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Resumen

Investigué la variacion del canto en una escala microgeogrdafica en Microcerculus
philomela. Esta ave tiene un repertorio de canto unico aunque de alta complejidad
por tener una gran cantidad de notas de tono puro realizadas a diferentes
frecuencias, una caracteristica que no se ha documentado en ninguna otra especie
de ave. Comparé cantos de ocho sitios en un drea de 23.4 kilometros de diametro
en la vertiente Caribe de Costa Rica. Las aves cantaron cantos mds similares a las
aves de su sitio que a aves de otros sitios, mostrando unavariaciéon microgeografica
del mismo. Ademas, encontré varias fuentes de variacion individual del canto.
Las aves agregaron y omitieron notas, cantaron versiones incompletas del canto
y cambiaron la frecuencia de estos entre cantos consecutivos. Estos patrones de
variacion parecen explicar los procesos de evolucién cultural que dieron origen
a los patrones de cantos actuales. Los tipos de canto parecen ser formados por
la repeticion de uno o dos motivos pequerios con pocos cambios en los rangos de
frecuencia y el niimero de notas entre repeticiones. Esto sugiere que la manera
en la cual se produce la versatilidad en el canto a nivel individual, en esta especie,
podria ser el motor que propicia las imprecisiones en el proceso de aprendizaje
creando un canto altamente inestable que tiende a variar dentro de una escala
geogrdfica muy pequena.

Palabras claves: Variacion geogrdfica, Microcerculus philomela, Nightingale
wren, evolucién cultural
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Introduccion

La variacién de las vocalizaciones a nivel
geografico es un fenémeno ampliamente
documentado en aves (Podos y Warren 2007).
En estos casos, cada poblacion y algunas veces
subgrupos dentro de una poblacién, cantan
una variante del canto especifico (Baker y
Cunningham 1985). La escala geografica en
la cual se da la variacién es generalmente
resultado del grado de aprendizaje en el
desarrollo del canto (Mundinger 1982). Las
especies con un mayor grado de aprendizaje en
el desarrollo de sus vocalizaciones (aves canoras,
colibries y psitacidos) tienen tipos de canto
que abarcan una menor extension geografica
(usualmente unos pocos kilémetros entre
estos) y generalmente estos no coinciden con
una variacién genotipica entre las poblaciones
(Kroodsma y Miller 1982). Por el contrario, en
especies con un mayor componente innato un
solo tipo de canto ocurre a través de grandes
extensiones geograficas y los diferentes tipos de
canto suelen reflejar las variantes genotipicas de
las especie (Tubaro 1999).

Las diferencias en los patrones geograficos
se dan debido a un mayor grado de flexibilidad
en el desarrollo del canto cuando este tiene un
alto aprendizaje (Olofsson y Servedio 2008).
Las aves que aprenden el canto, al contrario
de las que tienen un canto genéticamente
en mayor grado, pueden desarrollar cantos
semejantes a los de otras aves de su especie

aunque estos no estén emparentados. Esto
propicia un proceso de evolucion cultural que
puede acelerar la divergencia entre poblaciones
(Lachlan y Servedio 2004). En este proceso los
cantos evolucionan en una forma semejante a la
evolucion genética (Mundinger 1980; Olofsson
y Servedio 2008) donde el surgimiento y
establecimiento de nuevas variantes del canto
dentro de una poblacion puede ser el resultado
de cambios originados por imprecisiones
en el proceso de aprendizaje (Jenkins 1978).
Sin embargo los mecanismos que generan la
variacion son poco conocidos.

Microcerculus philomela, foto cortesia de
Diego Quesada
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La variacién de los patrones del canto a
diferentes niveles pueden aportar informacion
sobre las estrategias de aprendizaje vocal. Por
ejemplo cuando la variaciéon geografica no
presenta traslape alguno entre las variantes,
estas sugieren una fuerte presién selectiva
favoreciendo la imitaciéon del canto local
(Lachlan et al. 2004). De manera similar,
las diferencias vocales entre individuos que
comparten la misma variante del canto han
permitido documentar las “imperfecciones”
que favorecen la deriva cultural (Jenkins 1977).
Por tanto, la descripcién de la variacion dentro y
entre poblaciones podria ayudarnos a entender
los mecanismos que facilitan la divergencia
en los cantos aprendidos. El objetivo de este
trabajo fue investigar la variacion geografica del
canto de Microcerculus philomela en la region
Atlantica de Costa Rica. En esta especie ya se
ha sugerido la variacién microgeografica del
canto (Stiles 1983) y se han descrito patrones
de variacién individual inusuales en aves
(Leger et al. 2000). En este trabajo se describen
los patrones de variacion del canto a nivel
individual y poblacional, y con base en estos
se discuten posibles mecanismos de evolucion
cultural.

Métodos

Elestudiolollevéa cabo en ocholocalidades
de la region norte de la zona Atlantica de Costa
Rica (Figura 1): Reserva Bioldgica La Tirimbina
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(TIR); Estacion El Ceibo del Parque Nacional
Braulio Carrillo (CE); Reserva Raraavis (RA);
Estacién Bioldgica La Selva (LS); Virgen del
Socorro (VS) y tres sitios mas ubicados dentro
del Parque Nacional Braulio Carrillo (BRI,
BR2, BR3). La distancia lineal entre los sitios
mas lejanos es de 23.4 km.

Digitalicé las grabaciones tomadas en La
Tirimbina a una tasa de muestro de 48 kHz. El
resto de las grabaciones se digitalizaron a 44.1
kHz. Analicé las grabaciones en el programa
Raven 1.2 (Charif et al. 2004). Para el analisis
espectrografico usé la funcién de visualizacion
Hann, un largo de marco de 917 muestras, un
filtro de banda de 17.3 Hz, y la escala de grises
como esquema de color. Clasifiqué los tipos de
canto visualmente con base en su estructura
espectrografica. Ademds medi el numero
de notas por canto asi como la frecuencia
dominante (frecuencia con la mayor energia)
para las primeras siete notas del canto. Con base
en estas variables calculé el rango de frecuencia
del canto y el indice de frecuencia del canto
(sumatoria de la frecuencia fundamental de
las primeras siete notas del canto, descrito
por Leger et al. 2000). En estos andlisis usé
solamente los cantos mas largos de cada ave.

Para determinar un parametro con base
al cual evaluar la semejanza de los diferentes
segmentos del canto dentro de las 20
poblaciones, determiné la desviacion estandar
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de la frecuencia dominante para cada una de
las siete primeras notas en los individuos con
mas de seis cantos. El valor maximo de todas
las desviaciones estdandar calculadas lo utilicé
como valor umbral (umbral de variacién) para
determinar la semejanza entre los segmentos
del canto. Para comparar los segmentos
determiné la variacion de cada nota al agrupar
ambos segmentos a comparar. Esto lo hice
alineando las notas de estos segmentos (nota
uno del primer segmento con nota uno, la
dos con la dos, etc.) y calculando la variacion
estandar para cada posicion. Los segmentos que
determiné como diferentes entre si tuvieron al
menos una posicién con una variaciéon mayor a
la del umbral de variacién.

Resultados

Variacién poblacional: Los tipos de canto
fueron diferentes entre sitios. El arreglo de
las notas en el canto fue mas similar entre
individuos del mismo sitio que entre individuos
de sitios distintos. Estas diferencias son
claramente distinguibles a simple vista (Figura
2). Aun asi, los tipos de canto de los diferentes
sitios compartieron un patrén comun en el
arreglo de las notas. El primer segmento de
todos los cantos estuvo compuesto por notas
de mayor frecuencia (~ 4 kHz) y con una
mayor diferencia de frecuencias entre notas
adyacentes. El segundo segmento fue una
serie de notas con una menor frecuencia (~2.5
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kHz) y con menores diferencias de frecuencia
entre notas adyacentes y en la mayoria de los
sitios una o dos notas contrastantes de mayor
frecuencia (Figura 2).

IR

8 0
e —

8 Kilometros

Figura 1. Sitios de estudio en el Parque Nacional
Braulio Carrillo y reservas aledafias. Reserva
Biolégica La Tirimbina (TIR); Estacion El Ceibo
del Parque Nacional Braulio Carrillo (CE);
Reserva Raraavis (RA); Estaciéon Bioldgica La
Selva (LS); Virgen del Socorro (VS) y tres sitios
mads ubicados dentro del Parque Nacional Braulio
Carrillo (BR1, BR2, BR3).

Zeledonia 17: 1 Junio 2013



% Araya-Salas y Barrantes

64 * LS
-~ . A
. LA
T e ]y -
s e ¥ .L"\‘”Lb“"»b‘_. - W e
0
6 CE
(S . o
' 3
Y 3 3 i i 1
3] ., FLar U 'Hu,'».\.\'p."“ e
S i
T
=
RLI)
o 6 y 1
S .- . TIR (Ajillo)
3 -
53 o -
uh) - . - - . -
=3 il .‘»& e e Y e “..-
0 . .
6 4 . TIR (Estacion)
> " . » '.
»
» » Ll -
3 L LT » Wi %
0 T T T T \
0 5 10 15 20 25
Tiempo (s)

Figura 2. Espectrograma de los tipos de canto
de tres sitios diferentes: La Selva (LS), El Ceibo
(CE) y dos diferentes localidades en La Tirimbina
(TIR; Ajillo y Estacion).
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El umbral de variacién determinado
con base en la variabilidad de la frecuencia
de las notas en los individuos con mas cantos
fue de 557.9 Hz. En cinco poblaciones las
versiones completas del canto fueron sucedidas
inmediatamente después por cantos cortos
compuestos por unas siete a diez notas, estos
ultimos con una menor frecuencia (d.e. maxima
(Hz): BR1= 487; BR3= 324; VS= 213; RA= 377;
LS= 398). El tipo de canto de La Selva tiene
una repeticion del primer segmento al final
del canto (Figura 2) al igual que dos sitios del
Braulio (BRI y BR3, no mostrados). Los tipos
de canto de El Ceibo, Braulio Carrillo 2 (no
mostrado) y del sector Ajillo de La Tirimbina
(Figura 2) tienen un tercer segmento del canto
ligeramente diferente al primer segmento.
Sin embargo hubo tres poblaciones con una
variante a este patrén de terminacion del canto.
Los tipos de canto de El Ceibo y BR2 tuvieron
un tercer segmento terminal adicional con
respecto al resto de los cantos (d.e. max.=1274
kz). Este tercer segmento se asemeja en el arreglo
de notas al primer segmento de sus respectivos
cantos (Figura 2) es decir de las diferencias de
frecuencia entre notas adyacentes. No obstante
este segmento tuvo una frecuencia menor al del
primer segmento (T pareada: t=27.39; n=15;
p<0.0001). En La Tirimbina algunos individuos
cantaban el tercer segmento y otros cantaban
unarepeticion del primer segmento de su tipo de
canto y esto estuvo relacionado a su ubicacién.
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Las grabaciones en este sitio se realizaron en
dos sectores separados por 1.5 km de distancia.
Los individuos del primer sector (sector
Estacion) cantaron una repeticion del primer
segmento (o sea un canto incompleto; d.e.
max.= 544 Hz) mientras que dos individuos
del segundo sector (sector Ajillo) cantaron un
tercer segmento (d.e. max.= 1257 Hz; Figura
2).

Variacién individual: Algunas veces una
misma ave produjo uno o unos pocos cantos en
los que omitian notas del canto: 30 delas 37 aves
de los sitios con mayor cantidad de individuos
grabados omitieron una nota que estaba
presente en el canto prevalente de la poblacion.
El canto prevalente fue definido como el canto
compartido por la mayoria de individuos en
cada poblacion. Otra caracteristica del canto
que varié ampliamente fue el nimero de notas.
El canto podia detenerse en casi cualquier
nota, sin embargo los cantos fueron en mayor
proporcion de pocas (7 a 10) o muchas notas
(mds de 30), y en menor proporciéon de un
nimero intermedio. Una tercera fuente de
versatilidad fue la frecuencia del canto. Las
aves generalmente cambiaban la frecuencia
del canto entre cantos consecutivos, como
si subieran o bajaran el canto completo con
respecto a la frecuencia, sin afectar el arreglo
de notas, es decir la posicion relativa de las
notas entre si. El niumero de notas del canto
se encontré positivamente correlacionado
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Figura 3. Esquema de los mecanismos
de wvariacion individual en el canto de
Microcerculus philomela. EI esquema presenta
un canto hipotético de cinco notas y los tres tipos
de modificaciones que fueron documentadas.

con el indice de frecuencia del canto (para los
individuos con seis o mds cantos: promedio
de r=0.56; max=86; min=31) y la correlaciéon
fue significativa en tres de los cinco individuos
analizados. Estos mecanismos de variaciéon
individual estan graficamente representados
en la Figura 3.

Discusion

Encontré un tipo de canto predominante
en siete sitios, los cuales se localizan en un
area geografica muy pequefia. Los tnicos sitios
que compartieron un tipo de canto fueron
los sitios vecinos LS y BR1 lo que indica que
contienen la misma poblacion. Este nivel de

variacion geografica del canto puede resultar
de la imitacién del canto de aves vecinas, si
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suponemos un intercambio genético entre
poblaciones. En este escenario las aves en su area
de reproduccién copian el canto de los vecinos
generando un alto grado de similitud entre
ellas. Esto puede ser explicado por el alto nivel
de aprendizaje reportado en otras especies de la
familia Troglodytidae (Kroodsma et al. 1999).
La mayoria de los soterréis son aves altamente
territoriales y los miembros de esta familia
presentan gran variedad de interacciones
sociales (Perrins 2003), comportamientos que
se ha sugerido promueven el surgimiento del
aprendizaje en el canto (Nottebohm 1972).
Al menos seis otros géneros de soterréis han
mostrado evidencia directa o indirecta de
aprendizaje en el canto (Mundinger 1982;
Kroodsma 1985; Morton et al. 1986; Catchpole
y Rowell 1993; Price 1998; Kroodsma et al.
2002).

En una localidad dada todas las aves
grabadas compartieron, aunque con pequefias
variaciones entre individuos, el mismo arreglo
de notas en el canto. Stiles (1983) habia sugerido
un patrén de un unico tipo de canto por sitio,
basado en muchas mas observaciones de aves y
sitios que el presente estudio. Aunqueeste estudio
no cubrid el rango completo de distribucion de
la especie en el area, la informacion disponible
indica un patrén de distribucidon espacial de
los cantos con un tipo de canto predominante
por sitio. El hecho de haber encontrado un tipo
de canto predominante por sitio sumado a las
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observaciones de Stiles (1983) en otros sitios
sugieren un modo de aprendizaje del canto
de post-dispersion y la existencia de dialectos
locales en esta especie (Thompson 1970).

Hubo variacién enlafrecuenciayellargo del
canto en todos los individuos. Ambas fuentes de
variacion fueron observadas anteriormente por
Leger y colaboradores (2000) en esta especie. La
variacion en el largo del canto ha sido reportada
como respuesta a la reproduccion de cantos de
la propia especie (playback) o a la presencia de
depredadores (Heymann y Bergmann 1988).
El cambio en la frecuencia se ha relacionado
mas bien a diferentes niveles de agresividad en
interacciones entre machos (Hill y Lein 1987) o
contracantos (“song matching”; Horn et al. 1992)
en Poecile atricapillus. Leger y colaboradores
(2000) sugirieron que estas dos fuentes de
variaciébn son mecanismos para aumentar
la versatilidad del canto en especies con un
repertorio de un solo canto. La versatilidad del
canto podria modificar la percepcion del canto
por parte del receptor e impedir la habituaciéon
(Yasukawa et al. 1980). En otras especies de
aves los cantos largos han sido positivamente
correlacionados con la preferencia de las
hembras (Baker et al. 1986; Ammer y Capp
1999) aunque un estudio reciente mostr6é que
esta preferencia no es el patréon mas comun en
aves oscines (Byers y Kroodsma 2009).

En M. philomela los patrones de variacién
parecen explicar el mecanismo que produjo los
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arreglos de notas de los cantos actuales. La
Tirimbina, E1CeiboyBraulio Carrillo2 tuvieron
un segmento terminal del canto el cual no tuvo
un equivalente en los otros tipos de canto. En
La Tirimbina se encontraron aves con y sin este
segmento terminal. Este segmento terminal
se asemeja al primer segmento del canto de
cada sitio respectivamente. Yo especulo que la
forma en que las aves generan versatilidad en
el canto podria ser el mecanismo que explica
el proceso de evolucion cultural que produjo
los cantos actuales. Los segmentos terminales
distintos se podrian originar de los procesos
de repetir cantos cortos y de menor frecuencia
al final del canto. Un proceso de evolucion
cultural como este produciria una repeticion
de un segmento del canto con una frecuencia
ligeramente diferente, lo que coincide con lo
observado en tres poblaciones de M. philomela
en esta investigacion. En este proceso la nueva
variante del segmento podria ser copiada por
otros machos y asi aumentar su frecuencia en
la poblacion a través del tiempo hasta llegar
a ser el tipo de canto predominante. En otras
especies de aves con aprendizaje en el canto
se han sugerido fuentes de variacion similares
como las causas principales de la evolucién
cultural de los cantos (Lemon 1975; Nelson
et al. 2004). La evolucion cultural del canto
puede ser promovida por la preferencia de las
hembras haciala versatilidad en el canto, la cual
ha sido documentada en otras especies de aves
(Lampe y Saetre 1995, Ammer y Capp 1999)
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y sugerida como el principal mecanismo en la
divergencia de caracteres sexuales secundarios
(Catchpole 1987; Andersson 1994). No obstante,
incluso en la ausencia de seleccion favoreciendo
la variabilidad del canto, la generacion de
variantes puede ser mantenida en el tiempo por
deriva cultural. Se ha propuesto que una rapida
evolucion cultural puede reducir la diversidad
dentro de las poblaciones e incrementar la
divergencia entre las mismas (Lynch 1996).
Un proceso acelerado de evolucion cultural
pudo haber generado la variacién del canto a
una escala geografica pequena y la distribucion
espacial de bloques de los tipos de canto en esta
especie.

Este estudio confirma la existencia de
cantos locales en M. philomela en la region
Atlantica de Costa Rica e identifica ademads
las principales diferencias dentro y entre los
cantos de las poblaciones. También sugiere
una distribucién de mosaico de los tipos de
canto en el area. Este estudio sugiere ademas un
proceso de evolucién cultural del canto donde
la versatilidad del canto promueve la evolucién
y al mismo tiempo determina la estructura
de las nuevas variantes del canto. Trabajos
como el presente estudio constituyen un paso
fundamental para entender la diversidad en el
comportamiento vocal de las aves presentes en
los trépicos.
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