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Evolucion del plumaje y el canto en las palomas americanas
(Aves:Columbiformes)

Resumen

En el presente trabajo se estudié el patron evolutivo de la coloraciéon del plumaje y de la
estructura del canto en las palomas americanas, el grado de correlacion filogenética que presentan
estos caracteres y las fuerzas selectivas que los han modificado.

Los resultados obtenidos mostraron que en este grupo el grado de correlacion filogenética
difiere para los caracteres de plumaje y de canto, mostrando los primeros una mayor congruencia
con la filogenia que los segundos. Esto seria consecuencia de los diferentes factores de seleccion
actuando en cada caso. La coloracién del plumaje se ve afectada por factores tanto de seleccién
sexual como de seleccion natural. En primer lugar, se encontré que en al menos una especie, la
torcacita Columbina picui, existen diferencias sexuales en la coloracion del plumaje que no son
percibidas por los humanos, ya que incluyen diferencias en el rango ultravioleta de la luz, un
espectro que no es captado por los receptores del ojo humano. Ademas de que los machos
presentaron un plumaje mas brillante que las hembras, mostraron un mayor componente de luz
ultravioleta en la coloracion de varias regiones del plumaje que son exhibidas en contextos
reproductivos. El hecho de que el plumaje pueda estar siendo modificado por un proceso de
seleccion sexual fue confirmado por un analisis comparativo, que mostré que especies mas
dicromaticas presentan un brillo mayor en el plumaje que posee coloracion melanica y
estructural, indicando que un mecanismo de seleccion sexual esta originando un aumento en el
brillo del plumaje. También se encontraron evidencias que sugieren que el color de las plumas
esta siendo seleccionado para maximizar el contraste con el ambiente, lo cual lo haria mas eficaz
como sefial de comunicacion. Las especies que habitan ambientes mas cerrados mostraron tener
plumajes con un importante componente de reflexion en longitudes de onda mas largas, que
presentan el mayor contraste con la vegetacion circundante, mientras que especies que habitan en
ambientes abiertos mostraron tener plumajes negros o blancos, que son los mas conspicuos en
estos ambientes. Asimismo, se estudié si las modificaciones presentes en las plumas primarias
estan ligadas a la emision de sonidos mecanicos, como zumbidos o silbidos, que se han descripto
para algunas especies de palomas. Se encontré que la emision de sonidos mecénicos es
independiente de la presencia de la modificacion en las plumas primarias y que esta modificacién
probablemente se haya originado por algun otro proceso de seleccion.

Por otro lado, se encontré6 que los cantos son diferencialmente variables en sus
parametros, siendo los parametros de frecuencia menos variables que los parametros temporales y
estructurales. Esto probablemente sea una consecuencia del grado de dependencia con la
morfologia, ya que las frecuencias acusticas que pueden ser emitidas dependen fuertemente de la
estructura del organo fonador, mientras que los parametros temporales y estructurales tienen una
plasticidad mayor, dado que su variaciéon depende de factores fisiologicos y comportamentales.
También se encontré que los parametros vocales que varian entre las especies son diferentes para
los distintos grupos de palomas americanas y que no todos muestran las mismas respuestas a los
factores de seleccion natural y seleccion sexual. Para uno de los grupos estudiados se encontraron
evidencias que sugieren un efecto del ambiente sobre la duraciéon de los cantos y de algin
mecanismo de seleccion sexual sobre la complejidad de los mismos.



Song and plumage evolution in American pigeons and doves
(Aves:Columbiformes)

Abstract

The aim of this study was to analyze the evolutionary patterns of plumage coloration and song
structure in American pigeons and doves, the phylogenetic correlation of these characters and the
selective forces that have modified them along evolution.

The results showed that phylogenetic correlation differs for plumage and song characters
in this group, being the former more congruent with phylogeny than the latter. This could be a
consequence of the different selective pressures acting in each case. Plumage coloration showed
to be influenced by sexual selection, as well as by natural selection. In the Picui Dove Columbina
picui, differences in plumage coloration including the ultraviolet range of the light spectrum were
present between the sexes. This part of the spectrum cannot be perceived by the human eye, but
seems to be important in this species, as males showed a greater component of these wavelengths
than females in the plumage regions exhibited during courtship displays. Males were also overall
brighter than females. The indication that a sexual selection process may influence plumage color
was confirmed in a comparative study that showed that more sexually dichromatic species had
brighter melanic and structural plumage, suggesting that sexual selection is leading to increased
plumage brightness. Evidences of natural selection acting on plumage color were also found.
Colors that maximize contrast with the surrounding background are selected in this group. This
increases the efficiency of plumage color as a communication signal, as it is easier to be detected
by the receiver. Species inhabiting closed habitats showed plumage colors with a strong
component in the long wavelengths, which are the most contrasting with dense vegetation.
Species inhabiting open habitats, on the contrary, showed black and white plumage colors, which
are the most conspicuous in these habitats. On the other hand, the association of feather
modifications with mechanical sounds was analyzed. No association was found between both
characters, suggesting that a different factor is selecting for feather modifications.

Song structure was differentially variable depending on the vocal parameters studied,
being the frequency parameters less variable than temporal or structural ones. This is probably a
consequence of the dependence of acoustic frequencies on syringeal morphology, in contrast to
temporal or structural characters of the song that are more plastic and change with physiology or
behaviour. Song characters showed to vary in a different way in the three groups of American
doves and showed to respond differently to natural and sexual selection pressures. A relation of
habitat with song duration and of sexual selection with song complexity was found in one of the

groups.
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CAPITULO 1

INTRODUCCION GENERAL

1.1. Grupo de estudio
1.1.1. Sistematica

La familia Columbidae (Aves: Columbiformes) estdi compuesta por aproximadamente 300
especies de palomas (Baptista et al. 1997, Gibbs et al. 2001) y originariamente se consideraba
estrechamente emparentada a la familia Pteroclidae (Cracraft 1981). Sin embargo, estudios mas
recientes la relacionaron con un grupo diverso de aves, que incluye los ordenes Gruiformes,
Ciconiiformes y Charadriiformes, entre otros (Cracraft 1988, Sibley & Alquist 1990). El grupo
Columbidae es un grupo diversificado en cuanto a coloracién, alimentacién y tamafio, pero es
conservativo en muchos aspectos de su morfologia y comportamiento (Goodwin 1983). El éxito
del grupo se refleja principalmente en la variedad de habitat que han ocupado las distintas
especies, que se extiende desde las selvas tropicales hasta ambientes abiertos y desérticos, lo
que hace que estén distribuidas en todo el mundo con excepcién de la Antértida (Baptista et al.

1997).

Existen 69 especies americanas de palomas, que se agrupan en los géneros
exclusivamente americanos Geotrygon, Starnoenas, Leptotila, Zenaida, Claravis, Metriopelia,
Uropelia, Columbina y Scardafella, y en el género Columba, el cual también posee
representantes en el viejo mundo (Tabla 1.1). Todas estas especies comparten el tipo de
alimentacion, que se basa principalmente en granos y semillas, y la coloracién del plumaje, que
presenta tonos grises, marrones y rosaceos o purpuras. Algunas de ellas ademdas poseen parches
caracteristicos de colores blancos, negros o iridiscentes (Fig. 1.1). La especie Starnoenas
cyanocephala es la unica que presenta parches azules, una coloracién atipica para el grupo (Fig
1.1). A pesar de que las relaciones de parentesco entre los géneros americanos no estan
totalmente resueltas, hay diferentes tipos de evidencia que apoyan la existencia de tres grupos
de especies (Tabla 1.1). En primer lugar, el grupo de las “Ground Doves” o ‘“palomas
terrestres”, que incluye los géneros Claravis, Metriopelia, Uropelia, Columbina y Scardafella,

ha sido reconocido como un grupo monofilético por estudios de morfologia interna y externa
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TABLA 1.1. Especies exclusivamente americanas de la familia Columbidae, divididas en los 3 grupos
taxonomicos reconocidos para estas especies.

“Ground Doves” o “palomas terrestres” Zenaida asiatica
Claravis godefrida Zenaida auriculata
Claravis mondetura Zenaida aurita
Claravis pretiosa Zenaida galapagoensis
Columbina buckleyi Zenaida graysoni
Columbina cruziana Zenaida macroura
Columbina cyanopis Zenaida meloda
Columbina minuta
Columbina passerina Especies americanas del género Columba o
Columbina picui “columbas americanas”
Columbina talpacoti Columba araucana
Metriopelia aymara Columba caribaea
Metriopelia ceciliae Columba cayennensis
Metriopelia melanoptera Columba corensis
Metriopelia morenoi Columba fasciata
Scardafella inca Columba flavirostris
Scardafella squammata Columba goodsoni
Uropelia campestres Columba inornata

Columba leucocephala

“Medium-sized New World Doves” o Columba maculosa

“palomas medianas” Columba nigrirostris
Leptotila battyi Columba oenops
Leptotila cassini Columba picazuro
Leptotila conoveri Columba plumbea
Leptotila jamaicensis Columba speciosa
Leptotila megalura Columba squamosa
Leptotila ochraceiventris Columba subvinacea
Leprotila pallida
Leptotila plumbeiceps

Leptotila rufaxilla
Leptotila verreauxi
Leptotila wellsi
Geotrygon albifacies
Geotrygon caniceps
Geotrygon carrikeri
Geotrygon chiriquensis
Geotrygon chrysia
Geotrygon costaricensis
Geotrygon frenata
Geotrygon goldmani
Geotrygon lawrencii
Geotrygon linearis
Geotrygon montana
Geotrygon mystacea
Geotrygon saphirina
Geotrygon veraguensis
Geotrygon versicolor
Geotrygon violacea
Starnoenas cyanocephala
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Zenaida galapagoensis

Geotrygon costaricensis

_IGURA 1.1. Especies americanas de la familia Columbidae. Los plumajes que exhiben estas especies
_Jseen colores de tonos grises, marrones o rosaceos, y la mayoria de ellas presenta parches negros, blancos o
idiscentes. La tinica especie que posee un parche de color azul es Starnoenas cyanocephala.
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(Verheyen 1957, Goodwin 1959, 1983, Johnston 1961) y por estudios moleculares (Johnson &
Clayton 2000). En segundo lugar, el grupo de las “medium-sized New Word Doves” o “palomas
medianas”, que incluye los géneros Geonrygon, Starnoenas, Leptotila y Zenaida, también se vio
apoyado por datos morfolégicos (Goodwin 1983) y moleculares (Johnson & Clayton 2000), al
igual que el tercer grupo, que estd formado por las especies americanas del género Columba
(Johnston 1962, Corbin 1967, 1968, Goodwin 1983, Johnson & Clayton 2000, Johnson et al.
2001).

Las hipétesis sobre las relaciones de los tres grupos entre si han sido algo conflictivas.
Basado en datos morfolégicos, Goodwin (1983) consideré que los dos primeros eran grupos
hermanos, pero estudios basados en ADN mostraron otros resultados: por un lado la hibridacién
de ADN (Sibley & Ahlquist 1990) y por el otro un estudio mas reciente basado en la
secuenciacion de dos genes (uno nuclear y uno mitocondrial; Johnson & Clayton 2000) sugieren
que las “palomas terrestres” comprenderian un linaje ancestral, hermano del resto de las
especies de la familia Columbidae, mientras que las “palomas medianas” estarian emparentadas
con un grupo que comprende a las “columbas americanas” y a algunos géneros del viejo mundo
(Johnson et al. 2001; Fig. 1.2). De esta manera, y considerando la totalidad de los estudios
filogenéticos del grupo, las palomas americanas estarian agrupadas en tres grupos monofiléticos

no cercanamente emparentados entre si (Fig. 1.2).

1.1.2. Seriales de comunicacion

Las palomas, al igual que el resto de las aves, poseen principalmente dos canales de
comunicacién, el visual y el auditivo (Catchpole & Slater 1995). De esta forma, las palomas
utilizan sefales visuales como asi también seflales acusticas para la comunicacion

intraespecifica.

Las sefiales visuales se pueden dividir en dos tipos: las pasivas, que dependen
meramente del color del plumaje, y las activas, que estan ligadas a algin comportamiento. Los
comportamientos sociales en la familia Columbidae son sumamente conservativos (Goodwin
1983), aunque hay pequeiias diferencias que los hacen especie-especificos (Goodwin 1966,
Davies 1969, Baptista et al. 1983). Mediante experimentos de hibridacién en el género
Streptopelia, Davies (1969) mostré que los despliegues que los machos realizan durante el

cortejo son heredados y por lo tanto poseen base genética. Este hecho también fue demostrado
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Scarda{ella /
Columbina

Metriopelia
Uropelia
Claravis
Phaps
Petrophassa
Ocyphaps
Geophaps
Geopelia
Leucosarcia
Chalcophaps
Henicophaps
Hemiphaga
Lopholaimus
Cryptophaps
Gymnophaps
Alectroenas
Ducula
Phapitreron
Drepanoptila
Prilinopus
Oena

Turtur
Treron
Goura
Microgoura
Trugon
Otidiphaps
Gallicolumba
Didunculus
Caloenas
Zenaida
Leprotila
Starnoenas
Geotrygon
Turacoena
Reinwardtoena
Macropygia
Columba del nuevo mundo
Columba del viejo mundo

-

£t s i

Streptopelia /
Nesoenas

FIGURA 1.2. Relaciones filogenéticas de los géneros de la familia Columbidae (Goodwin 1983,
Johnson & Clayton 2000, Johnson et al. 2001). Los géneros que contienen especies
exclusivamente americanas se resaltan en negrita. Las marcas en las ramas muestran los tres
grupos monofiléticos que poseen especies americanas: 1) “palomas terrestres”; 2) *“palomas
medianas’’; 3) “‘columbas americanas’.
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por experimentos de seleccion artificial en razas de Columba livia, en los cuales se selecciong la
exacerbacion de determinados despliegues (Nicolai 1976). Durante el cortejo, el macho realiza
despliegues que llaman la atencién de las hembras, y pueden ser realizados en vuelo o a corta
distancia de las mismas. Cuando las interacciones entre individuos, ya sean intra- o
intersexuales, se realizan a corta distancia, los comportamientos por lo general implican la
exhibicion del plumaje de determinadas regiones. Durante el cortejo el individuo enfrenta al
objeto al que quiere llamar la atencién, agachando la cabeza e inflando el cuello, emitiendo al
mismo tiempo un sonido caracteristico. En algunas especies este comportamiento se acompafia
abriendo la cola, inflando el pecho o extendiendo las alas. Por otro lado, durante una respuesta
defensiva, los individuos erigen las plumas de todo el cuerpo, abren la cola y levantan una o las
dos alas, mostrando el dorso de las mismas al objeto o individuo amenazador. En la mayoria de
las especies las regiones exhibidas presentan algin tipo de omamentacién o coloracién
particular, indicando la importancia del plumaje como sefial de comunicacién (Gifford 1941,

Goodwin 1966, Goodwin 1983).

Con relacion a las seflales acusticas, existen dos tipos basicos en las palomas: las
vocalizaciones, emitidas por el 6rgano fonador (siringe), y los sonidos mecanicos, producidos
por el aire al pasar entre las plumas remeras de las alas (que en algunos casos estin
especialmente modificadas) o también por comportamientos que originan algin tipo de
golpeteo. Se han reconocido cuatro tipos de vocalizaciones en las palomas (Craig 1908,
Goodwin 1983): el “advertising o perch coo”, emitido en contexto territorial y reproductivo, el
“bow o display coo”, emitido durante el cortejo, el “nest coo”, que esta relacionado con
diferentes actividades asociadas a la nidificacién, y por ultimo el “distress o excitement call”,
que se emite en contextos de amenaza o agresion. El “advertising o perch coo” es emitido
principalmente por los machos, pero en algunas especies también lo emiten las hembras. Esta
vocalizacién esta destinada a individuos invasores o a posibles parejas y debe ser escuchada a
distancia, lo que hace que sea la vocalizacién de mayor amplitud. Dado que es considerada
funcionalmente similar al canto de los Passeriformes (Goodwin 1983), de aca en adelante se

referira al “advertising coo” como canto.

Los cantos de las palomas son innatos, es decir que se desarrollan sin tener que pasar
por una etapa de aprendizaje vocal. El proceso de aprendizaje consiste en la modificacién de la
produccién vocal como consecuencia de la experiencia auditiva que el ave obtiene de los
sonidos del ambiente o de los que ella misma es capaz de producir. La “Hipétesis de la

Variacién Aprendida” propone que los cantos de las especies que aprenden a cantar deben ser
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mas variables que los de las especies que carecen de este mecanismo. Esto se deberia al hecho
de que la experiencia auditiva puede variar mucho entre individuos, lo cual produciria
divergencias en sus fenotipos vocales (Baptista 1996). Numerosos estudios (Whitman 1919,
Lade & Torpe 1964, Nottebohm & Nottebohm 1971, Baptista 1996) demostraron a través de
experimentos de hibridacion, ensordecimiento, aislamiento aclistico y seleccién artificial que el
desarrollo vocal de las palomas est4 rigidamente programado y no requiere de retroalimentacion
auditiva para su desarrollo normal. Esto haria que la variacién intraespecifica del canto sea muy
baja en este grupo (Slabbekoorn et al. 1999). Sin embargo, existe suficiente variacién como para
el reconocimiento individual del emisor (Giirtler 1973, Goodwin 1983, Hitchcock et al. 1989,
ten Cate 1992). Experimentos de playback han mostrado una respuesta diferencial a los cantos
conespecificos que varian en ciertos parametros vocales, indicando que la variacién entre
individuos es importante para el reconocimiento de las caracteristicas del emisor (Slabbekoon

& ten Cate 1998, ten Cate et al. 2002).

El otro tipo de sefial acuistica, los sonidos mecanicos, son producidos por el movimiento
de las alas y consisten basicamente en silbidos o zumbidos. Estos sonidos se escuchan durante el
despegue, cuando el movimiento de las alas es mas intenso, o durante el vuelo. Otro tipo de
sonido mecanico que presentan algunas especies es el que se produce cuando las alas golpean
entre si en algin punto del ciclo alar. Este sonido similar a un golpeteo se escucha durante el
despegue, cuando se exagera el movimiento de las alas, o durante el despliegue de vuelo,

cuando los machos intentan llamar la atencién de las hembras.

1.2. Evolucién de las seiales de comunicaciéon

Las seilales visuales y acusticas difieren en sus caracteristicas, lo cual origina diferentes tipos de
ventajas y desventajas segun el contexto de emisién. En lineas generales, las sefiales acusticas
tienen un mayor rango de alcance, pueden atravesar o esquivar objetos y dependen menos
fuertemente del estado de atencion del receptor, pero tienen un mayor costo y es mas dificil
localizar al emisor (Catchpole & Slater 1995). Estas caracteristicas hacen que, por lo general,
las seflales acusticas estén mejor disefladas para transmitir informacién a mayores distancias y
en ambientes cerrados, como bosques, donde hay gran cantidad de objetos que interfieren en la
transmisién de las mismas. Por otro lado, las sefiales visuales pasivas son mas ventajosas en
contextos de comunicacién a corta distancia, ya que cuentan con la atencién del receptor y son

menos costosas de emitir, al no tener que ser “producidas” cada vez (Catchpole & Slater 1995).



La forma de las sefiales dependerd de numerosos factores préximos relacionados con la
informacién que transmitan (e.g. a qué receptor estin destinadas y en qué contexto) y con las
caracteristicas del emisor, del receptor y del ambiente (Andersson 1994, Bradbury &
Vehrencamp 1998, Endler 2000). Los factores ultimos que determinen la forma de la sefial seran
mecanismos de seleccién sexual o natural (Lambrechts 1996). Estos mecanismos no son
mutuamente excluyentes y pueden ocurrir en forma simultanea. Por un lado, se ha mostrado que
tanto las sefiales visuales como las sefiales acusticas son objetos de seleccién sexual (rev. en
Andersson 1994). Existen numerosos costos asociados a la produccién de ambos tipos de
sefiales (Olson & Owens 1998, Gil & Gahr 2002) y diversos estudios han encontrado evidencias
que sugieren que las caracteristicas de las sefiales de comunicacion estin ligadas al éxito
reproductivo de los portadores (rev. en ten Cate et al. 2002), sugiriendo que los modelos de
“buenos genes” (Mpoller & Alatalo 1999) o “handicap” (Zahavi & Zahavi 1997) estin
involucrados en su evolucién (Searcy & Yasukawa 1996). Esto se da tanto por la preferencia de
las hembras por determinadas caracteristicas de las sefiales, como por la competencia entre
machos, que sefializan su calidad a través del plumaje o de los despliegues acusticos y visuales.
Por otro lado, una serie de estudios han mostrado que la seleccion natural modela las
caracteristicas que adquieran las sefiales de comunicacién, a través de factores biéticos y
abidticos actuando sobre las mismas (e.g. Wiley 1991, Martin & Badyaev 1996, McNaught &
Owens 2002). Por ultimo, otro proceso que puede ocurrir simultdneamente es una divergencia
de las sefiales de forma tal que permitan el reconocimiento intraespecifico de las especies e
impidan la hibridacién, conocido como “desplazamiento de caracteres reproductivos” (Ryan &
Rand 1993, Satre et al. 1997, de Kort & ten Cate 2001, Hobel & Gerhardt 2003).

Un aspecto que no estd muy claro aun es la relacién que tienen entre si diferentes tipos
de sefiales utilizadas en la comunicacidn intraespecifica. La seleccion sexual favorece la
evolucion de cantos y plumajes complejos. Numerosos estudios han mostrado que individuos
con cantos o plumajes mas elaborados tienen mayor éxito al adquirir parejas o en la
competencia con individuos del mismo sexo (Andersson 1994, De Repetigny et al. 2000). Sin
embargo, Darwin (1871) notdé que especies con cantos mas complejos mostraban plumajes
menos elaborados. Esto seria una consecuencia de un proceso en el cual, para dos seiiales
igualmente atractivas para las hembras, es favorecida la menos costosa o la mas detectable
(Gilliard 1956, 1969, Kusmierski et al. 1993, Schluter & Price 1993). Esta hipoétesis, conocida
como la hipétesis de transferencia (Gilliard 1969), predice una relacién negativa entre la

elaboracion del canto y del plumaje. Una hipoétesis alternativa es la hipétesis de seleccion por



Evolucién del plumaje y el canto en palomas 9

caracteres multiples, que sugiere que tanto el canto como el plumaje son objetos de seleccion
sexual, incrementdndose la complejidad de ambos mediante este proceso. Estudios previos
encontraron relaciones diversas en la evolucion de ambos tipos de seiiales (Schluter &
Weatherhead 1990, Read & Weary 1992, De Repetigny et al. 2000, Badyaev et al. 2002), lo
cual indica que no existe un patrén generalizado y que la evolucion de ambos tipos de seiiales

depende de la presencia de los diferentes factores de seleccién que actien en cada caso.

1.3. Correlacion filogenética de las seiiales

La correlacion filogenética describe cuan bien las seiiales reflejan el camino evolutivo que
siguieron las especies. Se ha mostrado que caracteres que estan bajo un proceso de seleccién
sexual poseen un bajo grado de correlacidén filogenética, en comparacion a caracteres que no se
ven afectados por este proceso. Esto se observé tanto en caracteres morfoldgicos (Joseph &
Moritz 1993, Amgqvist 1998) como comportamentales, particularmente del canto (Searcy 1992,

Read & Weary 1992).

Asimismo, algunos autores han considerado que los caracteres comportamentales no
son utiles para reflejar el parentesco entre las especies por estar demasiado influenciados por los
factores ecolégicos y ambientales, y por lo tanto presentar una alta tasa de convergencia (Atz
1970). Sin embargo, hace tiempo que los etélogos reconocieron que los despliegues de las aves
son caracteres conservativos y contienen informacién sobre la historia evolutiva de los grupos
(Lorenz 1941, Tinbergen 1959). Estas observaciones se vieron apoyadas por estudios mas
recientes, que han demostrado la existencia de una alta congruencia evolutiva entre los
caracteres morfoldgicos y comportamentales, confirmando en la practica que la reconstruccién
evolutiva del comportamiento resulta posible, y que el comportamiento no es tan variable como
para no reflejar relaciones filogenéticas (Prum 1990, Brooks & McLennan 1991, de Queiroz &
Wimberger 1993, Wimberger & de Queiroz 1996). En el caso particular de los cantos, varios
estudios han mostrado que las vocalizaciones de diversos grupos de aves (con aprendizaje vocal
o sin él) retienen importante informacion filogenética, al menos en algunos de sus caracteres
(Payne 1986, Irwin 1996, McCracken & Sheldon 1997, Podos 1997, Price & Lanyon 2002,
Pickert et al. 2003).

Por su parte, la evolucién de la coloracion del plumaje ha sido estudiada por varios

autores (Irwin 1994, Price & Birch 1996, Omland 1997, Bums 1998, Omland & Lanyon 2000).
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Estos estudios encontraron que el plumaje evoluciona rapidamente y presenta un alto grado de

homoplasia, mostrando en consecuencia un bajo grado de correlacién filogenética.

En resumen, existen ciertos caracteres que actiian como seflales de comunicacién que
son evolutivamente labiles y presentan un alto grado de convergencia, mientras que otros son

evolutivamente mas estables y retienen informacion sobre la historia evolutiva de las especies.

1.4. Objetivos generales

El objetivo general de esta tesis es un andlisis del camino evolutivo que siguieron las sefiales de
comunicacién utilizadas por las palomas americanas, el grado de correlacién filogenética que
éstas presentan y las fuerzas selectivas que las han modificado. Los resultados obtenidos
aportaran nuevas evidencias al conocimiento de los procesos evolutivos que sufren las sefiales
de comunicacién y permitirdn realizar comparaciones con los resultados encontrados en
estudios previos, con el objetivo de encontrar generalidades en los patrones de evolucién de las
sefiales que utilizan las aves para comunicarse y los procesos que los han generado. Hasta el
momento, los estudios realizados sobre las seflales de comunicacion se han concentrado
principaimente en Passeriformes, que poseen una historia evolutiva y un desarrollo ontogenético
de las seiiales diferente a los restantes grupos de aves. El estudio de las sefiales de comunicacién
en el grupo Columbidae permitird comparar los patrones y procesos evolutivos presentes en un

grupo con caracteristicas diferentes a los estudiados hasta el momento.

En la Parte I se analizan las sefiales visuales:

En el Capitulo 2 se estudia el grado de dicromatismo sexual presente en la especie
Columbina picui utilizando la técnica de espectrofotometria, que permite una determinacién
objetiva del color y el estudio de todo el rango de luz percibido por las aves, que incluye el
ultravioleta. Estas longitudes de onda no son captadas por el ojo humano, pero juegan un papel

importante en la comunicacion de las aves.

En el Capitulo 3 se estudia, mediante un enfoque comparativo, la evolucién de la
coloracion del plumaje, tanto de los patrones de coloracién, como también del grado de

dicromatismo sexual y del tipo de pigmento presente en el plumaje.
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En la Parte II se analizan las sefiales acusticas:

En el Capitulo 4 se estudia la relacion de la producciéon de sonidos mecanicos con la

presencia de modificaciones en las plumas primarias del ala.

En el Capitulo S se estudia la variabilidad de las diferentes caracteristicas del canto, y
especificamente se compara la variabilidad que presentan las caracteristicas ligadas a estructuras

morfoldgicas con aquellas que pueden vanar en forma independiente de las mismas.

En el Capitulo 6 se estudian los factores que afectan la evolucién del canto,
particularmente la presencia de seleccién sexual y de seleccion natural por efectos del habitat.
Ademas, se pone a prueba la Hipétesis de Transferencia, que predice que cuando aparece un
caracter sexual secundario menos costoso o mas conspicuo, éste reemplaza al que esta siendo

utilizado. Se estudiara si existe un reemplazo similar entre plumaje y canto.
En la Parte III (Capitulo 7) se estudia el grado de correlacion filogenética del plumaje y
del canto y su congruencia evolutiva con caracteres moleculares. Asimismo se determina su

utilidad para el estudio del parentesco entre especies.

En el Capitulo 8 se resumen las conclusiones generales de esta tesis.
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CAPITULO 2

DETERMINACION OBJETIVA DEL DICROMATISMO SEXUAL EN
EL PLUMAIJE DE LA TORCACITA (Columbina picui)

2.1. Introduccién

La vision de las aves difiere de la humana (Bennett & Cuthill 1994, Burkhardt 1996, Cuthill et
al. 2000): a diferencia de los humanos, las aves son sensibles a longitudes de onda del
ultravioleta cercano (300-400 nm) y poseen cuatro tipos de conos, en lugar de tres (Bowmaker
et al. 1997). Estas diferencias hacen que la percepcién de color sea totalmente diferente en aves,
y las sefiales, en este caso las longitudes de onda reflejadas, sélo pueden ser comprendidas si se
refieren a su receptor natural (Endler 1978, 1986, Bennett et al. 1994). La determinacién de la
coloracién del plumaje de las aves basada en la percepcién humana del color puede asi llevar a
conclusiones erréneas, y especies que son consideradas sexualmente monocromaticas o
levemente dicromaticas por un observador humano, pueden parecer dicrométicas al ojo de un
ave. Por otro lado, el analisis objetivo del color usa mas informacién que cualquier ojo (humano
o de las aves) pueda percibir y puede detectar diferencias sutiles de color no detectadas por la
vision. Estas diferencias pueden ser tiles para tareas de clasificacién y taxonomia, aunque no

tengan significacion biolégica para la especie.

La torcacita (Columbina picui) es una pequefia paloma sudamericana perteneciente al
grupo de las palomas terrestres, que habita dreas abiertas y se alimenta en pequeiios grupos de
hasta 30 individuos (Goodwin 1983, Baptista et al. 1997). Esta especie de color marrén-grisaceo
ha sido considerada desde monocromatica, con las hembras més opacas y con tonos menos
grises y rosaceos que los machos (Goodwin 1983, Baptista et al. 1997), hasta claramente
dicromatica (Gibbs et al. 2001). En el campo, los sexos son faciles de diferenciar en la época
reproductiva, cuando los machos exhiben una corona y un manto mucho mas grises y un pecho
mas rosado que las hembras. En la época no reproductiva, en cambio, los sexos no se pueden
diferenciar tan ficilmente. Sin embargo, todas estas afirmaciones se basan en la percepcién
humana del color y no incluyen la informacién contenida en la banda desde los 300 hasta los

400 nm, perteneciente a las longitudes de onda ultravioletas (UV).
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Estudios recientes han demostrado que el color en general, y el UV en particular, juegan
un papel importante en la seleccion de parejas en numerosas especies de aves (Bennett et al.
1996, 1997, Amundsen et al. 1997, Andersson et al. 1998, Hunt et al. 1998, 1999, Johnsen et al.
1998). La importancia del plumaje UV como seiial sexual también ha sido demostrada por un
estudio comparativo realizado sobre mas de 100 especies, que encontré una asociacién
significativa entre el plumaje utilizado durante los despliegues de cortejo y la coloracion
ultravioleta, pero no con colores que reflejan longitudes de onda mayores (Hausmann et al.
2003). Hay seis hipétesis diferentes que explican la presencia de sefiales UV en los despliegues
de cortejo. Segin la primera hipdtesis, (i) el UV podria ser un buen medio para sefalizar a
distancias cortas, ya que a largas distancias se degrada mas rapidamente que las longitudes de
onda mayores (Andersson 1996). Asimismo, (ii) se ha sugerido que el UV podria constituir un
canal “secreto” de comunicacion en las aves, al no ser percibido por mamiferos predadores
(Guilford & Harvey 1998). Otra explicacion es que (iii) las sefiales UV se ven favorecidas
porque contrastan con el follaje. Como la clorofila absorbe las longitudes de onda UV de la luz,
las plantas actuarian como contraste del plumaje UV (Andersson et al. 1998). Por otro lado, (iv)
las sefiales UV pueden haber evolucionado via “explotacion sensorial”, dado que las aves son
particularmente sensibles a ese rango de luz (Burkhardt & Maier 1989). La vision UV puede
haber sido adquirida originalmente para la navegacion (Vos Hzn et al. 1994) y/o para la
deteccion de alimento (Church et al. 1998, Siitan et al. 1999), lo que haria que las sefiales UV se
vean favorecidas para la comunicacién intraespecifica por una predisposicion de las aves a ese
tipo de seiial (Ryan 1990, Endler & Basolo 1998). Las otras dos hipétesis plantean (v) que las
sefiales UV son indicadores particularmente buenos de calidad (Andersson 1999, Keyser & Hill
1999, 2000, Prum 1999) y (vi) que pueden actuar como “amplificadores” del comportamiento,
haciendo que los despliegues de cortejo sean mas conspicuos (Zahavi & Zahavi 1997,

Hausmann et al. 2003).

Numerosos estudios han mostrado que la paloma casera (Columba livia) es sensible a la
luz UV (Kreithen and Eisner 1978, Emmerton and Delius 1980, Palacios and Varela 1992). No
hay informacién sobre la sensibilidad de los fotorreceptores retinales de la torcacita, pero dado
que la percepcién de longitudes de onda del UV y del violeta ha sido demostrada para
numerosas especies (Bennett & Cuthill 1994, Burkhardt 1996, Cuthill et al. 2000), y en
particular para una especie cercanamente emparentada como la paloma casera, podemos tener

cierta certeza de que la torcacita también percibe estas longitudes de onda.
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En este estudio se utilizé el método de espectrofotometria para medir la coloracion del
plumaje de la torcacita en forma objetiva. Se midieron las longitudes de onda reflejadas
(reflectancia) dentro del rango visible de las aves (300-700 nm) para varias regiones del cuerpo
de la torcacita y para ambos sexos, y se estudiaron los siguientes puntos: 1) la existencia de
dicromatismo sexual, teniendo en cuenta todo el rango de luz percibido por las aves; 2) la
predominancia de dicromatismo sexual en regiones exhibidas en contextos sexuales; y 3) la

importancia del UV en la coloracién del plumaje.

2.2. Materiales y métodos
2.2.1. Recoleccion de datos

Para este estudio se utilizaron tanto especimenes de museo (pieles) como plumas de individuos
recién capturados (plumas). Se obtuvieron pieles de seis machos y cinco hembras de Columbina
picui del Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bemardino Rivadavia”, Buenos Aires. Las
plumas fueron obtenidas de seis machos y seis hembras luego de ser capturados con redes de
niebla en Parque Centenario, Buenos Aires, en mayo de 2000. Los individuos fueron

sacrificados y sexados mediante la observacion de sus érganos reproductivos.

Se analiz6 el color del plumaje para las siguientes regiones del cuerpo: frente, corona,
cuello, manto, garganta, pecho, cobertoras subcaudales, banda alar, timoneras (parte clara apical
y oscura basal) y primarias (parte clara apical y oscura basal). Para las pieles se tomaron seis
medidas de reflectancia de cada region. En el caso de los individuos capturados se muestrearon
seis plumas al azar de cada region y para cada individuo. Las plumas fueron removidas con una
pinza y guardadas en un sobre rotulado hasta el momento de tomar las mediciones. De esta
forma, las mediciones fueron hechas sin saber el sexo del individuo. Para reducir el error de
medicidn, los espectros de reflectancia de cada pluma se midieron tres veces y se calcularon los

valores de reflectancia medios para cada una de ellas.

Los espectros de reflectancia se midieron en el rango de 300 a 700 nm, usando un
espectrofotémetro Ocean Optics S2000, con iluminacién de una lampara de deuterio-halégeno
Top Sensor Systems DH-2000. Ambos dispositivos estaban conectados al sensor por un cable
de fibra optica bifurcado. El sensor se monté en un tubo de plastico negro con un didmetro

interno de 6.6 mm y cortado en un angulo de 45°. La iluminacién y medicién del sensor se
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realizé con un angulo de 45° respecto a la superficie y se sostuvo paralelo al raquis de la pluma
para iluminar desde el extremo proximal, tanto en las pieles como en las plumas. La reflectancia
se expreso relativa a un testigo de reflectancia blanco puro Top Sensor Systems WS-2. Como
referencia oscura (una referencia del ruido de medicién) se usé una cartulina negra, sobre la cual

también se ubicaron las plumas para su medicion.

2.2.2. Andlisis estadistico

Se analizaron los datos de reflectancia con el software SpectraWin versién 4.0. Cada espectro
consistié de 1152 valores, correspondientes a la reflectancia de 300 a 700 nm a intervalos de
aprox. 0.35 nm. Para reducir el mimero de variables y eliminar picos de medicién artificiales, se
calcularon las medianas para intervalos de 2.5 nm. Cada regién se analizé por separado, tanto
para las pieles como para las plumas, usando un anilisis de componentes principales (PCA).
Con el PCA se transformé un gran numero de variables correlacionadas (41 valores de
reflectancia, tomados cada 10 nm) en unas pocas variables ortogonales, los componentes
principales (PCs). El primer componente, PC1, describe la variacion en brillo, mientras que los
otros componentes, PC2 y PC3, describen la variacién en la forma de la curva de reflectancia
(Cuthill et al. 1999). La variacién en tono (longitud de onda del maximo de reflectancia) y
saturacién (pureza del color) (Endler 1990) depende de la variacién de la forma de la curva

(Apéndice 2.1).

Varios estudios han analizado los componentes principales usando ANOVA, pero
durante la transformacion de las variables los valores individuales se interrelacionan (es decir,
sus valores cambian si individuos se agregan o quitan del analisis), violando asi el supuesto de
independencia de ANOVA. Por lo tanto, se analizaron las diferencias entre sexos para los PCs
de cada region y cada tipo de muestra mediante simulaciones de Montecarlo con el software
Resampling Stats. Para estos andlisis primero se promediaron los valores de reflectancia de las
seis mediciones de cada individuo, luego se promediaron los valores de reflectancia de machos
y hembras y se calculé la diferencia entre los sexos. Considerando que machos y hembras
pertenecen a la misma poblacion estadistica se crearon dos muestras nuevas para machos y
hembras del set de datos original (machos + hembras), con reemplazo, y se calcularon las
diferencias entre las medias muestrales. Este procedimiento se repitié 1000 veces. Se calculé la
probabilidad que de que las diferencias excedieran el valor de la diferencia original con una

prueba de dos colas.
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Para la banda alar y las primarias, los espectros de reflectancia sélo se pudieron obtener
de las plumas. La banda negro-azulada de las cobertoras alares es tan angosta que el drea de
medicién también alcanzé las plumas circundantes. Por lo tanto, sélo se obtuvieron resultados
confiables cuando se midieron las plumas individualmente sobre el fondo negro. Las primarias

no se pudieron medir en las pieles por la forma en estas que estaban preparadas.

Para analizar con mas detalle la porcién del espectro que no es percibida por los
humanos, se calcul6 la reflectancia relativa de la banda UV del espectro (300-400 nm) para las
plumas, dividiendo la reflectancia de este intervalo por la reflectancia total (300-700 nm,
Andersson et al. 1998). La diferencia entre los sexos en la reflectancia de la porcién UV se

analizé usando ANOV A de un factor sobre las medias individuales.

Por ultimo, se analizaron las diferencias entre los sexos en brillo total y en contraste
visual del brillo. El brillo total se calculé como la suma del brillo de todas las regiones y el
contraste visual como el coeficiente de variacién del brillo entre regiones (Endler & Théry
1996). Para ambos analisis se incluyeron aquellas regiones con datos disponibles para todos los
individuos, y se multiplic6 el brillo por el area relativa cubierta por cada regiéon. Las areas
relativas de cada region se asignaron de la siguiente forma: frente: 0.5; corona: 1; cuello: 2;
manto: 12; garganta: 0.5; pecho: 6; cobertoras subcaudales: 6; banda alar: 0.5; timoneras: 6; y
primarias: 6. Para los andlisis estadisticos se utilizo el software SPSS para Windows. Los

componentes principales con autovalores < 1 fueron excluidos del anilisis.

2.3. Resultados

Las pieles de museo mostraron espectros de reflectancia diferentes a los de las plumas de
individuos recién capturados (Fig. 2.1). En general, las pieles fueron mds brillantes y diferian de
las plumas en la forma de la curva espectral. Para ambos tipos de muestra, y todas las regiones,
el brillo (PC1) explicé la mayor proporcion de la variacién entre los sexos (> 69%), comparado

con la forma de la curva (PC2), que explicé un maximo del 13% de la variacion (Tabla 2.1).



807 Frente - blanco 801 corona - gris 17
60
401
201 R esastn sssseop e - - Pl —‘.’_::"!-:f,':'
SEET T = -
e
0 . - . 0 . T
801 cuello - gris-marrondceo 801 Manto - marrén
60+ 60 1
401
L qsasseeteetttt
0 T T T 0 -r Y Y
801 Garganta - blanco 801 pecho - rosdceo
60 .{--“}I 60- e
7,,"}’-. T _,--“I.
. '..u‘i T T 1 'y LT
401 |l‘1. T .- ’I' 1 L 401 oﬂ;"‘*’# - T
- —ag®e T de _ - _ _‘.--‘I"' = -
& 0% " ST 2=
< ¢ -7
Q9
§ 0 0 . . :
< 807 Cobertoras subcaudales - blanco __, gerse=Z~""*| 807 Timoneras - blanco
o Tt 'Y

<N SR
601 ’\‘o“fv‘l": 601

F's

-V
a0 LT E——
unz - - = * = 4

207

0 v v T 0 v r r
801 ‘Timoncras - marrén oscuro 80 Primarias - blanco
601 60
401 401 T
201 207

0- ssssasssansestves — . i 0 : . ;

80 primari 10
Primarias - blanco Banda alar - negrg-azulado
601
40
201
S ————
0 T T Y 0 T r v
300 400 500 600 700 300 400 500 600 700
Longitud de onda (nm) Longitud de onda (nm)

FIGURA 2.1. Espectros de reflectancia (+ ES) de 12 regiones del cuerpo de la torcacita. Lineas enteras: plumas,
lineas punteadas: picles. Lineas gruesas: machos; lineas finas: hembras. El grafico inferior derecho posee una escala
diferente para cvidenciar las diferencias en la forma del espectro.
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TABLA 2.1. Diferencias sexuales de la torcacita en los espectros de reflectancia y las porciones UV del
espectro (300400 nm) de 12 regiones del cuerpo para dos tipos diferentes de muestras: pieles de museo
(pieles) y plumas tomadas de individuos vivos (plumas). * P < 0.1; * P < 0.05.

Picles Plumas
Brillo (PCI) Forma de la curva Brillo (PC1) Formadelacurva Reflectancia UV
(PC2) (PC2)
Regién % de P % de P % de P %de P Fi10 P
variacion variacion variacién variacién
cxplicada explicada explicada explicada
Frente 88 0.04* 5 0.21 88 0.07° 4 0.54 39 0.08"
Corona 84 0.03* 8 0.46 82 0.25 8 0.35 0.9 0.36
Cuello 89 0.07° 3 0.24 84 0.23 7 0.04* 16 0.22
Manto 86 0.02* 3 0.76 78 0.83 4 0.16 0.6 0.45
Garganta 88 0.02* 4 0.33 91 0.33 -- -- 9.9 0.01*
Pecho 90 0.01* - - 88 0.02* 4 0.60 53 0.04*
Cobertoras 85 0.21 7 0.10 90 0.11 3 0.06° 0.1 0.71
subcaudales
Banda alar 69 0.39 13 0.04* 0.9° 0.35
Timoneras
Parte clara 80 0.02* 11 0.66 90 0.50 3 0.45 114 0.31
Parte oscura 72 0.02* 9 0.32 88 0.39 3 0.25 2.9¢ 0.12
Primarias
Parte clara -- -- -- -- 82 0.60 10 0.77 0.7 0.41
Parte oscura - - -- - 75 0.06" 4 0.77 3.0 0.11

“ Simulaciones de Monte Carlo (ver texto).

® ANOVA de un factor.

¢ No se pudieron colectar datos para un individuo, F, o

4 No se pudieron colectar datos para dos individuos, F) g

Las diferencias entre los sexos en el brillo del plumaje (PC1) resultaron significativas en una de
las 12 regiones de las plumas (pecho), y significativas o marginalmente significativas en todas
las regiones excepto las cobertoras subcaudales en las pieles (Tabla 2.1). En general, los machos

fueron mas brillantes para la mayoria de las regiones y para ambos tipos de muestras (Fig. 2.1).

Como se discutird mas adelante, las diferencias entre los sexos en la forma de la curva
espectral se consideraron sélo para las plumas. PC2 fue significativamente distinto entre machos
y hembras en dos regiones: cuello y banda alar (Tabla 2.1). Para el cuello, que los humanos
perciben como gris-marrondceo, las hembras mostraron en su espectro un componente rojo mas
intenso que los machos (Fig. 2.1), indicando que son més marrones y no tan grises. La banda
alar negro-azulada mostré un pico de reflectancia de menor longitud de onda en machos (aprox.
445 nm) que en hembras (aprox. 455 nm, Fig. 2.1). Una diferencia significativa o
marginalmente significativa entre sexos en la porcién UV del espectro se encontré en tres

regiones: frente, garganta y pecho (Tabla 2.1). En las tres regiones los machos presentaron una
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mayor reflectancia que las hembras en la porcién UV. Luego de aplicar una correccién de

Bonferroni las diferencias dejaron de ser significativas.

Aunque no necesariamente diferente entre sexos, varias regiones mostraron una
reflectancia importante en la porcién UV del espectro. Esto es particularmente notorio en las
regiones de plumaje blanco, como la garganta, las cobertoras subcaudales y la parte blanca de

las timoneras y las primarias (Fig. 2.1).

Las diferencias entre sexos en brillo total y contraste visual fueron significativas en las
pieles (ANOVA: F| 4 =13.6, P < 0.01; F, o = 7.3, P < 0.03, respectivamente), pero no en las
plumas (Fl 0= 22, P>0. l, Fl_ 10~ 07, P> 0.4)

2.4. Discusion

Los machos y las hembras de Columbina picui difieren en los espectros de reflectancia de su
plumaje. En general, los machos son mas brillantes que las hembras, y la forma del espectro
difiere entre los sexos en el cuello y la banda alar. Ademas, los sexos difieren en el contraste
visual y los machos poseen una reflectancia mas intensa en el UV en la frente, la garganta y el
pecho. Junto con la corona y el cuello, éstas son las regiones que estan involucradas en el
despliegue de cortejo. El despliegue sexual presente en las palomas es denominado “bowing
display” (Goodwin 1983) y consiste en €l macho enfrentando a la hembra, bajando la cabeza, e
inflando el cuello, al mismo tiempo que emite un sonido caracteristico. El hecho de que las
regiones que son exhibidas a las hembras durante el cortejo también difieran entre los sexos en
algun aspecto del espectro de reflectancia (forma de la curva, reflectancia de la porcién UV),
sugiere que en la torcacita la seleccion de parejas puede estar actuando como un mecanismo de

seleccion sexual que origina un mayor dicromatismo entre los sexos.

La banda alar negro-azulada que se encuentra sobre las cobertoras alares también es
sexualmente dimérfica. El ojo humano no llega a distinguir diferencias en esta banda, pero el
analisis espectral muestra que existe una diferencia en el pico de reflectancia, que se ubica en
una longitud de onda més corta en machos que en hembras (Fig. 2.1). Los fotorreceptores
retinales de la torcacita no han sido estudiados, pero la paloma casera posee un pigmento visual
con absorcién maxima a 453 nm (Cuthill et al. 2000), indicando que la torcacita podria tener un

maximo de absorcidon similar. La diferencia en el pico de reflectancia de la banda alar podria
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estar relacionada con la absorcién maxima de este receptor retinal. El sexo cuya banda alar
tenga el pico de reflectancia mas cercano a la longitud de onda de absorcién maxima sera el mas
conspicuo para los demas individuos. Sin embargo, no se conoce cémo las diferencias de color
en ésta y otras regiones estan relacionadas con la seleccion de parejas y deberia ser determinado

experimentalmente (Bennett et al. 1996, Hunt et al. 1999).

En el presente estudio también se encontraron diferencias importantes entre los
espectros de reflectancia de las pieles y las plumas. En general, excepto para las timoneras (Fig.
2.1), las pieles resultaron ser mas brillantes que las plumas. Esto no es sorprendente, dado que
cuando se miden las pieles, el haz de luz cae sobre numerosas plumas que se superponen,
creando una reflectancia mayor comparada a la que se obtiene de una tnica pluma. En el caso
de las timoneras, en donde la medicion se realiz6 sobre una pluma para ambos tipos de muestra,

las pieles mostraron ser menos brillantes.

Pero no solo se encontraron diferencias de brillo, sino también diferencias en la forma
de la curva entre ambos tipos de muestra. Se observé un patrén general de reduccion de la
reflectancia en las longitudes de onda mads bajas en las pieles. Esto fue particularmente notorio
en la parte blanca de las timoneras (Fig. 2.1), en donde la reflectancia de las pieles estaba
reducida en la parte méds baja del espectro e igualaba la reflectancia de las plumas en las
longitudes de onda mayores. La menor reflectancia de las pieles para las longitudes de onda
bajas puede ser una consecuencia del polvo contenido en este tipo de muestra. Esto habria
ocasionado la dispersién de la luz de longitudes de onda m4s cortas. Cuando las plumas se
cubrieron con particulas de polvo se observé una disminuciéon de la reflectancia en las
longitudes de onda menores (Mahler & Kempenaers, datos no publicados). Otras causas de la
disminucién de la reflectancia en las pieles pueden ser (1) la ruptura de las barbulas, (2) la
acumulacion de insecticidas y otros quimicos de los cajones del museo, (3) la acumulacion
progresiva de aceites de la piel de humanos que manipulan las pieles, como la pérdida de aceites
de las pieles mismas, y (4) la destruccion de los pigmentos o de las estructuras que producen los
colores (J. Endler, com. pers.). Estas observaciones sugieren que las diferencias en los espectros
de reflectancia entre los dos tipos de muestra se deben a la condicion de las pieles utilizadas en
las mediciones, y por lo tanto sélo se considerd la forma de la curva (PC2) de las plumas para
realizar el estudio. De todas formas, también es posible que las diferencias se deban a la época
de muestreo. Sin embargo, esto es poco probable, dado que la disminucién en la reflectancia se
observé en las pieles, que corresponden a individuos colectados en la época reproductiva. En

comparacion a la época no reproductiva, se espera que la reflectancia sea mayor durante este
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periodo y la diferencia entre los sexos mas notoria. La disminucién en la reflectancia de las
longitudes de onda cortas y la ausencia de diferencias entre los sexos en las curvas espectrales
(PC2, Tabla 2.1) sugieren que las curvas de reflectancia de las pieles no son un reflejo de los
colores reales. Los resultados de este estudio muestran que la interpretacién de los datos de
diferentes fuentes debe ser hecha con cautela. Asimismo, se mostré que existen diferencias de
color entre los sexos de la torcacita que no son percibidas por el ojo humano, como por ejemplo
las diferencias en la banda alar, mostrando la importancia del uso de métodos objetivos para la

determinacion del color del plumaje.

Por iltimo, es interesante destacar las diferencias encontradas entre los sexos en la
reflectancia de la porcién UV del espectro, asi como los picos de reflectancia UV en el plumaje
blanco. Esto sugiere que la luz ultravioleta es un componente importante de la comunicacién en
las palomas y que el plumaje que emite estas longitudes de onda podria estar siendo afectado

por un proceso de seleccién sexual.
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CAPITULO 3

EVOLUCION DE LA COLORACION DEL PLUMAJE EN LAS
PALOMAS

3.1. Introduccién

La coloracién del plumaje de las aves puede ser producida de dos maneras: por pigmentos o por
la estructura de la pluma. Existen tres tipos de pigmentos y cada uno de ellos produce
determinados colores, absorbiendo ciertas longitudes de onda de la luz y reflejando las
longitudes de onda restantes: las melaninas producen colores negros, grises, marrones y marron-
rojizos; las porfirinas verdes, rojos y marrones; y los carotenoides rojos, naranjas y amarillos
brillantes, asi como violetas cuando estdn asociados a proteinas (Fox 1976, Brush 1978, Olson
& Owens 1998). Los colores estructurales son producidos por la interferencia y la dispersiéon de
la luz en las capas de queratina de las plumas; colores blancos, azules, verdes e iridiscentes son
producidos de esta forma (Fox 1976, Brush 1978, Proctor & Lynch 1993). Las porfirinas por lo
general se encuentran en plumas o partes de plumas no expuestas a la luz (Fox 1976, Brush
1978), salvo en las lechuzas (Strigidae), avutardas (Otididae) y turacos (Musophagidae), en los
que dan color al plumaje expuesto (Gray 1996). Dado que este tipo de pigmento no se halla

presente en el plumaje de las palomas, no se considerara en el presente estudio.

Owens & Hartley (1998) y Badyaev & Hill (2000) han sugerido que el plumaje con
diferente base de coloraciéon cumple diferentes funciones y estd correlacionado con diferentes
aspectos reproductivos y del comportamiento social de las aves. Apoyando esta idea, Gray
(1996) encontré que en passeriformes de América del Norte el plumaje carotenoide estaba
positivamente correlacionado con el dicromatismo sexual (utilizado como una medida indirecta
de seleccion sexual; Darwin 1871), mientras que el plumaje con base estructural y melanica no
lo estaba. Badyaev & Hill (2000) encontraron un patrén similar en carduelinos, al comparar

plumajes carotenoides y melanicos.

Los pigmentos carotenoides no son sintetizados por las aves y deben ser obtenidos a

través de la dieta (Goodwin 1984). Numerosos estudios han mostrado que la adquisicién de
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carotenoides afecta, en menor o mayor medida, la expresion de los pigmentos en el plumaje y
por ende la coloracion que presenta el individuo (Slagsvold & Lifjeld 1985, Hill 1992, Linville
& Breitwisch 1997), lo cual hace que la variabilidad interindividual del color sea alta. Los
pigmentos meldnicos, en cambio, pueden ser sintetizados por las aves a partir de los
aminoacidos tirosina, triptofano y fenilalanina (Fox 1976, Brush 1978) y su expresién en el
plumaje es independiente de la dieta, haciendo que el color de este tipo de plumaje sea poco
variable (McGraw et al. 2002a). Por su lado, la coloracién estructural estd relacionada con la
condicion nutricional durante la época de replume, lo cual origina diferencias de color entre

individuos (Keyser & Hill 1999, 2000, Doucet 2002, McGraw et al. 2002a).

Las palomas americanas poseen plumajes grisdceos, marronaceos, blancuzcos,
iridiscentes o negros, probablemente producidos por melaninas y/o la estructura de la pluma.
Los resultados obtenidos en el capitulo anterior sugieren que la seleccidon sexual podria estar
actuando sobre determinadas regiones del plumaje en este grupo y es uno de los aspectos que se
estudiard, mediante un enfoque comparativo, en este capitulo. Sin embargo, son diversos los
factores que podrian estar actuando sobre el plumaje, generando los patrones de coloracién que

se observan en las especies:

1) Seleccidn sexual: existe una gran variedad de estudios experimentales y comparativos que
mostraron que los caracteres del plumaje sufren un proceso de seleccion sexual. Esto se da
tanto por mecanismos de preferencia de las hembras como por competencia entre los machos
(rev. en Andersson 1994, Cuthill et al. 2000), que generan un plumaje mas conspicuo en los
machos de las especies con seleccién sexual mas intensa (Darwin 1871). La seleccién sexual
actuaria sobre el plumaje por ser un indicador costoso de calidad fenotipica (Zahavi &
Zahavi 1997). Algunos autores han sugerido que el plumaje con base carotenoide es costoso
de producir (Kodric-Brown & Brown 1984, Andersson 1986, Hill 1990, Zuk 1992), al tener
costos asociados tanto con la adquisiciéon como con la utilizacién de los pigmentos (Hill
2000). Los costos de adquisicion incluyen el tiempo utilizado en la buisqueda de fuentes de
alimentacién ricas en carotenoides, mientras que los costos de utilizacién incluyen
mecanismos bioquimicos y fisioldgicos como la absorcién y transformacién de los
carotenoides y su deposicion en las plumas (Hudon 1991, Olson & Owens 1998). Existen
evidencias contradictorias sobre la funcién del plumaje meldnico como indicador de
condicion. En algunos estudios se ha mostrado que el plumaje con base melanica sirve como
indicador de la condicién del portador (Meller 1987, Veiga & Puerta 1996) y es objeto de
seleccion por parte de las hembras (Meller 1990, Veiga 1993, 1995), mientras que otros
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2)

3)

mostraron que la expresion de melaninas en el plumaje no se ve afectada por la condicién del
individuo (Hill & Brawner 1998, McGraw & Hill 2000). A diferencia de los colores
carotenoides, los colores meldnicos serian una sefial poco costosa de producir, y por lo tanto
tendrian un bajo costo necesario (Bradbury & Vehrencamp 1998). Sin embargo, podrian
actuar como una seflal honesta si tuvieran un costo incidental o receptor-dependiente
(Bradbury & Vehrencamp 1998), como por ejemplo interacciones agonistas que aumenten el
riesgo para el portador (Rohwer 1975, 1982). Por otro lado, existe cada vez mas evidencia
que sugiere que el plumaje con coloracion estructural esta bajo la influencia de un proceso de
seleccion sexual. Mucha de esta evidencia surge del campo que estudia la visiéon UV en aves
(ver Capitulo 2), dado que el plumaje que refleja estas longitudes de onda tiene base

estructural (Andersson & Amundsen 1997, Bennett et al. 1997, McGraw et al. 2002a).

Numerosos autores han sugerido que la seleccién sexual mediada por preferencia de las
hembras incrementa la tasa de divergencia reproductiva entre las poblaciones y por lo tanto
la diversidad de un grupo (Darwin 1871, West-Eberhardt 1983, Schluter & Price 1993,
Barraclough et al. 1995). Especificamente, si entre las poblaciones de una especie hay
divergencia en la preferencia de las hembras y en la expresion del caracter preferido en los
machos, y ambos estin correlacionados en cada poblacién, entonces habra reproduccién
diferenciada en las poblaciones (“assortative mating”) y podria surgir aislamiento
reproductivo entre ellas (Lande 1981, 1982, Schluter & Price 1993). De esta forma, se espera
que las especies con mayor dicromatismo (e.g. mayor seleccién sexual) tengan una mayor

diversidad taxonémica (medida como nimero de subespecies).

Ambiente: el tipo de ambiente afecta las caracteristicas del plumaje, favoreciendo colores o
patrones que saquen la mayor ventaja del espectro de luz presente y optimicen su funcion
como seflal de comunicacién (Endler & Théry 1996, McNaught & Owens 2002). Esto
favoreceria la presencia de plumajes brillantes que contrasten con el ambiente (Marchetti
1993, Johnson & Lanyon 2000).

Riesgo de predacién: Wallace (1889) sugirié que el dicromatismo sexual puede surgir por un

cambio de coloracién en el plumaje de las hembras en respuesta a la presencia de
predadores, haciéndolo mas criptico, y no por un proceso de seleccion sexual sobre el
plumaje de los machos. Apoyando esta idea, Martin & Badyaev (1996) encontraron una
correlacién negativa entre la predacion de los nidos y el brillo de las hembras (pero no de los

machos) en algunos passeriformes, y Bums (1998) también ha sugerido que diferentes
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grados de predacion podrian explicar los cambios de coloracion en el plumaje de las hembras
de los fruteros (Thraupidae). Sin embargo, la predacién podria estar correlacionada en forma
positiva con el brillo de las especies (Gray 1996) si el plumaje evolucionara como una seiial
dirigida a los predadores en un contexto del modelo de presa no palatable (Baker & Parker
1979). En este caso el plumaje seiializaria que la presa es toxica, potencialmente peligrosa o
simplemente que esta atenta a la presencia de predadores, lo cual haria que en cualquiera de
los casos la presa sea mas costosa para el predador. Aunque no hay evidencia contundente
que apoye esta hipdtesis (Krebs 1979, Lyon & Montgomeri 1985, Gotmark 1993), en
presencia de este escenario se esperaria una correlacién positiva entre el brillo del plumaje y

el riesgo de predacion.

4) Seilalizacion de estatus: en presencia de este mecanismo, los individuos de ambos sexos

5)

sefializan su posicién social y/o condicién mediante el plumaje, en respuesta a la
competencia por recursos no ligados a un contexto sexual (West-Eberhardt 1983, Irwin
1994). Este tipo de competencia puede favorecer colores brillantes y otras sefiales conspicuas
(Ghiselin 1974, Weldon & Burghardt 1984). Por lo tanto, se espera que mientras mayor sea
la interaccién entre individuos, mayor sea la importancia del plumaje como sefial de

comunicacién y mayor sea su conspicuidad o complejidad (West-Eberhardt 1983).

Simpatria / alopatria: se ha mostrado que el plumaje actua como barrera reproductiva

precigética (Saztre et al. 1997, Sztre 2000), previniendo la hibridacién entre especies
incipientes o cercanamente relacionadas (Dobzhansky 1951, Butlin 1989). Esto favoreceria
un mayor grado de divergencia entre el plumaje de especies simpaticas que alopatricas, ya

que el riesgo de hibridacién es mayor en las primeras (Ridley 1996).

Las caracteristicas que adquiera la coloracién del plumaje seran el resultado de alguno

de estos factores, o algunos de ellos actuando simultineamente. Las hipétesis previamente

mencionadas hacen las siguientes predicciones:

1)

2)

La presencia de selecciéon sexual predice una correlacion positiva entre el grado de
dicromatismo (tomado como un indicador indirecto de seleccion sexual) y el brillo o
complejidad del plumaje de los machos. Ademas deberia haber una mayor diversidad
taxondmica en las especies mas dicromaticas.

El riesgo de predacién correlacionaria en forma negativa con el brillo o complejidad del

plumaje de las hembras o de ambos sexos, o en forma positiva en el contexto de presa no
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palatable. Para este estudio se utilizaron dos medidas indirectas del riesgo de predacién: el
hébito, para el que se considera que las especies terrestres tienen mayor riesgo de predacién
que las arbéreas, y la altura de nidificacién, que correlaciona en forma negativa con el
riesgo de predacion.

3) La influencia del ambiente sobre el color del plumaje provocaria la presencia de colores que
contrasten con cada tipo de ambiente.

4) La existencia de seleccion social predice que en especies mas gregarias el brillo o
complejidad del plumaje es mayor.

5) El plumaje reforzando el aislamiento reproductivo predice una mayor diferenciacién del

plumaje entre especies simpatricas que entre especies alopatricas.

Estas hipotesis se pondrin a prueba utilizando métodos comparativos filogenéticos, que

se detallan en la siguiente seccion.

3.2. Materiales y métodos
3.2.1. Recoleccion de datos

Los datos sobre el dicromatismo sexual y la coloracién del plumaje fueron tomados de la
literatura (Baptista et al. 1997, Gibbs et al. 2001) y de la observacién directa de ejemplares del
Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia” (Buenos Aires, Argentina) y
del American Museum of Natural History (Nueva York, EEUU). Se estudiaron un maximo de
cinco machos y cinco hembras de cada especie, dependiendo de la disponibilidad de material.
Los datos ecoldgicos y comportamentales, al igual que el nimero de subespecies, se tomaron de
la literatura (Goodwin 1983, Baptista et al. 1997, Gibbs et al. 2001).

A cada especie le fueron asignados dos valores de dicromatismo total. Uno de ellos se
definié como un caracter binario, donde la especie podia ser clasificada como dicromatica, si
machos y hembras diferian en el color de al menos una regién del plumaje, o0 monocromatica, si
los sexos no diferian en su color o presentaban diferencias inicamente en el brillo del plumaje.
El segundo valor de dicromatismo se definié como un caricter continuo, para lo cual el cuerpo
de los individuos fue dividido en ocho regiones: frente, corona, cuello, manto, cobertoras alares,
garganta, pecho y vientre. Cada una de estas regiones varia en la coloracién independientemente

de las otras regiones en al menos una especie. Para cada regién el dicromatismo se definié como
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ausente (0), presente con diferencia de brillo entre los sexos (1) o presente con diferencia de
color entre los sexos (2). El valor final de dicromatismo total para la especie podia tomar
valores entre 0 (si todas las regiones carecian de diferencias en brillo o color) y 16 (si todas las

regiones diferian en color).

Para cada regién también se determinaron valores de brillo en machos y hembras por
separado. De acuerdo al color del plumaje presente en la region, le fue asignado un valor de
brillo utilizando las tablas de color Munsell (Smithe 1975). Para ello el color del plumaje se
compar6 con las laminas de colores de las tablas, y se tomé el valor de brillo de la ldmina mas

parecida al color del plumaje.

Al igual que en el capitulo 2, se calcularon valores de brillo total y contraste en brillo,
para lo cual se determind para cada regién un drea relativa al total de la superficie del cuerpo:
frente: 0.5; corona: 1; cuello: 2; manto: 6; cobertoras alares: 6; garganta: 0.5; pecho: 6; vientre:

6.

Para analizar cada tipo de plumaje por separado (carotenoide, melanico y estructural), a
cada especie se le asignaron valores de dicromatismo (binario y continuo) y brillo para los tres
tipos de plumaje. Para ello se determiné la base de la coloracion en cada una de las regiones
estudiadas. Se consider6 que los colores naranjas, rojos, amarillos y verdes poseen base
carotenoide; que los colores marrones, plrpuras, grises y negros poseen base melanica; y que
los colores blancos e iridiscentes poseen base estructural (Gray 1996, Owens & Hartley 1998,
Badyaev & Hill 2000, Mahler et al. 2003).

Muchas especies poseen parches de color que ocupan pequeiias porciones del plumaje
de una determinada regién. La coloracién de estos parches contrasta con el resto del plumaje y
forma patrones conspicuos, lo cual sugiere que podrian estar actuando como sefiales de
comunicacion. La presencia de estos parches se observd en las siguientes regiones en al menos
una especie: cabeza, nuca, cobertoras alares, pecho y vientre. Para cada especie se determiné la
presencia de parches en cada una de estas regiones y la base del color de los mismos (melanica,

carotenoide o estructural).

Por otro lado, los colores del plumaje que contrastan con el ambiente se clasificaron
como ausentes o presentes. Los colores que son conspicuos en ambientes cerrados son los que

tienen un componente importante en las longitudes de onda largas, como los anaranjados, los
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rojos y los purpuras, ya que estos colores contrastan bien con la vegetacion circundante (Endler
1993, McNaught & Owens 2002). Por el contrario, los colores que contrastan en ambientes
abiertos son el blanco, el negro y el gris (Bennett & Owens 2002). Para cada especie se
identificé la ausencia (0) o presencia (1) de parches de color que contrasten con ambientes

cerrados y abiertos, respectivamente.

Para el estudio de las diferencias de coloracion entre las especies simpdtricas y
alopatricas, se analizo si alguno de los sexos de las especies que se compararon diferia en el
color del plumaje o en los parches conspicuos en alguna regién del cuerpo. No se consideraron
diferencias de brillo de un mismo color. El valor maximo de diferencia que podia adquirir un
determinado par de especies era 13, si en las 8 regiones estudiadas el color del plumaje era
distinto y si en las 5 regiones estudiadas habia diferencias en los parches conspicuos en alguno

de los sexos.

Las variables ecolégicas y comportamentales que se estudiaron fueron las siguientes:

- La altura de nidificacioén, que fue categorizada como O si la especie nidifica en cavidades,
como | si la especie construye nidos a una altura menor a tres metros y como 2 si la altura de
nidificacién es mayor a los tres metros.

El habito de la especie, que fue categorizado como O si la especie es mayormente terrestre y
1 si es mayormente arbdrea.

- El ambiente, que fue dividido en dos categorias: 0: abierto (dreas cultivadas, zonas 4ridas,

pastizales y dreas con drboles dispersos) y 1: cerrado (selvas y bosques).
La asociacion con otros individuos, que se dividié en tres grupos: las especies con individuos
solitarios o que se encuentran en parejas (0), las especies gregarias (1) y las especies con
individuos solitarios, pero que forman agrupaciones ocasionales (2).

- La simpatria con otras especies. Una especie se consideré simpdtrica con otra especie si

comparte alguna parte de su distribucién, sin importar el tamario del territorio.

Los valores de cada especie para las variables estudiadas se resumen en el Apéndice 3.1.

3.2.2. Analisis estadistico

Validez de los valores de brillo
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Dado que la apreciacion del color se basa en el ojo humano, y como se mencioné en el capitulo
2, éste no percibe el UV, las diferencias captadas entre los sexos seran conservativas, y por lo
tanto lo seran los valores de dicromatismo utilizados. Por otro lado, los valores de brillo de las
tablas Munsell tampoco tienen en cuenta el rango de luz UV. Para ver si estos valores se
correlacionan con aquellos reflejados por las plumas, se analizaron todos los colores del plumaje
para los que se habian medido los espectros de reflectancia (Apéndice 3.2). Los valores de brillo
de las tablas Munsell se correlacionaron con los valores de brillo (Bt) calculados a partir de los

espectros siguiendo la definicion de Endler (1990):
By = / R(}) dA = AX (0.5 Ryo0 + R3go+an + ... + Rigoan + 0.5 Rygo)
M

Donde R es el valor de reflectancia para una determinada longitud de onda (1), 300 y 700 son
los limites del espectro visible para las aves y AX es el intervalo entre los valores de reflectancia

del espectro.

Los valores de brillo de las tablas Munsell estuvieron positivamente correlacionados
con los valores de brillo de los espectros (Fig. 3.1). Esto se observé tanto para los espectros
medidos a partir de las pieles (Spearman r = 0.6, P < 0.01), como para los espectros medidos a
partir de las plumas (Spearman r = 0.59, P < 0.05). Estos resultados apoyan estudios previos,
que sugieren que la diferencia de brillo es percibida independientemente del tipo de visién del

receptor (Gruber 1979, Ortolani 1999).
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FIGURA 3.1. Correlacion entre los valores de brillo tomados de las tablas Munsell y los valores de brillo
calculados a partir de los espectros de reflectancia (ver texto). Los cuadrados corresponden a las pieles
(Spearman = 0.6, P < 0.01) y los rombos a las plumas (Spearman r = 0.59, P < 0.05).

Métodos comparativos filogenéticos

Para analizar las correlaciones entre las variables de interés se utilizaron métodos comparativos
filogenéticos. Estos métodos tienen en cuenta las relaciones filogenéticas entre las especies y
descuentan el efecto que el parentesco entre las mismas puede tener sobre la asociacion de los
caracteres. Mediante su utilizacién, las especies dejan de ser los puntos de comparacién, ya que
no son independientes entre si por sus relaciones filogenéticas (Ridley 1983, 1989, Felsenstein
1985), y el analisis se basa en las instancias evolutivamente independientes de asociacién entre

los caracteres que se estudian.

Existe un gran nimero de métodos comparativos, los cuales han sido intensamente
revisados por numerosos autores (Harvey & Pagel 1991, Gittleman & Luh 1992, Miles &
Dunham 1993, Wenzel & Carpenter 1994, Martins & Hansen 1996, 1997, Cunningham et al.
1998, Losos 1999, Martins 2000, Mahler & Tubaro 2002). Cada método comparativo
filogenético se basa en ciertos supuestos sobre los modelos de evolucion de los caracteres, que

son criticos para la validez e interpretacién de los resultados. Martins y colaboradores (2002)
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han realizado un estudio de simulacion que mostré6 que en general todos los métodos
comparativos filogenéticos tienen un desempefio similar, que siempre es mejor al estudio
comparativo realizado con los datos crudos. Sin embargo, los resultados para un mismo set de
datos pueden vanar de acuerdo al método utilizado, por lo cual recomiendan confirmar la
validez de los resultados utilizando mas de un método. Por otro lado, los estudios mencionados
anteriormente también recomiendan basar los estudios en mas de una filogenia posible, ya que
nunca se tiene la certeza de que una filogenia determinada represente en forma exacta la historia

evolutiva del grupo.

Como se explicé en el capitulo introductorio de la tesis, los tres grupos de palomas
americanas no estan cercanamente relacionados entre si. La inclusién de los tres grupos en un
mismo estudio comparativo implica la incorporacién de todos los grupos de palomas que tengan
posiciones intermedias en la filogenia. Dado que las palomas terrestres son el grupo basal de
Columbidae, la filogenia utilizada finalmente incluy6é todas las palomas existentes (304
especies; Baptista et al. 1997, Gibbs et al. 2001). Hay dos ventajas que surgen en consecuencia:
en primer lugar, aumenta el poder estadistico de los resultados, dado que se incluye un nimero
mayor de eventos evolutivamente independientes, y en segundo lugar, los resultados indicaran
un patrén presente no solo en las palomas americanas sino en todo el grupo Columbidae. Las
dos hipétesis filogenéticas utilizadas en los estudios comparativos se basaron en Goodwin
(1983), Baptista et al. (1997), Johnson & Clayton (2000a, 2000b) y Johnson et al. (2001)
(Apéndice 3.3). Ambas filogenias difieren en las relaciones basales de los grupos, que en la
filogenia 1 (Fig. 1.2) corresponden a la figura 5 y en la filogenia 2 a la figura 6 de Johnson &
Clayton (2000a), y en las relaciones entre las especies de los grupos para los que no hay
estudios moleculares, que en la filogenia 1 se basan en Goodwin (1983) y en la informacién
contenida en Baptista et al. (1997), mientras que en la filogenia 2 se basan unicamente en
Goodwin (1983), por lo cual esta iltima filogenia posee un nimero mayor de politomias

(Apéndice 3.3).

Método de Contrastes Independientes

Para estudiar la asociacion entre dos variables de las cuales al menos una es continua, se utilizé
el Método de Contrastes Independientes (MCI; Felsenstein 1985). Este método se basa en la
comparacién de especies hermanas. Cada comparacién origina una nueva variable denominada

“contraste” que surge de la diferencia de los valores del caracter entre las especies de cada par.
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Los contrastes son independientes entre si porque resultan de la divergencia evolutiva que
ocurrié a partir del ancestro comun en cada par de especies. Para calcular los contrastes se
utilizé el software CAIC v. 2.0 (Purvis & Rumbaut 1995), con el modo CRUNCH para dos
variables continuas y el modo BRUNCH cuando una de ellas era discreta. Los estados
ancestrales se calcularon en base a la filogenia disponible utilizando dos modelos diferentes de
evolucién de los caracteres: el modelo gradual y el modelo de equilibrio discontinuo (Harvey &
Purvis 1991). El modelo gradual asume que los cambios ocurrieron en cada intervalo de tiempo
a lo largo de las ramas de la filogenia y que la direccidn de ese cambio es aleatoria. Por lo tanto,
la cantidad de cambio esperada serd proporcional al largo de las ramas, y los valores ancestrales
del caracter se pueden reconstruir de acuerdo a los valores de las especies derivadas, ajustados
por los largos de las ramas. El modelo de equilibrio discontinuo, en cambio, asume que los
cambios ocurrieron unicamente en los nodos del arbol y, por lo tanto, el largo de las ramas es
fijo. Las variables fueron transformadas logaritmicamente para el andlisis y los contrastes
fueron estandarizados dividiendo por la raiz cuadrada del largo de las ramas. Las politomias se
resolvieron mediante el método de Pagel (1992). El anilisis estadistico de los contrastes se
realiz6 mediante una regresion lineal forzada por el origen o una prueba de signos (de una cola),
segun se tratara de dos variables continuas o una discreta y una continua, respectivamente. Para
estudiar la significacion de las correlaciones se realizé una correcciéon de Bonferroni para
comparaciones multiples. Adicionalmente, se realizd un analisis comparando unicamente los
pares de taxa terminales que diferian en sus valores de la variable predictiva. Esto elimina los
errores que pueden surgir en la reconstruccion de los estados ancestrales y acepta la estructura
de la filogenia solo en su nivel mas bajo. Para taxa con mas de una especie se calcularon los

valores medios del grupo para la comparacién.

Este ultimo andlisis se utilizé para estudiar la correlacion entre el dicromatismo con la
tasa de divergencia taxondmica. De esta forma se controla el efecto que puede tener la

antigiledad del linaje sobre la diversidad actual del mismo.

Para el estudio entre especies simpatricas y alopatricas, se tomé una especie y se
comparé con un par de especies hermanas cercanamente emparentadas de las cuales una fuera
simpatrica y la otra alopatrica (Fig. 3.2). En total, se compararon 37 pares de especies
(Apéndice 3.4) y la significacién de la hipétesis de que las especies simpatricas difieren mas

entre si que las especies alopatricas se estudié con una prueba de pares igualados de Wilcoxon.



A (Especie de referencia)

Especie simpatrica con A

Especie alopatrica con A

FIGURA 3.2. Tipo de comparaciones utilizadas para poner a prueba las diferencias entre el plumaje
de especies simpatricas y alopatricas.

Meétodo de Estados Contingentes

Para estudiar la asociacién entre dos variables discretas se utilizé6 el Método de Estados
Contingentes (MEC; Sillén-Tullberg 1993). El MEC analiza si la transicién en un caracter
dependiente esta asociada con un determinado estado de otro caracter independiente. Para ello
se estudian las ramas donde ocurrieron las transiciones en el cardcter dependiente y en las ramas
donde el cardcter dependiente retiene su estado ancestral, para ambos estados del caracter
independiente. Esto requiere dos cosas: una filogenia completamente resuelta y un “mapeo” u
“optimizacion” que defina el estado de los caracteres en todas las ramas. Para la optimizacion se
utilizé el criterio de parsimonia, que minimiza el nimero de transiciones que ocurren en un
caracter, aplicado con el software MacClade v. 3.0 (Maddison & Maddison 1992). Las
politomias y los estados equivocos se resolvieron siempre de forma tal de hacer el andlisis mas
conservativo, es decir, minimizando el nimero de transiciones de la variable dependiente y
maximizando el nimero de ramas de la variable independiente que muestren el estado con el
que se estudia la asociacion. Los resultados se analizaron estadisticamente con una tabla de
contingencia de 2 X 2, bajo la hipétesis nula de que la transicién de la variable dependiente

ocurre con la misma probabilidad para cualquier estado de la variable independiente (@ = 0.05).

3.3. Resultados
3.3.1. Seleccion sexual

Las diferencias de coloracion entre los sexos siguieron el patrén que predice la hipétesis de
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seleccion sexual para todos los tipos de plumaje, excepto para el plumaje carotenoide (Tabla
3.1). Para el plumaje total, los machos resultaron ser mds brillantes que las hembras (P < 0.001),
como asi también lo fueron para el plumaje melanico (P < 0.001) y estructural (P <0.001). Para
el plumaje carotenoide, en cambio, las hembras presentaron un plumaje mas brillante que los

machos (P = 0.007).

TABLA 3.1. Numero de especies con brillo mayor en machos que en hembras / numero de especies con
diferencias de brillo, para el plumaje en general y para cada tipo de plumaje por separado (melénico,
carotenoide y estructural). z, P = estadistico y significacion del test de signos.

Diferencias de brillo positivas / z P
Diferencias totales
Plumaje total 106/ 148 5.17 < 0.001
Plumaje melanico 98/ 124 6.37 <0.001
Plumaje carotenoide 14/43 -2.43 0.007
Plumaje estructural 36/45 3.87 < 0.001

No se encontré una correlacion significativa entre el dicromatismo total y el brillo o el contraste
del brillo en el plumaje de los machos (Tabla 3.2). Sin embargo, cuando los tipos de plumaje se
estudiaron por separado, se encontré una correlacién positiva entre el dicromatismo y el brillo
de los machos para los plumajes meldnico y estructural (Tabla 3.2). Esto significa que para
ambos tipos de plumaje las especies mas dicromdticas son las que poseen machos mas
brillantes. Para el plumaje carotenoide, en cambio, no se encontré un patrén claro de correlacién
entre el dicromatismo y el brillo de los machos (Tabla 3.2). Las hembras, por su lado, mostraron
una correlacion positiva entre el dicromatismo y el brillo para los plumajes melanico y

carotenoide, pero unicamente para el dicromatismo medido como variable continua (Tabla 3.2).

Cuando se compararon los taxa dicromaticos (dicromatismo discreto) con sus taxa
hermanos (Apéndice 3.5), se encontrd una asociacién positiva entre el dicromatismo y el brillo
de los machos para el plumaje meldnico y estructural, pero no para el plumaje carotenoide ni
para el plumaje en su totalidad (Tabla 3.3). En cambio, no se encontré una asociacién
significativa del dicromatismo con ninguna de las variables del plumaje de las hembras. La
asociacion entre el dicromatismo y la diversidad taxonémica tampoco resulté significativa

(Tabla 3.3).
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El dicromatismo total no estuvo asociado con la cantidad de regiones del cuerpo
cubiertas por un determinado tipo de plumaje (Tabla 3.4). Esto significa que el dicromatismo no
esta ligado particularmente a la presencia de ningun tipo de plumaje en este grupo. En cambio,
cuando se estudid la asociacién entre el dicromatismo de cada tipo de plumaje y la proporcién
del cuerpo cubierta por el mismo, s6lo se encontré una asociacién positiva para el plumaje
carotenoide de los machos, cuando el dicromatismo se midié como variable continua (Tabla
3.4). Esto implica que un aumento en el dicromatismo del plumaje carotenoide esta dado por

una mayor superficie del cuerpo de los machos cubierta por este plumaje.

Los parches de color o patrones de coloracién conspicuos son muy comunes en el grupo
Columbidae y se observan en al menos una regién del cuerpo en un 80% de las especies del
grupo (Apéndice 3.1). Ademads, por lo general estan presentes en ambos sexos. Solamente en 45
de las 239 especies que poseen parches de coloracién conspicuos, estos se encuentran presentes
unicamente en los machos. Los colores de los parches pueden tener base estructural como de
pigmentos, indicando que no se trata de un caracter ligado a ningin tipo de plumaje en

particular.

3.3.2. Seleccion natural: riesgo de predacion

El dicromatismo total estuvo correlacionado en forma negativa con el contraste de brillo en las
hembras, aunque esta correlacion dejé de ser significativa cuando se corrigié por Bonferroni
para comparaciones multiples (Tabla 3.2). Los resultados sugieren que en las especies con
mayor dicromatismo hay una tendencia a que las hembras tengan un menor contraste de brillo

entre las regiones de su plumaje.

Por otro lado, no se encontré una asociacion significativa entre el habito de la especie y
el dicromatismo o el brillo para ningun tipo de plumaje (Tabla 3.5). Un resultado similar se
obtuvo para la altura de nidificacién, a excepcion del contraste de brillo en hembras, que estaba
negativamente asociado a la altura de nidificacién (z = 1.97, P = 0.02). Sin embargo, la
asociacién no fue significativa tras corregir por Bonferroni, lo cual indicaria que existe una
tendencia a que especies que anidan a mayor altura tengan hembras con un menor contraste de

brillo en su plumaje.
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3.3.3. Seleccion natural: influencia del ambiente

La prueba de estados contingentes mostré que existe una asociacién significativa entre la
presencia de colores rojos y purpuras en el plumaje de las especies y el uso de ambientes
cerrados (Tabla 3.6a; G = 4.03, P = 0.04) y de colores blancos y negros y el uso de ambientes
abiertos (Tabla 3.6b; G = 5.66, P = 0.01). En cambio, la presencia de plumajes grises no estuvo
asociada al uso de ambientes abiertos (Tabla 3.6¢; G = 1.03, P > 0.1) ya que se trata de un color

ampliamente distribuido en el grupo.

TABLA 3.6. Distribucién de la presencia de determinados tipos de color en el plumaje de las especies, en
ramas reconstruidas como de ambientes cerrados y abiertos, respectivamente.

a. Colores rojos, anaranjados, pirpuras y marrén rojizos

Ambiente cerrado

Ambiente abierto

Aparicion de la coloracién
Pérdida de la coloracion

Ausencia de la coloracién
Presencia de la coloracion

30
20
220
230

6
2
95
4

b. Colores blancos y negros

Ambiente cerrado

Ambiente abierto

Aparicién de la coloracién
Pérdida de la coloracion

Ausencia de la coloracién
Presencia de la coloracion

4

39
208
235

3
5
30
83

c. Colores blancos, negros y grises

Ambiente cerrado

Ambiente abierto

Aparicién de la coloracion
Pérdida de la coloracion

Ausencia de la coloracion
Presencia de la coloracion

3

27
121
344

0
5
4
103

3.3.4. Seleccion social

No se encontré una asociacion significativa entre el gregarismo y ninguna de las variables

medidas sobre el plumaje (Tabla 3.5).

3.3.5. El plumaje como refuerzo de la barrera reproductiva

En contra de la prediccién que hace la hipétesis del plumaje como barrera reproductiva, la
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prueba de pares igualados de Wilcoxon mostré que en los 37 pares de especies estudiados, el
plumaje de las especies alopatricas difiere significativamente mas entre si que el de las especies
simpatricas (Z = 2.28; P = 0.022; media £ D.S. especies alopatricas = 5.27 + 2.02; media + D.S.

especies simpatricas = 4.56 + 2.19).

3.4. Discusion

Los resultados del estudio muestran que podria haber mas de un factor actuando
simultineamente sobre el plumaje, y que serian tanto mecanismos de seleccién sexual como de
seleccion natural los que determinan los patrones de coloracién presentes en el plumaje de las
especies del grupo Columbidae. Ademas, los resultados sugieren que plumajes con diferente
base de coloracion (melanica, carotenoide o estructural) pueden tener distintas respuestas a las

presiones originadas por un mismo factor de seleccién.

Por un lado, se encontré una asociacién significativa entre el dicromatismo y el brillo
del plumaje meldnico y estructural en los machos, que sugiere que la seleccidén sexual esta
actuando sobre ambos tipos de plumaje. Sin embargo, este mecanismo no estaria provocando un
aumento en la proporcién del cuerpo cubierta por ellos, sino un aumento en el brillo de los
parches de coloracién ya existentes. A diferencia del plumaje estructural, el plumaje melanico
también resulta mas brillante en las hembras de las especies mas dicromaticas. Pero este patrén
no se observa cuando el dicromatismo se mide como variable discreta. Esto indicaria que existe
una correlacidn entre el brillo del plumaje melanico de los machos y las hembras cuando tienen
el mismo color, pero no cuando presentan colores distintos. Una explicacién posible al aumento
de brillo en las hembras es un efecto de correlacién genética entre los sexos (Lande & Amold
1985, Hill 1993), que sin embargo desparece cuando entre ambos difiere el color del pigmento.
McGraw y colaboradores (2002b) encontraron que en Carduelis tristis la expresién de
pigmentos carotenoides difiere entre los sexos por la forma diferencial en que los machos y las
hembras lo utilizan fisiolégicamente (absorben, transportan, metabolizan o depositan). En el
caso de las melaninas, la diferencia de expresion entre los sexos podria estar ligada al camino de
sintesis del pigmento, que originaria un pigmento de distinto color y, en consecuencia, una
coloracién distinta en el plumaje de machos y hembras. Otra explicacién posible al aumento de
brillo del plumaje melanico en las hembras de las especies mds dicromaticas, es la presencia de
un proceso de selecciéon por parte de los machos (West-Eberhardt 1983, Irwin 1994,

Cunningham and Birkhead 1997), que preferirian hembras mas brillantes. Burley (1981) mostr6
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que en la paloma domeéstica (Columba livia) la coloracién y los patrones del plumaje son
seleccionados por preferencias tanto de machos como de hembras, lo cual demuestra que un
mecanismo de preferencia de los machos por caracteres de plumaje de las hembras puede estar

explicando el patrén observado.

El plumaje carotenoide, por otro lado, también podria estar siendo afectado por un
proceso de seleccién sexual, pero responderia distinto de los plumajes con base meldnica y
estructural a este factor de seleccion. En este caso, el dicromatismo estd positivamente
correlacionado con la proporcion del cuerpo cubierta por plumaje con coloracién carotenoide en
los machos, pero esto no esta asociado a un aumento en el brillo del plumaje. Por el contrario,
los resultados muestran que en este grupo son las hembras las que poseen plumajes carotenoides
mads brillantes y que existe una asociacion positiva entre el brillo de las hembras y el grado de
dicromatismo presente. Esto significa que las especies mas dicromaticas tienen machos con
mayor proporcién de plumaje carotenoide y hembras mas brillantes, lo cual podria estar
indicando la presencia de un proceso de preferencia sexual mediado por los machos en el que
las hembras mads brillantes son preferidas, pero no asi los machos mas brillantes por las
hembras, que en cambio los eligen por la cantidad de plumaje carotenoide presente. Puede ser
que en el caso del plumaje carotenoide, la calidad de los machos no esté determinada por el
brillo, sino por el tono del parche de color. La diferencia de color de un parche carotenoide
puede estar dada por diferencias en la concentracién del pigmento (Endler 2000). Por otro lado,
Hill (2000) encontré que los pigmentos rojos eran sintetizados a partir de precursores
anaranjados y amarillos en Carpodacus mexicanus, indicando que hay un mayor costo asociado
a la expresion de pigmentos rojos. Esto también fue sugerido por un trabajo de Hill (1996), que
encontr6 que en carduelinos el dicromatismo sexual estaba correlacionado con el color rojo del
plumaje carotenoide de los machos, que en las hembras siempre era mas anaranjado o amarillo,
y por un trabajo de Pryke y colaboradores (2001), que encontraron que la coloracién
carotenoide actia como indicador de status en Euplectes ardens, en donde los machos mas
vigorosos muestran parches de color mas rojo, en comparacion con machos menos vigorosos,
que los tienen mas amarillos. Es posible que en las palomas las hembras estén seleccionando la
presencia de plumaje carotenoide en los machos, pero que el aumento de plumaje carotenoide

no esté asociado a un aumento en el brillo, sino al color que exhiba el plumaje.

A pesar de que los resultados sugieren que en ¢l grupo Columbidae hay un mecanismo
de seleccion sexual actuando sobre el plumaje, no se encontré6 un aumento de la diversidad

taxondmica en las especies mas dicromdticas. La ausencia de asociacién entre ambas variables



se puede deber a dos causas: a que efectivamente no haya un aumento en la diversidad
taxonémica o a que el dicromatismo no sea un buen indicador de seleccidn sexual. Hasta el
momento, la asociacion entre la seleccion sexual y la diversidad taxonémica se ha encontrado
en dos grupos de aves, las aves de paraiso (West-Eberhardt 1983) y los passeriformes
(Barraclough et al. 1995). Ambos grupos, especialmente las aves de paraiso, tienen una
seleccion intersexual muy intensa. Es posible que en las palomas, que son monogamicas y no
tienen una seleccion sexual tan intensa, no se manifieste un aumento de la diversidad
taxonémica como consecuencia de este proceso. Por otro lado, es posible que el dicromatismo
no sea un buen indicador de seleccién sexual. En primer lugar, porque la hipétesis de
divergencia taxonémica requiere que el dicromatismo haya evolucionado exclusivamente por un
mecanismo de preferencia de las hembras, y los resultados de este estudio muestran que el
dicromatismo también podria estar siendo afectado por preferencia de los machos y por factores
de seleccion natural, que se discuten mas adelante. En segundo lugar, es posible que aunque en
una especie haya seleccién sexual mediada por preferencia de las hembras, un efecto de
correlacién genética entre los sexos haga que su grado de dicromatismo sea menor al que se
expresaria sin este efecto. En resumen, aunque no se haya encontrado una relacién de la
diversidad taxonémica con el dicromatismo, no se puede descartar que esta relacion exista con

el grado de seleccion sexual, si éste pudiera ser medido en forma directa.

Algunos estudios encontraron que en algunos grupos la seflalizacion de status afecta la
coloracién o los patrones presentes en el plumaje (West-Eberhardt 1983, Irwin 1994), pero éste
no es el caso en las palomas, en donde no se encontré una asociacién significativa entre el
gregarismo Y el brillo del plumaje. Las marcas o parches de color conspicuos, por otro lado, son
muy comunes en el plumaje de las palomas y se hallan presentes en aproximadamente el 80%
de las especies del grupo. Ademas de ser muy frecuentes, por lo general son exhibidos por
ambos sexos. Es posible que estas marcas no estén sexualmente seleccionadas y que sean
utilizadas como una sefilal de comunicacién no ligada a contextos sexuales. Esta funcién se ha
encontrado para parches meldnicos en numerosas especies (e.g. Rohwer, 1975, 1985, Mpller
1987, Senar et al. 1993, Veiga 1993). En las palomas, sin embargo, los parches no son
solamente melanicos, sino que pueden tener base carotenoide, y, mdis frecuentemente,
estructural. Es muy comin encontrar parches iridiscentes en el cuello y las alas de muchas
especies del grupo. Es posible que estas marcas, aunque no tengan la misma base de coloracién,
compartan la caracteristica de ser conspicuas y generar un alto contraste con el plumaje
circundante. Las marcas blancas y negras generan contraste en brillo, mientras que los parches

iridiscentes y carotenoides tienen picos de reflectancia pronunciados que pueden resultar muy



conspicuos (Capitulo 2, Mahler et al. 2003). Dado que estos patrones de coloracién se
encuentran presentes en ambos sex0os en numerosas especies, y es altamente probable que
resulten conspicuos al receptor, es posible que estén actuando como seflal de comunicacion
intraespecifica en un contexto no sexual, ya sea para el reconocimiento de individuos
conespecificos o en contextos agonistas. Sin embargo, otra posibilidad es que si sean utilizados
en contextos sexuales y se encuentren bajo un proceso de seleccion sexual, pero que se expresen
en ambos sexos por un efecto de correlacion genética, o que las marcas sean dicromaticas, pero
que esto no pueda ser percibido por el ojo humano, tal como lo sugieren los resultados del
capitulo 2. Sin embargo, la funcién concreta de estos parches de color conspicuos y su

generalidad para todo el grupo sélo pueden ser determinadas experimentalmente.

Desde que Wallace (1889) propuso que las diferencias de color entre los sexos pueden
surgir por cambios de coloracion en la hembra, y no por cambios en el macho como producto de
seleccidn sexual, se han encontrado evidencias de este proceso en numerosos grupos (e.g. Burns
1998, Irwin 1994, Martin & Badyaev 1996). En este estudio se encontré una asociacion
negativa entre el dicromatismo total y el contraste en el brillo del plumaje de las hembras, lo
cual indica que en las hembras de las especies mds dicromaticas existe una disminucién en su
contraste de brillo. La causa de esta disminucién no esta clara, pero podria estar relacionada con
la presencia de predadores, que favoreceria la coloracién criptica en las hembras. Cuando se
estudiaron los riesgos de predacién, usando como medida indirecta el habito y la altura de
nidificacién, se encontré una correlacion del contraste de brillo unicamente con la altura de
nidificacion y ésta fue negativa. Este patrén coincide con el encontrado por Martin & Badyaev
(1996), que mostraron que los riesgos de predacion son mayores para nidos construidos en
arbustos y arboles que para aquellos construidos sobre la superficie de la tierra, lo cual podria

causar un aumento en la cripticidad del plumaje de las hembras.

En un trabajo reciente, McNaught & Owens (2002) estudiaron si la variabilidad
interespecifica del plumaje en varios grupos de aves australianas era consecuencia de un efecto
del aislamiento reproductivo o del ambiente. Sus resultados mostraron que el plumaje de estas
aves estaba diseflado para contrastar con el ambiente y no para evitar la hibridacién entre
especies. En este estudio se obtuvieron resultados similares, ya que no se encontraron
evidencias de que un proceso de aislamiento reproductivo esté afectando la coloracién del
plumaje de las palomas y se encontré una asociacién entre los colores presentes en el plumaje
de las especies y el ambiente que habitan. Al igual que en las aves australianas, en las palomas

se observaron mayores diferencias de plumaje entre las especies alopétricas que entre las
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especies simpatricas, lo cual sugiere que el reconocimiento de las especies no es un factor
importante en la variacion interespecifica del color. Por el contrario, la presencia de colores con
reflectancia importante en longitudes de onda largas en especies que habitan ambientes cerrados
se corresponde con la nocién de que el plumaje esta adaptado para producir el mayor contraste
cromatico posible con el ambiente (Endler 1993, Endler & Théry 1996). Lo mismo pasa con la
presencia de colores negros y blancos para especies de ambientes abiertos (Bennett & Owens
2002), lo cual sugiere que el ambiente es un factor importante en la evolucién del color en el

plumaje de las palomas.

Para resumir, las conclusiones principales de este capitulo son las siguientes: 1) existiria
un proceso de seleccion sexual actuando sobre el plumaje de las palomas, que se expresaria en
un aumento del brillo en los plumajes melanico y estructural, y en un aumento de la proporcion
del cuerpo cubierta por plumaje carotenoide en los machos; y 2) el ambiente estaria
favoreciendo la presencia de colores que contrasten maximamente con el entorno. Ademas, hay
evidencias que sugieren que los parches de color o marcas conspicuas podrian estar actuando
como seflales de comunicacién en contextos no sexuales, y que el dicromatismo sexual no
siempre estd originado por cambios en el plumaje de los machos, sino que también habria
factores de seleccion como el riesgo de predacién actuando sobre el plumaje de las hembras,

ocasionando la diferencia de color entre los sexos.
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CAPITULO 4

ASOCIACION DE LOS SONIDOS MECANICOS CON LA
ATENUACION DE LAS PLUMAS PRIMARIAS EXTERNAS

4.1. Introduccion

Goodwin (1983) describié la existencia de cinco tipos diferentes de modificaciones en las
plumas primarias de la familia Columbidae (Fig. 4.1). La mds pronunciada de estas
modificaciones (Fig. 4.1, extremo derecho) es denominada atenuacién y consiste en la
reduccion distal de la ldmina interna de la décima primaria. Dentro del grupo de las palomas
americanas este cardcter se halla presente en todas las especies de los géneros Leptotila y
Claravis y en las especies Geotrygon saphirina y Columbina cyanopis, pero también se observa

en numerosas especies de otros géneros.

FIGURA 4.1. Modificaciones en las plumas primarias presentes en la familia Columbidae (tomado de
Goodwin 1983). La atenuacion corresponde a la figura del extremo derecho y consiste en la reducciéon
distal de la lamina interna de la décima primaria.

La funcionalidad de la primaria atenuada no se conoce. Una posibilidad es que haya

evolucionado como una sefial de comunicacién en contextos no sexuales. La “hipétesis de la
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sefial” sugiere que la seleccion natural actué directamente sobre la morfologia de la pluma para
ser utilizada como una sefial visual, o indirectamente sobre su habilidad de producir sonidos
mecanicos. Johnston (1961) sugirié que las modificaciones en las plumas estan relacionadas con
la produccion de sonidos. Segun la “hipétesis de la seflal” la produccién de sonidos mecénicos
deberia estar asociada a la presencia de primarias atenuadas o alguna otra modificacién en la

estructura de las plumas.

Otra hipétesis sugiere que la primaria atenuada mejora el desempefio de vuelo en
ambientes cerrados, confiriendo una mayor maniobrabilidad que permite cambios abruptos en la
direccién de vuelo, fundamentales para poder esquivar las ramas y troncos presentes en estos
ambientes (Goodwin 1959, 1983). De acuerdo con la “hipétesis del desempeiio de vuelo™ la
presencia de atenuacién deberia estar asociada a especies de ambientes cerrados y mixtos, y
ausente en especies que habitan ambientes abiertos. Tanto en este caso, como en la “hipétesis de

la sefial™, se espera que el caracter esté presente en ambos sexos.

Por ultimo, es posible que la atenuaciéon en la primaria externa haya surgido por un
proceso de seleccion sexual, mediado por la preferencia de las hembras por este caracter. Segln
la “hipoétesis de seleccion sexual” las hembras pueden preferir el cardcter morfolégico en si o
algo que este origine (como por ejemplo sonidos mecanicos). Esta hipétesis predice que la

primaria atenuada se encuentre presente unicamente en los machos.

El objetivo de este estudio es poner a prueba la “hipdtesis de la sefial” y las hipétesis
alternativas sobre la funcionalidad de las primarias externas atenuadas, mediante un enfoque
comparativo. Del mismo modo que en el capitulo 3, se incluyeron todas las especies del grupo

Columbidae para realizar este estudio.

4.2. Materiales y métodos

4.2.1. Recoleccion de datos

Este estudio esta basado en los especimenes depositados en las colecciones del Natural History
Museum (Tring, Reino Unido) y del Museo Argentino de Ciencias Naturales *“Bernardino
Rivadavia” (Buenos Aires) e incluye casi todas las especies reconocidas en la familia

Columbidae.
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La atenuacién de la primaria externa se midi6é como el cociente del ancho de la pluma
10mm distal y proximal al punto de constriccion. La medicién se realizé sobre un méaximo de
tres hembras y tres machos adultos, dependiendo de la disponibilidad de material. Si el cociente
promedio era menor a 0.7 se consider6 que la especie presenta atenuacién. Todas las especies
descriptas con primaria atenuada por Goodwin (1983) mostraron cocientes menores a 0.7. Para
el analisis comparativo la atenuacion se traté como una variable discreta, y su presencia y

ausencia fueron codificadas como | y 0, respectivamente (Apéndice 4.1).

Los datos sobre la produccién de sonidos mecéanicos y el habitat fueron tomados de la
bibliografia (Goodwin 1983, Baptista et al. 1997 y Gibbs et al. 2001). La produccién de sonidos
mecdnicos fue codificada como 1 cuando estaba presente en la especie y como 0 si no habia
registros de este tipo de sonidos (Apéndice 4.1). El habitat fue dividido en dos categorias:
cerrado, incluyendo selvas y bosques, y abierto, incluyendo dreas cultivadas, zonas aridas,
pastizales y areas con drboles dispersos (idem Capitulo 3). Para el analisis se codificaron como

1 y 0, respectivamente (Apéndice 4.1).

4.2.2. Analisis estadistico

Para poner a prueba las hipétesis de la sefial y del desempeiio de vuelo se utilizé el método de
estados contingentes (Sillén-Tullberg 1993), cuyos detalles se describieron en el capitulo 3,
sobre la base de las dos hipétesis filogenéticas utilizadas en ese capitulo. Dado que los
resultados fueron similares para ambas, se muestran unicamente los correspondientes a la
filogenia 1 (Fig. 4.2). La optimizacidn de los caracteres se realizé con el software MacClade 3.0
(Maddison & Maddison 1992). La presencia de atenuacién y la producciéon de sonidos
mecanicos fueron considerados estados derivados, ya que ambos estaban ausentes en la raiz del

arbol filogenético del grupo luego de la optimizacién. En total se analizaron 607 (2N - 1) ramas.

Para poner a prueba la “hipétesis de la sefial” se analizd si la produccién de sonidos
mecanicos estaba asociada a la presencia de la primaria externa atenuada. Para estudiar esta
asociacion solo interesan aquellas ramas capaces de adquirir sonidos mecanicos. Por lo tanto, se
compar6 el nimero de ramas sin sonidos mecédnicos con aquellas en las que aparecié este tipo

de sonido, en ausencia y presencia de primarias externas atenuadas, por separado (Tabla 4.1).
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FIGURA 4.2. Hipotesis filogenética para los géneros de la familia Columbidae. Las marcas grises
indican la presencia de sonidos mecanicos en al menos una especie del grupo, mientras que las
marcas negras indican la presencia de atenuacion. El nimero de marcas por rama indica el nimero
minimo de apariciones del caracter necesario para explicar la distribucién del caracter dentro del
clado. Las ramas negras indican habitat cerrados, las punteadas habitat abiertos.
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La prueba se realizo con una tabla de contingencia de 2 X 2 bajo la hipétesis nula de que los
sonidos mecénicos aparecen en igual medida en ausencia o presencia de la atenuacién (a =

0.05).

TABLA 4.1. Distribuciéon de cventos del caricter sonido mecénico sobre las ramas construidas con
presencia o ausencia de atenuacion.

Atenuacion presente Atenuacion ausente
Sonido mecénico ausente 107 459
Aparicién de sonido mecénico 6 14
Sonido mecénico presente 0 19
Pérdida de sonido mecanico 1 1

Para poner a prueba la “hipétesis del desempefio de vuelo” se analizé si la atenuacién de la
primaria externa estaba asociada a ambientes cerrados. Para ello se comparé el nimero de ramas
sin atenuacién con el nimero de ramas en los que aparece la atenuacién, para ambientes
cerrados y abiertos, por separado (Tabla 4.2). La hipétesis nula predice que la atenuacién tiene

la misma probabilidad de aparecer en ambientes cerrados que en ambientes abiertos (a = 0.05).

TABLA 4.2. Distribucion de eventos del caracter atenuacién sobre las ramas construidas con ambiente
cerrado o abierto.

Ambiente cerrado Ambiente abierto
Aparicion de la atenuacion 10 2
Ausencia de atenuacion 367 124
Pérdida de atenuacion 8 0
Presencia de atenuacion 86 10

4.3. Resultados

Cuando esta presente, la atenuacién de la primaria externa se observa en ambos sexos y muestra
una baja variacién interindividual (CV < 10%, N = 8 especies). Estos resultados descartarian la
“hipétesis de selecciéon sexual”, que predice que el caricter estd presente en los machos

unicamente.
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Existen reportes de 28 especies de palomas que producen sonidos mecanicos en forma
de silbidos 0 zumbidos (Apéndice 4.1) y esto siempre ocurre durante el vuelo (Goodwin 1983,
Baptista et al. 1997, Gibbs et al. 2001). Numerosas especies producen sonidos de golpeteo, que
probablemente sean una consecuencia de la percusidn de las puntas de las alas en algin punto
del ciclo alar y por lo tanto independientes de modificaciones en las plumas. Al menos en la
paloma comun (Columba livia) se ha demostrado que el golpeteo ocurre cuando durante el ciclo
alar las alas se encuentran en la parte superior (Simpson 1983), y a menudo se oye durante el
despegue o el despliegue de vuelo cuando se exageran los movimientos alares. Al ser
independientes de las modificaciones de las plumas primarias los sonidos de golpeteo no se
incluyeron en el andlisis. Los sonidos mecédnicos aparecieron un minimo de 20 veces en
diversos géneros (Fig. 4.2), mostrando que el caricter es altamente convergente. Sdlo seis
apariciones ocurrieron en presencia de la primaria externa atenuada (Tabla 4.1). La prueba de
estados contingentes mostré que no hay asociacién entre los sonidos mecanicos y la primaria

externa atenuada (G = 2.11, P > 0.05).

La atenuacion de la primaria externa se observa en 54 especies del grupo Columbidae
(Apéndice 4.1) y corresponde a 20 transiciones en los estados del caricter en el grupo. La
atenuacion se originé un minimo de 12 veces en forma independiente: cuatro veces en el género
Ducula, una vez en Ptilinopus, donde también se perdié ocho veces, y una vez en los géneros
Geopelia, Columbina, Claravis, Leptotila, Geotrygon, Gallicolumba y Turtur, respectivamente
(Fig. 4.2). Diez apariciones ocurrieron en ambientes cerrados, contra dos que ocurrieron en
ambientes abiertos (Tabla 4.2). Sin embargo, la prueba de estados contingentes muestra que este
patron puede darse por azar, dado que la mayoria de las ramas corresponden a ambientes

cerrados (G=1.17, P> 0.1).

4.4. Discusién

Johnston (1961) sugirié que las modificaciones en las plumas estan asociadas a la produccién de
sonidos mecanicos. Sin embargo, en este estudio se encontr6 que en particular la atenuacién de
la primaria externa no esta asociada a la produccién de estos sonidos. Unicamente seis de las 54
especies con primarias externas atenuadas presentan registros de sonidos mecanicos. Por otro
lado, aunque la presencia de sonidos mecanicos seguramente esté subestimada en la literatura, la

ausencia de reportes para algunos géneros comunes y ampliamente distribuidos como Leptotila



y Claravis, que tienen atenuacion, sugiere una ausencia de asociacién directa entre ambos
caracteres. Ademas, las primarias externas atenuadas se observan en solamente seis de las 28
especies que producen sonidos mecanicos (Apéndice 4.1). Siete presentan algin otro tipo de
modificacién y 15 no presentan especializacién alguna. Es importante destacar que estos
resultados no implican que otras modificaciones en las plumas no produzcan sonidos. Al menos
algunas especies de los géneros Phaps, Ocyphaps, Metriopelia y Drepanoptila muestran algin

tipo de especializacion en las plumas y emiten sonidos en forma de silbidos o zumbidos.

Por otra parte, Goodwin (1983) not6 que la mayoria de las especies con primarias
externas atenuadas habita ambientes cerrados y sugirié que esta evidencia apoyaba la “hipétesis
del desempeifio de vuelo”. Sin embargo, este autor no tomé en cuenta que las especies no son
puntos de comparacion independientes debido a su historia evolutiva compartida (Ridley 1983,
1989, Felsenstein 1985). Al poner a prueba la hipétesis de Goodwin considerando las relaciones
filogenéticas de las especies, se encontré que la asociacion entre la atenuacién y los ambientes
cerrados puede ser explicada por azar. Esto se debe a que la mayoria de las especies habita
ambientes cerrados. Ademas, el hecho de que dos taxones, Columbina cyanopis y el género
Geopelia, hayan adquirido el caracter en ambientes abiertos también contradice la hipétesis, ya
que no se esperaria la evolucion de la atenuacion en ambientes abiertos. Sin embargo, es posible
que la atenuacion en la primaria externa haya sido naturalmente seleccionada para mejorar el
desempefio en el vuelo, pero por una causa no directa- o exclusivamente asociada a la
maniobrabilidad en ambientes cerrados. Por ejemplo, una mejor maniobrabilidad en ambientes
abiertos puede ser una ventaja adaptativa para escapar de predadores aéreos. Los espacios entre
las plumas primarias aumentan la relacién “elevacién / empuje” que resulta de la deflexién de
aire alrededor del ala inclinada (Hofton 1978, Tucker 1993, 1994, Drovetski 1996), lo cual
también puede ser una ventaja para escapar a predadores terrestres, ya que permite ascensos

rapidos en cualquier tipo de hébitat.

También es posible que la atenuacién en la primaria externa haya surgido como una
seiial visual. Las alas son expuestas en numerosos comportamientos en las palomas, tales como
contextos agresivos, defensivos y durante el ritual de alimentacién del cortejo (Johnston 1961,
Goodwin 1983). Es posible que las modificaciones en las plumas primarias, asi como las marcas
que presentan las cobertoras alares en algunas especies, sean utilizadas como sefiales visuales en
determinados contextos. Sin embargo, no se han descripto comportamientos que enfaticen o

exageren la exhibicion de las plumas primarias en ninguna de las especies con modificaciones
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en estas plumas (Goodwin 1983, Baptista et al. 1997), lo cual sugeriria que no estan actuando

como seiial visual.

Por dltimo, es posible que la atenuacién en la primaria externa haya surgido por un
proceso de seleccion sexual, mediado por la preferencia de las hembras por este caracter. Prum
(1998) encontré que la produccion de sonidos en bailarines (familia Pipridae) esta asociada a
especializaciones dimérficas de las plumas, y noté que la mayoria de las especies de aves que
presentan estos sonidos son poliginicas y forman leks. Pero esta no es la situacién en palomas,
las cuales son monogdmicas y muestran el caracter en ambos sexos. Existe evidencia de que la
seleccion sexual puede actuar en especies monogamicas y que el caracter puede estar presente
en ambos sexos por efectos de correlacién genética o por seleccién simultinea por parte de las
hembras y de los machos (Burley & Moran 1979, Burley 1981, Andersson 1994). Por lo tanto,
no es posible descartar la hipétesis de seleccion sexual para explicar la presencia de atenuacién

en las plumas primarias de las palomas.

En conclusién, no se encontraron evidencias que sugieran que la primaria externa
atenuada esté siendo utilizada como seiial acustica o visual, ni tampoco que sea una adaptacién
para mejorar el desempeiio de vuelo en ambientes cerrados. Para estudiar con mas detalle la
funciéon de esta modificacion deberian llevarse a cabo estudios adicionales que manipulen
experimentalmente el caracter y evalien sus efectos sobre la produccién de sonidos mecénicos,
las respuestas en comportamientos sociales, la maniobrabilidad en vuelo y la seleccién de

pare)as.
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CAPITULO 5

VARIABILIDAD DE LOS CARACTERES DEL CANTO

5.1. Introduccion

Los cantos son las sefiales acilsticas mas importantes en la comunicacion de las aves, y en
particular de las palomas. La informacion que transmiten es multiple, y se da en varios niveles.
Los cantos poseen basicamente tres niveles de variabilidad: 1) la variabilidad inter-especifica,
que permite el reconocimiento de la especie; 2) la variabilidad intra-especifica o inter-
individual, que permite el reconocimiento del sexo, edad, calidad e identidad del emisor; y 3) la
variabilidad intra-individual, que da informacidn sobre el estado motivacional y la condicion

fisica del emisor, asi como sobre el contexto de emisién.

El canto de una especie estd dado por una combinacidn caracteristica de elementos que
poseen determinadas estructuras temporales y parimetros de frecuencia. La hipétesis de
“caracteres invariantes” (Marler 1960, Falls 1963, Emlen 1972) sefiala que son los parametros
con baja variabilidad los que dan informacion sobre la especie. Sin embargo, otros estudios
plantearon la hipétesis de “espacio para la variaciéon” (Dabelsteen & Pedersen 1985, Nelson
1988), y mostraron que caracteres variables también pueden brindar informacién sobre la
especie, ya que a pesar de presentar variabilidad entre los individuos, no se superponen con los
valores de otras especies. Slabbekoom y colaboradores (1999) encontraron que para el género
de palomas Streptopelia los parametros vocales presentan variabilidad intraespecifica, pero que
no hay superposicién entre los cantos de diferentes especies, lo cual apoyaria la hipétesis de
“espacio para la variacién”. Asimismo, se mostré que la variacién intraindividual en la especie
Streptopelia decaocto es menor a la variacién interindividual, permitiendo el reconocimiento de
los individuos a través del canto (ten Cate 1992), a la vez que determinados parametros
informan sobre la calidad del emisor, lo cual es fundamental en las interacciones intra- e
intersexuales (ten Cate et al. 2002). Experimentos de campo apoyaron estas conclusiones,
mostrando que los individuos de varias especies del género Streptopelia responden
selectivamente a los cantos de su propia especie y son sensibles a los cambios en las variables

acusticas de los mismos, sugiriendo que el canto es importante tanto en el reconocimiento de
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individuos conespecificos como en la evaluacién de sus cualidades (Slabbekoorn & ten Cate

1998, de Kort & ten Cate 2001, Beckers et al. 2003a).

La variabilidad del canto puede darse en los siguientes parametros: 1) la frecuencia, que
esta determinada por la morfologia de la siringe (Ballintijn & ten Cate 1997) y la tension
aplicada sobre las membranas de la misma (Wiirdinger 1970, Abs 1980, Casey & Gaunt 1985,
Gaunt & Gaunt 1985); 2) los parametros temporales (duracién de los elementos y las pausas); y
3) los parametros estructurales (modulaciones de amplitud y frecuencia y nimero y repeticién
de los elementos). Los ultimos dos estin dados por patrones “on/off” en la actividad de la
musculatura de la siringe y respiratoria (Gaunt 1983, 1988, Goller & Larsen 1997, Larsen &
Goller 1999).

Ryan (1988) sugirié que los caracteres vocales ligados a la morfologia son menos
variables que aquellos ligados a variaciones en el comportamiento o la fisiologia. Esto fue
apoyado por el trabajo de Cocroft & Ryan (1995), que mostré que en anuros los caracteres con
base morfolégica (frecuencia fundamental, capacidad de producir amplitud modulada) eran
menos variables entre especies que los caracteres dependientes de la fisiologia (largo del canto,
repeticién de los pulsos). Asimismo, Ballintijn & ten Cate (1999) encontraron que en la especie
Streptopelia decaocto la frecuencia fundamental era poco variable en un mismo individuo,
mientras que el porcentaje de modulaciones era mas variable y la duracién de los elementos
tenia una variabilidad intermedia. La baja varabilidad intraindividual en la frecuencia
fundamental se deberia a la simplicidad de la siringe, que no posee musculatura intrinseca
(Ballintijn et al. 1995), mientras que la alta variabilidad en las modulaciones estaria dada por
una variacién en la actividad de la musculatura abdominal o respiratoria, que controlan la
velocidad del flujo de aire (Gaunt et al. 1982) y la presién en el saco aéreo interclavicular
(Beckers et al. 2003b).

El objetivo de este estudio es analizar la variabilidad presente en los parimetros vocales
de las palomas americanas en diferentes niveles: dentro de un individuo, entre individuos de una
especie y entre especies de un mismo y diferentes grupos taxondémicos. Por un lado, esto
permitira determinar el grado de variabilidad que poseen los diferentes parametros vocales y si
esta variabilidad esta relacionada con los mecanismos ligados a su produccién. Por otro lado,
permitird determinar el ajuste a la hipétesis de “espacio para la variacién™ en especies de
palomas distintas al género Streptopelia, y asi conocer la generalidad del patrén para el grupo
Columbidae.
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5.2. Materiales y métodos
5.2.1. Recoleccion de datos

Los analisis de los cantos se basaron en grabaciones obtenidas de Hardy et al. (1989), del
National Sound Archive Wildlife Section (Reino Unido), de la Macaulay Library of Natural
Sounds de la Universidad de Cornell (EEUU) y de la Coleccion Nacional de Sonidos Naturales
del Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia™, asi como de grabaciones
propias de las especies locales. El set de datos incluyé cantos de 58 de las 67 especies
americanas. Para las siguientes especies no se pudieron obtener grabaciones: Leptotila conoveri,
Geotrygon veraguensis, Zenaida galapagoensis, Columbina cyanopis, Claravis godefrida,
Metriopelia morenoi, M. aymara, M. ceciliae y Columba oenops. El nimero de grabaciones
analizadas para cada especie fue variable, perteneciendo desde uno a 25 individuos diferentes
(Tabla 5.1). Las grabaciones se digitalizaron con el programa Canary v. 1.2 (Charif et al. 1995),
el cual también se utiliz6 para medir los parametros vocales de los cantos. Para ello se
generaron los sonogramas con un ancho de banda de filtro de 190.31 Hz y un largo de marco de
128 puntos. Cada sonograma estaba compuesto por uno o varios cantos; para cada individuo se
analizaron un maximo de diez cantos, segin la disponibilidad. En total, se midieron los
parametros vocales sobre 2.303 cantos. Los datos de peso corporal se tomaron de Dunning

(1993) (Tabla 5.1).

Los cantos siempre estin compuestos por una secuencia de notas emitidas en forma
consecutiva (siendo una nota un sonido continuo en el tiempo) seguidas por una pausa de
duracién mayor a la del canto. Las notas forman unidades estereotipadas, que pueden ser
emitidas una unica vez o repetidas numerosas veces. De aqui en adelante se llamara silaba a la
unidad estereotipada del canto, que puede estar compuesta por una tnica nota o por una serie de
notas (Fig. 5.1). En algunas especies de columbas americanas una nota introductoria es emitida
antes de las silabas. Sobre cada canto se midieron los siguientes parimetros, que se
categorizaron en tres tipos: 1) parametros de frecuencia: frecuencia maxima (MAX), frecuencia
minima (MIN), frecuencia enfatizada (ENF, la frecuencia del canto con mayor amplitud) y
ancho de banda (BAND = MAX - MIN; Fig. 5.1); 2) parametros temporales: duracién de la
nota mas larga (DURNOTA), duracion de la silaba (SILDUR), duracién de la pausa entre
silabas (PAUSIL), duracién total del canto (TODUR) y duraciéon de la pausa entre cantos (PAU;
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ancho ¢z banda. Padmatros temporalzs: DURNOTA: duracion éa la nota mds larza; SILDUR: duracion &= la silaba;
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Fig. 5.1); y 3) parametros estructurales: nimero de notas de la silaba (NOSIL), nimero de
repeticiones de la silaba en el canto (REPSIL) y la proporcién de la duracién de la nota 1 y de
todas las notas de la silaba en relacién con la duracién total de la misma (D1 = Duracién nota 1 /
SILDUR, DN = X duracién notas / SILDUR, respectivamente; Fig. 5.1). En las especies que
emiten la silaba una unica vez SILDUR = TODUR y PAUSIL = PAU.

5.2.2. Analisis estadistico

Para cada nivel de anilisis se calculé el coeficiente de variacién (CV) para todos los parametros
vocales. El CV intraindividual se calculé utilizando las N repeticiones disponibles para cada
individuo (2 < N 10); el CV intraespecifico con los valores medios individuales; y el CV
interespecifico con los valores medios de cada especie. El CV interespecifico se calculé para
todas las especies en su conjunto y para cada grupo taxonémico por separado (palomas
terrestres, palomas medianas y columbas americanas). Se excluyeron de los analisis
intraindividuales e intraespecificos los parametros D1 y DN para las especies en las que la
silaba estd compuesta por una tinica nota, ya que su valor es uno en todos los casos y la
inclusion de la falta de variabilidad de estas especies generaria una disminucion en los CV
medios calculados. Para estudiar si los CV intraindividuales eran significativamente menores a
los CV intraespecificos se realizé una prueba de pares igualados de Wilcoxon para todos los
parametros, comparando para cada especie el valor medio de los CV intraindividuales y el CV
intraespecifico. Para estudiar si los CV intraespecificos eran significativamente menores a los
CV interespecificos se realizé una prueba de ¢ de una cola para cada uno de los tres grupos,

comparando los CV intraespecificos con el CV interespecifico del grupo.

Para cada parimetro se estudié si la variabilidad intraespecifica diferia entre grupos
taxonémicos mediante la prueba de Kruskall-Wallis. Para ello se utilizaron los CV

intraespecificos de cada especie.

Para comparar la variabilidad de los tipos de pardmetros (frecuencia, temporales,
estructurales), se realizé una ANOVA no paramétrica de Friedman para cada nivel de anilisis.
Para los CV intraindividuales e intraespecificos, en cada especie se calcul6 el CV medio de los
parametros de frecuencia (MAX, MIN, ENF, BAND), temporales (DURNOTA, SILDUR,
PAUSIL) y estructurales (NOSIL, D1, DN) medidos sobre la silaba y se analiz6 si en las

palomas americanas los tres tipos de parametros eran significativamente distintos entre si. Para
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los CV interespecificos se calculo el CV medio de los parametros de frecuencia (MAX, MIN,
ENF, BAND), temporales (DURNOTA, SILDUR, PAUSIL, TODUR, PAU) y estructurales
(NOSIL, D1, DN, REPSIL) medidos sobre la silaba y el canto en los tres grupos taxonémicos.

Se realiz6 un analisis multivariado para evaluar si los cantos permiten diferenciar a los
grupos taxonémicos y a las especies, y cudles son los pardimetros de los cantos que aportan a la
diferenciacién. Para ello los pardmetros de canto primero se sometieron a un analisis de
componentes principales (PCA). El PCA transforma un alto mimero de variables
correlacionadas en unas pocas variables ortogonales (los componentes principales, PCs). Luego
se aplicé un andlisis de funcién discriminante (DFA) a los PCs para determinar si las especies
podian ser correctamente clasificadas en sus respectivos grupos taxonémicos y los individuos en
sus respectivas especies. Solamente se incluyeron en el anilisis los PCs con autovalores > 1. El
DFA también se realiz6 sobre cada tipo de parametro por separado (temporales, estructurales y
de frecuencia). Para la asignacion de especies a grupos taxonémicos se utilizaron los valores
medios de cada especie. Para la asignacién de individuos a especies, se analizaron los tres
grupos taxonomicos por separado (palomas terrestres, palomas medianas y columbas
americanas) y se tomaron los valores medios individuales. Aquellas especies con un unico
representante (Tabla 5.1) fueron excluidas de los andlisis de DFA por no presentar variabilidad.
Para hacer el set de datos maés balanceado, en el DFA se incluyeron un maximo de 10 individuos
por especie, elegidos al azar. Se aplicaron transformaciones logaritmicas a todas las variables

antes del analisis multivaniado. Todos los analisis se realizaron con el software Statistica v. 4.2.

5.3. Resultados

5.3.1. Variabilidad de los parametros vocales
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Frecuencia Temporales Estructurales

FIGURA 5.2. CV de los parametros vocales medidos sobre los cantos (ordenados por tipo). Barras
negras: CV intrandividuales; barras blancas: CV intraespecificos; barras rayadas: CV interespecificos
dentro de los grupos taxonémicos; barras punteadas: CV interespecificos para las palomas americanas en
su totalidad.

La figura 5.2 muestra que los CV aumentan a medida que el nivel de analisis se hace mas
inclusivo. Los CV intraindividuales por lo general resultaron ser significativamente menores a
los CV entre individuos de una misma especie, que a su vez resultaron ser significativamente
menores a los CV interespecificos en la mayoria de los casos (Tabla 5.2). Sin embargo, para los
parametros relacionados con el canto (REPSIL, TODUR, PAU) la variabilidad intraindividual e
intraespecifica no difirié significativamente (Tabla 5.2). Esto indica que el nimero de veces que
un individuo repite la silaba es muy variable, asi como también el tiempo que transcurre entre la
emision de los cantos, y que el rango de esta variacion es similar al que tienen diferentes
individuos entre si. La variacion entre individuos resulté menor a la variacion entre especies en
la mayoria de los pardmetros, a excepcion de la duracién del canto y la pausa entre cantos
(Tabla 5.2). Por lo tanto, estos parametros no serian buenos indicadores especie-especificos. Por
otro lado, para algunos pardmetros los CV intraespecificos resultaron menores a los CV
interespecificos para alguno o algunos de los grupos taxonémicos, mientras que para los demas
no habia diferencias significativas entre los CV (Tabla 5.2). Esto sugiriere que los pardmetros
que no se superponen entre especies no serian los mismos para todos los grupos de palomas. La
variacion entre individuos fue similar en todas las especies para todos los parametros, a
excepcion de los pardmetros relacionados con el canto (Tabla 5.2). Para estos ultimos, la
variacion intraespecifica de las especies de palomas medianas fue menor, ya que en ellas la

silaba siempre se repite una tinica vez en todos los individuos.
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TABLA 5.2. Diferencias entre los coeficientes de variacion: A) intraindividuales vs. intraespecificos
(pardmetro Z; significacion de la prueba de pares igualados de Wilcoxon); B) intraespecificos vs.
interespecificos (significacion minima de la prueba de ¢ de los tres grupos). C: Diferencias de los CV
intraespecificos entre grupos taxonomicos (parametro x?; significacién de la prueba de Kruskall-Wallis).

Parametro de canto A B C

MAX Z=5.34,P<0.001* 1>2.06; P<0.03* x¥=1.29;P>0.l1
MIN Z=526, P<0.001* 1>1.15; P<0.2* y¥=111;P>0.1
ENF Z=4.86; P<0.001* 1>229; P<0.01* 2 =022; P>0.1
BAND Z=4.92; P<0.001* 1>1.86; P <0.04* ¥’ =497, P>0.05
SILDUR Z=4.92;, P<0.001* t>1.81; P<0.05* ¥=127;P>0.1
PAUSIL Z=291; P<0.005* t>1.59; P<0.06 ¥’ =1.66; P>0.1
NOSIL Z=2.69;, P<001* 1>1.67; P<0.06° ¥ =2.80; P> 0.1
REPSIL Z=148,P=0.14 1>0.85; P<0.2° ¥2=37.0; P <0.05*
TODUR Z=121,P=022 1<0.63; P> 0.4° ¥ =123; P<0.05*
PAU Z=0.67, P=0.50 t<1.70; P> 0.07° x2=17.99; P<0.05*
DURNOTA Z=4.64,P<0.001* t>1.03; P<0.2° ¥} =1.65;P>0.
DI Z=269; P<001* 1>0.26; P<0.4° x}=0.73; P> 0.1
DN Z=251;P=0.01* t>057; P<0.3 y*=3.14; P> 0.

* CV significativamente diferentes para los tres grupos

* CV no significativamente diferentes en las palomas medianas, si en las palomas terrestres y columbas americanas
® CV no significativamente diferentes en las columbas americanas, si en las palomas terrestres y medianas

© prucba realizada Ginicamente para las palomas terrestres y columbas americanas

4 CV significativamente diferentes inicamente en las columbas americanas

A nivel interespecifico, se observé que el CV para las especies dentro de los grupos
taxonémicos fue menor al CV interespecifico para las especies en su conjunto (Fig. 5.2). Estos
resultados indican que las especies pertenecientes a un mismo grupo taxonémico tienen

parametros vocales mds parecidos entre si que cuando se comparan con especies de otros

grupos.

Al comparar los diferentes parametros vocales, se vio que a nivel intraindividual las
variables que presentaron mayor CV fueron las relacionadas con el canto (TODUR, REPSIL,
PAU), mientras que los parametros de frecuencia, y los pardmetros estructurales y temporales
medidos sobre la silaba tuvieron CV menores (Fig. 5.2). Esto significa que la silaba es una
estructura vocal mas rigida que el canto, con parametros temporales y estructurales menos
variables. A nivel intraespecifico se mantiene este patrén (Fig. 5.2), mientras que a nivel
interespecifico la variabilidad de los parametros temporales y estructurales de la silaba aumenta
(Fig. 5.2). A nivel intraindividual, los pardmetros con menor variabilidad resultaron ser los
parametros estructurales, seguidos por los de frecuencia, mientras que los parametros
temporales fueron los que presentaron mayor variabilidad (Tabla 5.3). A nivel intra- e
interespecifico también fueron los pardmetros temporales los que presentaron mayor

variabilidad, pero los menos variables fueron los de frecuencia (Tabla 5.3).



Evolucion del plumaje y el canto en palomas 64

TABLA 5.3. Resultados del analisis de ANOVA no paramétrica de Friedman, al comparar los CV de los
tres tipos de parametros vocales (de frecuencia, temporales y estructurales).

Nivel de Parametros de Parametros Parametros ANOVA P
analisis frecuencia temporales estructurales Chi Sq.

CVmedio+ DS CVmedio+ DS CV medio+ DS
Intraindividual 3.62+0.87 8.44 +3.46 3.32+1.88 21.7 <0.001
Intraespecifico 9.17+2.99 14.96 + 4.85 9.41 £6.57 24.7 <0.001
Interespecifico 39.48 + 10.41 56.06 + 9.49 42.35+13.22 2.66 > 0.1

Cuando se compararon los CV entre los tres grupos taxonémicos (Fig. 5.3), se observé que en
cada grupo las especies varian en distintos pardmetros vocales. En las palomas terrestres los
pardmetros vocales con mayor variabilidad fueron los relacionados con el canto como unidad
(REPSIL, TODUR, PAU), en las palomas medianas las variables temporales y el nimero de
notas que componen la silaba, y en las columbas americanas la pausa entre silabas (PAUSIL).
El grupo que presenté mayor variabilidad en los pardmetros de frecuencia fue el de las palomas

terrestres (Fig. 5.3).

160 - Frecuencia Temporales Estructurales

FIGURA 5.3. CV interespecificos de los parametros vocales para los tres grupos taxonémicos. Barras
blancas: palomas terrestres; barras negras: palomas medianas; barras punteadas: columbas americanas.

5.3.2. Clasificacion de los taxa por el canto

Al aplicar el PCA a los pardmetros vocales medidos en cada especie, se extrajeron 3 PCs con
autovalores mayores a 1, que explicaron el 79% de la variacién. PC1 estuvo determinado
principalmente por las frecuencias acusticas, PC2 por D1 y las notas y la duracién de la silaba
(NOSIL, SILDUR), y PC3 por la duracién total del canto (TODUR) y el nimero de veces que
se repite la silaba (REPSIL; Tabla 5.4). La figura 5.4 muestra la separacién espacial de los tres
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grupos por PC1 y PC2, siendo las palomas medianas el grupo con menores frecuencias acusticas

y las palomas terrestres el grupo con menor duracién y menor nimero de notas de la silaba.

TABLA 5.4. Cargas de los factores de [3 variables de canto sobre 3 PCs con autovalores > 1, para el
analisis que incluyo las 58 especies de palomas americanas. Los autovalores y la variacién explicada por
cada PC se encuentran al final de la tabla.

Parametros vocales PCI PC2 PC3
MAX -0.89 0.24 0.27
MIN -0.67 0.34 0.39
ENF -0.86 0.37 0.27
BAND -0.87 0.04 0.09
SILDUR -0.02 -0.94 0.19
PAUSIL 0.34 -0.30 0.66
NOSIL -0.56 -0.78 0.09
TODUR -0.42 -0.29 -0.79
PAU -0.13 -0.48 -0.49
REPSIL -0.37 0.18 -0.88
Di 0.56 0.74 -0.02
DN 0.58 0.44 -0.19
DNL 0.58 -0.60 0.10
Autovalor 447 335 2.46
Variacion explicada 34% 26% 19%
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FIGURA 5.4. Especies graficadas en funcién de PC1 y PC2. Cuadrados cerrados: palomas terrestres;
cuadrados abiertos: palomas medianas; circulos cerrados: columbas americanas.
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Los tres PCs aportaron significativamente a la diferenciacién entre cantos en el DFA y
permitieron clasificar correctamente a las especies en los grupos taxonémicos un 98% de las
veces (Tabla 5.5). Al analizar los parametros vocales por separado, se encontré que los
parametros temporales permitieron clasificar correctamente a las especies un 93% de las veces,
los parametros estructurales un 81% de las veces y los de frecuencia un 72% de las veces (Tabla

5.5).

TABLA 5.5. Resultados de DFA para las 58 especies pertenccientes a los tres grupos de palomas
americanas (palomas terrestres, palomas medianas y columbas americanas). Porcentaje de especies
correctamente clasificadas en sus respectivos grupos taxondmicos en base a los pardmetros temporales,
estructurales y de frecuencia, analizados en conjunto y por separado.

Todas las Variables Variables Frecuencias
variables temporales estructurales acusticas

Especies correctamente
clasificadas en  sus 98% 93% 81% 72%
grupos taxonémicos

La clasificacién correcta de los individuos en sus respectivas especies difirié entre grupos
taxonoémicos (Tabla 5.6). Mientras que para las palomas terrestres y las columbas americanas
los individuos fueron correctamente asignados a sus especies mas de un 90% de las veces, para
las palomas medianas la asignacion correcta fue de solo el 61%. Al analizar los parimetros
vocales por separado, la asignacién correcta de los individuos a sus respectivas especies fue
menor que cuando los pardmetros se analizaron en su conjunto (Tabla 5.6). El mayor porcentaje
de asignaciones correctas se obtuvo con los pardmetros temporales, seguidos por los de
frecuencia, y por ultimo con los parametros estructurales, que sélo tuvieron variabilidad

suficiente para realizar la clasificacion en las columbas americanas.

TABLA 5.6. Resultados de DFA para 81 individuos pertenecientes a 10 especies de palomas terrestres,
133 individuos pertenecientes a 24 especies de palomas medianas y 83 individuos pertenecientes a 12
especies de columbas americanas. Porcentaje de individuos correctamente clasificados en sus especies
sobre la base de parametros temporales, estructurales y de frecuencia, analizadas en conjunto y por
separado. ( - ) Alguna especie carece de variabilidad para los parametros del analisis.

Individuos correctamente Todas las Variables Variables Frecuencias
clasificados variables temporales estructurales acusticas
Palomas terrestres 94% 84% (-) 74%
Palomas medianas 61% 71% (-) 44%

Columbas americanas 95% 83% 51% 7%
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5.4. Discusién

Los analisis de variaciéon mostraron que la variabilidad de los parametros vocales difiere tanto
entre los niveles de estudio como entre los diferentes tipos de pardmetros. Tal como lo habian
mostrado estudios previos realizados en otros integrantes de la familia Columbidae
(Slabbekoorn et al. 1999, ten Cate 1992), en las palomas americanas la variabilidad de los
cantos aumenté a medida que el nivel de estudio se fue haciendo mis inclusivo. Esto en
principio apoyaria la hipdtesis de espacio para la variacion, ya que a pesar de que los parametros
vocales presentan variabilidad en un individuo y entre individuos, ésta siempre es menor a la

que existe entre individuos y entre especies, respectivamente.

Los analisis de funcién discriminante arrojaron resultados similares, mostrando que las
caracteristicas del canto permiten diferenciar a los grupos taxonémicos y a las especies. Esto
indica que la variacion intraespecifica esta, por lo general, dentro de los pardmetros que definen
el canto de una determinada especie. No obstante, en las palomas medianas la correcta
asignacién de los individuos a las especies fue de solo el 61%. Esto no dependeria de una mayor
variabilidad entre los individuos de estas especies (Tabla 5.2), sino que indicaria una mayor
similitud entre los cantos de las especies, que podria ser consecuencia de un menor grado de

divergencia del canto en este grupo.

En cuanto al tipo de parametros que aportan a la diferenciacién entre especies, se
encontré que fueron los parametros temporales los que permitieron una mejor diferenciacién,
seguidos por los parametros de frecuencia. Los parametros estructurales, que describen el
numero de notas y la forma en que éstas se arreglan, resultaron muy utiles para discriminar
grupos taxondmicos y fueron importantes en la discriminacién de especies cuando se analizaron
en conjunto con las restantes variables. Slabbekoomn y colaboradores (1999) encontraron
resultados similares en el género de palomas Strepropelia. En particular, ellos encontraron que
la mayoria de las especies de Streptopelia podian ser diferenciadas por sus cantos y que las
especies y los grupos se diferenciaban mejor por las caracteristicas temporales del canto que por
las frecuencias acusticas. Por su lado, Beckers y ten Cate (2001) encontraron que la respuesta de
las especies del género Streptopelia a los cantos conespecificos estaba principalmente
determinada por los parametros temporales de los mismos. Dado que las variables de frecuencia
estan restringidas por la morfologia, no es raro encontrar un peor desempefio de estos caracteres
para la discriminacion de especies y grupos de especies morfolégicamente similares. Este

estudio mostré que las frecuencias acisticas tienden a ser menos variables que los parametros
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temporales y estructurales. Es probable que este patrén esté relacionado con la morfologia del
organo fonador, ya que la estructura de la siringe es muy simple en este grupo (Wamer 1972,
Ballintijn et al. 1995), y existe una relacién entre las frecuencias aciisticas que puede producir y
el peso corporal (Ballintijn & ten Cate 1997, Tubaro & Mahler 1998). Es posible que los CV
relativamente bajos de los parametros de frecuencia sean una consecuencia de la similitud entre
los valores de peso que presentan las especies (Tabla 5.1). En las palomas terrestres, sin
embargo, la variabilidad de las frecuencias acusticas fue similar a la de los parametros
temporales (Fig. 5.3). Es interesante notar que en este grupo los CV de los pesos corporales
mostraron valores mds altos que para las palomas medianas y las columbas americanas (CV =
42% vs. CV < 31% en los otros dos grupos), lo cual apoyaria la existencia de una relacion entre
las frecuencias acusticas que pueden producir las especies y su peso corporal. Las variables
temporales del canto, en cambio, dependen del patrén de flujo de aire por la siringe (Gaunt
1988, ten Cate & Ballintijn 1996), pudiendo variar en forma independiente de la morfologia.
Esto hace que sean mas propensas a cambiar y mejores indicadores de la identidad de las
especies. Esto sugiere que cambios en los circuitos neuronales que determinan la produccién
vocal son fundamentales en la divergencia de las especies de este grupo. Sin embargo, la
clasificacién correcta en especies y grupos taxonoémicos siempre fue méxima cuando en el
analisis se incluyeron todas las variables en su conjunto, mostrando que tanto los caracteres
estructurales como los temporales y de frecuencia son fundamentales para definir la identidad

especie- y grupo-especifica del canto de las palomas americanas.

En conclusioén, en el presente estudio se encontraron evidencias que apoyan la hipétesis
de “espacio para la variacion”, mostrando que no son unicamente los parametros vocales poco
variables los que aportan al reconocimiento vocal de las especies. El hecho de que la variacién
entre individuos siempre sea menor a la variacion entre especies evitaria la superposicién de los
cantos entre las mismas. Ademds, se encontré que los pardmetros ligados a la morfologia en
general presentaron menor variabilidad que aquellos que pueden variar independientemente de

las caracteristicas morfoldgicas.
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CAPITULO 6

EVOLUCION DE LAS CARACTERISTICAS DEL CANTO

6.1. Introduccién

En el capitulo anterior se ha encontrado que los parametros vocales son diferencialmente
variables, siendo aquellos ligados a las estructuras morfoldgicas menos variables que aquellos
que pueden vanar en forma independiente de las mismas. De esta manera, es esperable que los
parametros vocales no ligados a la morfologia se vean mas influenciados por las presiones de
seleccion. Acorde con esta prediccion, McCracken & Sheldon (1997) concluyeron en su estudio
comparativo en garzas que las modulaciones de frecuencia y la produccién de arménicos tenian
mayor plasticidad y estaban mas ligados a las caracteristicas del ambiente, en comparacién con
la frecuencia fundamental que estaba més estrechamente ligada a la filogenia de las especies.
También encontraron que en este grupo la estructura de las silabas del canto estaba poco

influenciada por el ambiente.

La influencia del ambiente sobre las estructuras del canto de las aves ha sido sugerida
por numerosos autores (Morton 1975, Ryan & Brenowitz 1985, Wiley 1991, Badyaev & Leaf
1997, van Buskirk 1997). En particular, estos estudios encontraron que los cantos de especies de
ambientes cerrados tienden a sufrir una disminucién en las frecuencias acusticas y en las tasas
de repeticion de las notas. Esto favoreceria la comunicacién en dos aspectos: por un lado,
minimizaria la degradacidn y la reverberacién generadas por la densidad de la vegetacién sobre
la sefial. Por otro lado, reduciria la superposicién de los cantos con los ruidos del ambiente, ya
que en ambientes cerrados abundan los sonidos generados por insectos (de frecuencias acusticas
altas) y hay una disminucién del ruido generado por el viento (frecuencias acusticas bajas; Ryan
& Brenowitz 1985). Asimismo, se ha propuesto que como en ambientes cerrados es més dificil
la transmision de sefiales visuales que acusticas, se espera una mayor utilizacién de estas
ultimas, y por lo tanto una mayor complejidad de los cantos en ambientes cerrados que abiertos

(Irwin 2000).

Al ser un caracter sexual secundario conspicuo, se asume que el canto cumple un rol

importante en la competencia por parejas, confiriendo a algunos machos una ventaja
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reproductiva sobre otros (Kroodsma & Byers 1991). Existe un gran nimero de estudios
experimentales y comparativos que mostraron que ciertas caracteristicas del canto estan
correlacionadas con el éxito reproductivo de los machos y que las hembras se beneficiarian
directa- o indirectamente al aparearse con machos con ciertos tipos de canto. Ademas, estos
estudios sugieren que los cantos sufren un proceso de seleccién sexual, tanto por mecanismos de
preferencia de las hembras como por competencia entre machos, que provocaria un aumento en
su complejidad (rev. en Read & Weary 1992, Andersson 1994, Catchpole & Slater 1995, Searcy
& Yasukawa 1996, Searcy & Nowicki 2000). En general, los estudios hechos en la produccién
vocal de las aves mostraron que la calidad del emisor se refleja en pardmetros vocales tales
como una alta tasa de repeticion de los elementos, una alta proporcién de sonido en el canto y
sonidos con una mayor duracion (rev. en Gil & Gahr 2002). En particular en palomas, ten Cate
y colaboradores (2002) encontraron que los machos de la especie Streptopelia decaocto que

presentan mejor condicién fisica tienen una mayor proporcion de notas moduladas.

Por ultimo, otro factor que puede estar afectando la estructura de los cantos en las
palomas es que estén actuando como mecanismos de aislamiento entre especies cercanamente
emparentadas, minimizando el riesgo de hibridacién (Hobel & Gerhardt 2003) y disminuyendo
de esta forma el costo que implica la produccién de hibridos (Lijtmaer et al. 2003). Se ha
mostrado que en las palomas del género Streptopelia los cantos actian como barreras
reproductivas precigéticas (de Kort & ten Cate 2001), lo cual favoreceria un mayor grado de
divergencia entre los cantos de especies simpdtricas que entre los cantos de especies alopatricas

(Ridley 1996).

Tal como se mencioné en la introduccién general, no estd muy clara la relaciéon que
tienen entre si diferentes seiiales utilizadas en la comunicacién intraespecifica. La hipétesis de
transferencia (Gilliard 1969) predice una relacién negativa entre la elaboracién del canto y del
plumaje, ya que en presencia de ambos tipos de sefiales se seleccionara aquella que sea mas
detectable o menos costosa. Por otro lado, la hipétesis de selecciéon por caracteres multiples
predice una correlacion positiva entre la elaboracién de ambos tipos de seiiales, ya que sugiere
que ambos son objetos de seleccion sexual. Por ultimo, puede ser que no exista correlacién
alguna entre las sefiales acusticas y visuales y que cada una de ellas esté afectada por diferentes

factores de seleccion.

Estudios previos en Passeriformes han encontrado que la elaboracién del plumaje y la

complejidad del canto tienen una correlacién positiva (Shutler and Weatherhead 1990, De
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Repetigny et al. 2000), mientras que otros no encontraron correlacién alguna (Read and Weary
1992) o una correlaciéon negativa entre ambos (Badyaev et al. 2002). Este ultimo estudio
encontré que la hipdtesis de transferencia se cumplia Unicamente cuando la coloracién del

plumaje tenia base carotenoide, pero no cuando tenia base melanica.

El objetivo de este estudio es analizar, por un lado, los efectos que tienen diferentes
factores de seleccion sobre los parametros de los cantos de las palomas americanas. Para ello se
estudiara el efecto del ambiente, de la presencia de seleccién sexual y la hipétesis de aislamiento
reproductivo. Por otro lado, se evaluara la interaccién entre el canto y el plumaje y si entre

ambos se cumple la hipétesis de transferencia o de seleccién por caracteres multiples.

6.2. Materiales y métodos

6.2.1. Recoleccion de datos

Para cada especie se utilizaron los pardmetros vocales que fueron medidos en el capitulo
anterior (Tabla 5.1). Para estudiar la influencia del ambiente sobre los parametros vocales, se
tomaron los datos del ambiente de Baptista et al. (1997) y se dividieron en cinco categorias:
ambientes totalmente abiertos (1), ambientes abiertos con arboles dispersos (2), ambientes
levemente arbolados (3), ambientes densamente arbolados y bosques perennes (4) y selvas (5;

Apéndice 6.1).

Los datos de plumaje se tomaron del capitulo 3 (Apéndice 3.1). Para cada especie se
tomaron los datos de dicromatismo (se utilizé el indice de dicromatismo continuo, que también
contempla las diferencias de brillo entre los sexos) y de brillo para el plumaje de los machos en

su totalidad, como para el plumaje meldnico y estructural por separado.

Para poner a prueba la hipétesis de aislamiento reproductivo, se utiliz6 la misma
metodologia que en el capitulo 3 y se comparé el canto de una especie de referencia con los
cantos de un par de especies hermanas cercanamente emparentadas, de las cuales una fuera
simpatrica (e.g. comparta alguna parte de su drea de distribucién) y la otra alopétrica (e.g. no
comparta el drea de distribucion en ningin punto). Los datos se tomaron de Baptista et al.
(1997). Como indice de similitud entre los cantos se utilizé la distancia euclidiana, que fue

calculada a partir de todos los parametros vocales medidos para las especies.



Evolucion del plumaje y el canto en palomas 72

No hay unanimidad sobre las caracteristicas que definen la complejidad del canto, pero
en estudios previos (Kroodsma 1977, Shutler & Weatherhead 1990, Read & Weary 1992,
Catchpole & McGregor 1985, De Repetigny et al. 2000, Badyaev et al. 2002, ten Cate et al.
2002) se ha considerado que la complejidad aumenta con: la duracién de las notas y del canto, la
tasa de repeticion de los elementos, la cantidad de sonido en el canto (con relacion a las pausas),
el tamario del repertorio y el aumento en las frecuencias acusticas. El incremento de todos estos
parametros estaria relacionado con un aumento en los costos de su produccién y seria
consecuencia de un proceso de seleccién sexual. En el caso de las frecuencias, el costo estaria
relacionado con la mayor degradacién que sufren las frecuencias acusticas mas altas (Wiley
1991). En las palomas, en las que el repertorio estd compuesto por un solo canto, los parametros
que indicarian mayor complejidad estarian dados por las duraciones, el mimero de elementos del

canto, la tasa de repeticion de las silabas, asi como por las frecuencias acusticas.

6.2.2. Estadistica

Estudios previos han mostrado que el peso corporal esta correlacionado en forma negativa con
las frecuencias de los cantos (Cocroft & Ryan 1995, Badyaev & Leaf 1997, Tubaro & Mahler
1998). Para eliminar el efecto que el peso corporal pueda tener sobre las frecuencias del canto,
se corrigieron los parimetros de frecuencia por el peso y se trabajé con los residuos de los
mismos en cada uno de los andlisis de correlacién. Se aplicaron transformaciones logaritmicas a
todas las variables antes de los analisis. Ademds de estudiar los pardmetros vocales
individualmente, se realizé un PCA y se estudi6 la correlacién de los PCs con las variables de

interés. Los PCs se consideraron indicadores de complejidad de los cantos.

La correlacién de los parametros de canto con el ambiente y con la seleccién sexual se
estudié mediante un enfoque comparativo filogenético. Dado que se trata de variables continuas,
se usé el método de contrastes independientes (MCI), cuyos detalles se mencionan en el
capitulo 3. A diferencia del capitulo 3, donde se incluyeron todas las especies de la familia
Columbidae, estos andlisis se restringieron a las especies americanas del grupo. Esto implicé
que se tuvieran que hacer tres estudios separados, cada uno de ellos incluyendo un grupo
monofilético. Para ello se utilizaron las partes de las filogenias 1 y 2 del capitulo 3
correspondientes a cada grupo (palomas terrestres, palomas medianas y columbas americanas).

En el caso de las palomas terrestres, para las que existe una filogenia basada en datos
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moleculares, la topologia fue la misma en ambos arboles. Ademas de hacer cada analisis para
las dos filogenias, en cada una de ellas se utilizaron dos modelos evolutivos (gradual y de
equilibrios discontinuos) para la reconstruccién de los caracteres. S6lo se consideraron
significativos aquellos resultados que lo fueran para todas las combinaciones estudiadas. Las
correlaciones se analizaron con una regresion lineal forzada por el origen y la comparacion entre
especies simpatricas y alopdtricas se realizd mediante una prueba de pares igualados de

Wilcoxon.

6.3. Resultados

6.3.1. Complejidad de los cantos

Cuando se aplicé el PCA a los parametros vocales de las palomas terrestres, se extrajeron cuatro
PCs con autovalores mayores a 1, que explicaron el 90% de la variacién (Tabla 6.1). PCI
mostré un aporte positivo de los parametros de frecuencia, pero al mismo tiempo mostré un
aporte negativo de la duracion del canto y la repeticién de las silabas (TODUR, REPSIL); PC2
mostré un aporte negativo de la duracién y el nimero de notas de la silaba (SILDUR, NOSIL) y
un aporte positivo de D1 y DN (ambos inversamente relacionados con NOSIL); y PC3 y PC4
estuvieron determinados por un tnico parametro, MIN y DURNOTA, respectivamente. Las

especies con cantos mas complejos seran las que muestren valores menores de PC2.

TABLA 6.1. Cargas de los factores de 13 variables de canto sobre 4 PCs con autovalores > 1, para el
andlisis que incluy6 12 especies de palomas terrestres. Los autovalores y la variacién explicada por cada
PC se encuentran al final de la tabla.

Parametros vocales PCI PC2 PC3 PC4
MAX 0,97 -0,06 0,08 -0,14
MIN 0,61 -0,11 0,68 -0,29
ENF 0,95 -0,12 0,20 -0,18
BAND 0,91 -0,13 -0,15 -0,05
SILDUR -0,03 -0,92 -0,01 -0,28
PAUSIL 0,58 -0,42 -0,11 0,43
NOSIL 0,01 -0,97 -0,10 0,08
TODUR -0,74 -0,50 0,40 0,01
PAU -0,72 -0,09 0,27 0,22
REPSIL -0,87 -0,11 0,31 -0,15
Dl 0,29 0,76 0,47 -0,01
DN -0,21 0,93 -0,21 -0,16
DURNOTA -0,33 -0,12 -0,28 -0,83
Autovalor 5,44 3,74 1,24 1,21

Variacion explicada 42% 29% 10% 9%
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Al aplicar el PCA a los pardmetros vocales de las palomas medianas, se extrajeron dos PCs con
autovalores mayores a 1, que explicaron el 81% de la variacién (Tabla 6.2). PC1 mostré un
aporte positivo de la duracién y el nimero de notas de la silaba (SILDUR, NOSIL) y negativo
de D1 y DN. PC2, por su lado, estuvo determinado por las variables de frecuencia. Se

considerara que especies con valores mayores de PC1 y PC2 poseen cantos mas complejos.

TABLA 6.2. Cargas de los factores de 10 variables de canto sobre 4 PCs con autovalores > 1, para el
analisis que incluy6 30 especies de palomas medianas. Los autovalores y la variacion explicada por cada
PC se encuentran al final de la tabla.

Parametros vocales PCl PC2
MAX 0,15 0,97
MIN -0,07 0,89
ENF -0,03 0,97
BAND 0,39 0,78
SILDUR 0,96 0,10
PAUSIL 0,70 -0,16
NOSIL 0,87 0,38
D1 -0,79 -0,48
DN -0,84 -0,48
DURNOTA 0,63 -0,32
Autovalor 4,07 4,03
Variacion explicada 41% 40%

Cuando se aplicé el PCA a los 13 parametros vocales de las columbas americanas, se extrajeron
dos PCs con autovalores mayores a 1, que explicaron el 78% de la variacién (Tabla 6.3). PCI
mostré un aporte positivo de los parametros de frecuencia y el mimero de notas de la silaba
(NOSIL) y un aporte negativo de D1, mientras que PC2 mostré un aporte positivo de la
duracién total del canto (TODUR) y el nimero de repeticiones de la silaba (REPSIL). Ambos

PCs correlacionan en forma positiva con la complejidad del canto.
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TABLA 6.3. Cargas de los factores de 13 variables de canto sobre 2 PCs con autovalores > 1, para el
analisis que incluy6 16 especies de columbas americanas. Los autovalores y la variacién explicada por
cada PC se encuentran al final de la tabla.

Parametros vocales PCl PC2
MAX 0,86 -0,37
MIN 0,79 -0,47
ENF 0,82 -0,47
BAND 0,78 -0,22
SILDUR 0,66 0,68
PAUSIL 0,11 -0,67
NOSIL 0,96 -0,07
TODUR -0,44 0,88
PAU 0,04 0,76
REPSIL -0,51 0,78
Dl -0,89 -0,07
DN -0,58 0,47
DURNOTA -0,49 0,76
Autovalor 5,83 4,31
Variacion explicada 45% 33%

6.3.2. Correlaciones del canto con el ambiente

El ambiente estuvo correlacionado con el canto unicamente en las palomas medianas. En este
grupo se encontré una correlaciéon negativa con la duracion de la silaba (SILDUR: B < 0; P <
0.0001) y con la duracién de la nota mas larga (DURNOTA: B < 0, P < 0.0001; Fig. 6.1).
Cuando se corrigié por la filogenia, la correlacién permanecié significativa para los cuatro
modelos estudiados (SILDUR: B < -0.13, P < 0.01; DURNOTA: B < -0.08; P < 0.04; Fig 6.1).
Esto significa que en las palomas medianas que habitan ambientes mas cerrados las notas y la

silaba tienen una duracién menor.
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FIGURA 6.1. A; B: cada punto corresponde a una especie del grupo de las palomas medianas: A)
duracién de la silaba vs. ambiente; B) duracién de la nota mas larga vs. ambiente. a; b: cada punto
corresponde a un contraste luego de haber aplicado el MCI (se muestran los resultados para la filogenia 1
y el modelo de evolucién gradual): a) contrastes de la duracién de la silaba vs. contrastes de ambiente; b)
contrastes de duracion de la nota vs. contrastes de ambiente (B; P: parametros de la regresion forzada por
el origen luego de aplicar el método de contrastes independientes)

El ambiente no estuvo correlacionado con los PCs en ninguno de los grupos, salvo en las
palomas medianas, en las que tuvo una correlacion negativa con PC1, pero solo en dos de los
cuatro modelos estudiados. Esto probablemente sea consecuencia del aporte de SILDUR y
DURNOTA a este PC (Tabla 6.2). En ninguno de los grupos se observé un aumento en la

complejidad del canto con el uso de ambientes cerrados.

6.3.3. Correlaciones del canto con el dicromatismo

El dicromatismo, utilizado como una medida indirecta de seleccién sexual, no tuvo una
correlacion significativa con ninguno de los pardmetros de canto incluidos en el analisis, ni con
los indicadores de complejidad del canto (PCs; Tabla 6.4), para ninguno de los tres grupos

estudiados.
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Por otro lado, cuando se estudié la correlacién de la complejidad del canto con los tipos
de plumaje por separado, se encontré que también luego de corregir por la filogenia, en las
palomas medianas el brillo del plumaje estructural estaba correlacionado en forma negativa con
PC1 (B <-0.72; P < 0.04), mientras que el brillo del plumaje meldnico estaba positivamente
correlacionado con PC1 (B > 0.67; P < 0.02). Sin embargo, cuando se graficaron los contrastes
(Fig. 6.2) se observé que esta correlacion fue consecuencia de unos pocos puntos, mostrando
que, al menos para el plumaje melanico, el encontrado no es un patrén robusto. En las palomas
terrestres y las columbas americanas no se encontraron correlaciones significativas entre el

plumaje y la complejidad de los cantos.

PCl PCl
08 - 08 -
*
0,6 * 06 - * . *
04 - * o 04 -
R J
02® . 02 .: * *
()M ‘ *

o o 01 ¢ 04 05 06 L 2 e
0.2° ® L 2PS PS N 0.2 04 0.6 08
0i-Yo * 02 ¢
0,6 04- €% @

* * .
0.8 0.6
Brillo estructural Brillo melanico

FIGURA 6.2. Correlaciones entre el brillo del plumaje con la complejidad del canto resumida en los
componentes principales (PCs), luego de aplicar el MCI (se muestran los resultados para la filogenia 1 y
el modelo de evolucién de equilibrio discontinuo).

6.3.4. Cantos como barrera reproductiva precigotica

Las especies simpatricas no mostraron cantos significativamente mas diferentes entre si que las
especies alopatricas (P = 0.13; media £ D.S. especies simpatricas = 0.73 + 0.4; media £ D.S.

especies alopatricas = 0.82 + 0.34; Tabla 6.4).



Evolucién del plumaje y el canto en palomas 78

TABLA 6.4. Pares de especies utilizados en la comparacién del canto entre especies simpdtricas y
alopatricas. Los valores indican las distancias euclidianas de los cantos de cada especie con los
parametros de canto de la especie de referencia.

Especie de referencia Especie simpétrica Especie alopétrica
Columbina picui S. squammata 1,23 S. inca 1,15
Columbina minuta C. talpacoti 0,96 C. buckleyi 0,78
Uropelia campestris C. picui 0,66 C. cruziana 1,02
Leprotila jamaicensis L. verreauxi 0,43 L. megalura 0,88
Leptotila jamaicensis L. plumbeiceps 1,49 L. rufaxilla 1,28
Leptotila plumbeicpes L. cassini 0,75 L. ochraceiventris 0,61
Zenaida aurita Z. macroura 0,21 Z. auriculata 0,24
Zenaida auriculata Z. meloda 0,84 Z. asiatica 1,04
Geotrygon montana G. violacea 0,39 G. mystacea 0,95
Geotrygon montana G. linearis 0,28 G. chiriquensis 0,26
Columba picazuro C. speciosa 0,47 C. squamosa 0,47
Columba fasciata C. corensis 1,2 C. maculosa 1,21
Columba cayennensis C. flavirostris 0,3 C. inornata 0,55
Columba nigrirostris C. subvinacea 0,97 C. plumbea 1,06
6.4. Discusién

A pesar de que numerosos estudios han encontrado un efecto del ambiente sobre los cantos de
las aves (Morton 1975, Ryan & Brenowitz 1985, Wiley 1991, Badyaev & Leaf 1997, van
Buskirk 1997), no se encontré un patron generalizado en las palomas americanas. En las
palomas terrestres y en las columbas americanas, el ambiente no estuvo correlacionado con
ninguno de los parametros de canto. En las palomas medianas, se encontré una correlacién
negativa con la duracién de la silaba y con la nota mas larga del canto. Pero de acuerdo a lo que
se conoce sobre la transmision de los sonidos, este patrén no responderia a una ventaja
adaptativa clara. La reverberacion generada por los ambientes cerrados orngina una
superposicion de los componentes de la sefial que transitan caminos diferentes hasta el emisor,
lo cual cambia la estructura general de la sefial que este percibe (Daniel & Blumstein 1998). Sin
embargo, el parametro que minimizaria este efecto seria un aumento en las pausas entre los
cantos y no una disminucién en las duraciones. Irwin (2000) sugirié que especies de ambientes
mas cerrados deberian mostrar cantos mas complejos, ya que en estos ambientes la
comunicacién se basaria principalmente en las sefiales acusticas, y no en las visuales, que en
ambientes cerrados tienen un desempefio menor (Catchpole & Slater 1995). En el presente
estudio no se encontré un aumento en la complejidad de los cantos en ambientes cerrados. Esto

puede ser consecuencia de que a pesar de que en ambientes abiertos la comunicacién visual
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juegue un rol mas importante, también lo hace la comunicacién acustica, siendo igualmente

compleja en ambos ambientes.

Por otro lado, no se encontré una correlacién significativa entre el dicromatismo del
plumaje y los parametros de canto. Sin embargo, cuando los tipos de plumaje se estudiaron por
separado, se encontrd una correlacion significativa entre el brillo del plumaje estructural con la
complejidad del canto en las palomas medianas. En particular, se encontré que especies con
cantos mas complejos poseen plumajes estructurales menos brillantes que especies con cantos
menos complejos. Esto estaria indicando que en presencia de plumajes estructurales mas
brillantes la complejidad del canto es menor. Los resultados del capitulo 3 sugieren que el
aumento en el brillo estructural podria ser consecuencia de un proceso de seleccion sexual. Por
lo tanto, estos resultados cumplirian con la prediccion que hace la hipétesis de transferencia de

que un tipo de cardcter sexual reemplaza a otro.

De Kort & ten Cate (2001) sugirieron, basiandose en estudios de campo, que en el
género de palomas Streptopelia los cantos estarian actuando como barreras reproductivas
precigoticas. Al igual que en el capitulo 3 para el plumaje, aqui no se encontraron evidencias
que sugieran un proceso similar en las palomas americanas. Al menos dos factores pueden
ocasionar diferencias entre los grupos: por un lado, es posible que las distribuciones se solapen
mas en las especies africanas, originando una mayor probabilidad de hibridacién que en las
palomas americanas, y por otro lado, es posible que se estén comparando grupos con tiempos de
divergencia diferentes y que las palomas americanas hayan divergido hace maés tiempo,

oscureciendo los patrones que puedan surgir por la simpatria / alopatria de las especies.

En conclusion, en este capitulo se ha mostrado que no hay una respuesta generalizada
de las palomas americanas a los factores de seleccién. No se encontraron evidencias de que el
ambiente o la seleccion sexual estén afectando la estructura de los cantos en las palomas
terrestres ni en las columbas americanas, 1o cual sin embargo podria ser consecuencia de una
baja variabilidad de la variable independiente en estos grupos, como al reducido nimero de
puntos de comparaciéon que contienen. En las palomas medianas, que incluyen un nimero
mayor de especies, se encontr6 que podria haber un efecto del ambiente sobre los cantos, y que
en este grupo pareceria haber un reemplazo entre plumajes estructurales mas brillantes y cantos

mas complejos.
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CAPITULO 7

CORRELACION FILOGENETICA DE LAS SENALES DE
COMUNICACION

7.1. Introduccién

Como se ha visto en los capitulos anteriores, en las palomas americanas las seiiales de
comunicacién se encuentran bajo el efecto de procesos tanto de seleccién natural como de
seleccion sexual. La presencia de estos factores actuando sobre las sefiales afectara el grado de
divergencia que las mismas tengan entre los taxa. Estudios previos mostraron que entre especies
cercanamente emparentadas las sefiales de comunicacién involucradas en contextos
reproductivos suelen tener un grado de divergencia mayor que los caracteres morfolégicos,
genéticos o comportamentales utilizados en contextos no reproductivos (Read & Weary 1992,
Miller 1996, Irwin et al. 2001). Asimismo, se ha mostrado que las hembras son capaces de
discriminar entre sefiales reproductivas con— y heteroespecificas (e.g. Ryan & Rand 1993, De
Kort & ten Cate 2001), sugiriendo que la divergencia entre estas sefiales ocurre rapidamente y
puede generar aislamiento reproductivo en periodos relativamente cortos (Irwin 2000). Esta alta
tasa de divergencia en los caracteres reproductivos oscureceria la historia evolutiva de las
especies, mostrando los mismos una baja correlacién con la filogenia. Por otro lado, se ha
propuesto que al estar influenciadas por factores ecolégicos y ambientales, las sefiales de

comunicacion son altamente convergentes y no reflejan la filogenia de las especies (Atz 1970).

En particular para las sefiales visuales, se ha observado que el plumaje presenta una alta
tasa de cambio, con numerosas apariciones y pérdidas de los patrones de coloracién a lo largo
de la evolucién de las especies (Irwin 1994, Omland & Lanyon 2000). Para los caracteres de
canto, se ha observado que mientras algunos reflejan la filogenia de las especies, otros estin
bajo la influencia del ambiente y no retienen informacién filogenética (Ryan & Brenowitz 1985,
McCracken & Sheldon 1997, Price & Lanyon 2002, Pickert et al. 2003). Numerosos estudios
han mostrado que diversos caracteres comportamentales tienen un alto grado de correlacién
filogenética (Brooks & McLennan 1991, de Queiroz & Wimberger 1993, Johnson et al. 1999) y

que pueden ser evolutivamente conservativos (Johnson et al. 2000).
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El objetivo de este capitulo es analizar el grado de correlacién filogenética que
presentan las seflales de comunicacion en las palomas americanas y si aquellos caracteres que
estan siendo modelados por un proceso de seleccién sexual o natural efectivamente muestran un

grado de divergencia mayor que aquellos que no lo estan.

7.2. Materiales y métodos

7.2.1. Recoleccion de datos

Los datos de canto para cada especie se tomaron de la Tabla 5.1; los datos de plumaje se
tomaron de la bibliografia y de la observacion directa de especimenes del Museo Argentino de
Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Buenos Aires, y del American Museum of Natural
History, Nueva York, y se resumen en ¢l apéndice 7.1. Para estudiar la correlacién filogenética
se calculo la correlacion entre las matrices de distancia genética con las matrices de distancia

calculadas a partir de las sefiales de comunicacién.

En total, se obtuvieron tres matrices de distancias genéticas. La primera, perteneciente a
las palomas medianas, se obtuvo de K. P. Johnson (Mat. inédito; apéndice 7.2.a) e incluyé 19
especies de este grupo. Los porcentajes de divergencia corresponden al gen cytochromo b. La
segunda matniz incluyé diez especies de palomas terrestres (Apéndice 7.2.b) y la ultima incluy6
23 palomas americanas; diez palomas terrestres, siete palomas medianas y seis columbas
americanas (Apéndice 7.2.c). Para construir las Gltimas dos matrices, se bajaron de GenBank
todas las secuencias del gen cytochromo b disponibles para las palomas americanas. Las
secuencias fueron alineadas con el programa Bioedit 5.0.9 (Hall 1999) y las distancias genéticas
fueron calculadas como porcentaje de bases no compartidas utilizando el programa PAUP*
4.0b10 (Swofford 2002). Las matrices de distancias genéticas se calcularon a partir de 1039
pares de bases. Dado que para las columbas americanas solo habia disponibles secuencias para

seis especies, no se realizé un estudio separado para este grupo.

Las matrices de distancia para los cantos se construyeron a partir de las distancias
euclidianas calculadas entre cada par de especies sobre la base de los parimetros de canto
medidos en el capitulo 5 (Tabla 5.1) en su conjunto y separados por tipo (de frecuencia,

temporales y estructurales). Las distancias fueron calculadas sobre los logaritmos de las
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variables de canto originales. Las matrices de distancia para el plumaje se construyeron
calculando el porcentaje de caracteres diferentes entre las especies en la coloracién del plumaje
de seis regiones del cuerpo, la presencia de marcas conspicuas en cabeza y alas y la presencia de

modificaciones en las plumas primarias (Apéndice 7.1).

7.2.2. Analisis estadistico

Las correlaciones entre las matrices de distancia se calcularon utilizando la prueba de Mantel

(Smouse et al. 1986), implementada en el software R Package (Casgrain & Legendre 2001).

7.3. Resultados

Las distancias genéticas estuvieron positivamente correlacionadas con las distancias de plumaje
para las tres matrices (Tabla 7.1), indicando que especies méds emparentadas poseen plumajes
mas similares entre si que especies menos emparentadas. Las distancias de los cantos, por otro
lado, no estuvieron correlacionadas con las distancias genéticas ni en las palomas terrestres ni
en las palomas medianas, pero si cuando se estudiaron las palomas americanas en su conjunto
(Tabla 7.1). Cuando se analizaron los tipos de parametros de canto por separado se observé un
patron similar: no hubo correlaciones significativas para las palomas terrestres ni tampoco para
las palomas medianas, pero se observé una correlacion significativa con los parimetros
temporales y estructurales para las palomas americanas. Los pardmetros de frecuencia, por su
parte, no estuvieron correlacionados con las distancias genéticas, lo cual indica que especies
mas emparentadas no poseen frecuencias mas similares entre si que especies mas lejanas, pero

que comparten las caracteristicas temporales y estructurales de los cantos.

TABLA 7.1. Correlaciones entre las matrices de distancia genética y las matrices de distancia de canto y
de plumaje para diez palomas terrestres (PT), 19 palomas medianas (PM) y 23 palomas americanas (PA).
r: coeficiente de correlacion de Spearman; P: significacion utilizando 10000 permutaciones al azar.

Distancia genética vs. PT PM PA

Distancia plumaje r=0.51; P<0.007 r=0.49; P<0.001 r=0.26; P<0.003
Distancia total cantos r=0.36, P>0.1 r=0.11,P>0.2 r=0.28; P<0.003
Distancia parametros temporales r=041;, P>0.1 r=0.12; P>0.1 r=0.29; P <0.004
Distancia parametros frecuencia r=031;,P>0.1 r=0.15; P>0.1 r=0.025; P>0.3
Distancia parametros estructurales r=021;P>0.2 r=-0.007, P>0.5 r=10.33; P<0.002
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7.4. Discusién

A pesar de que en estudios previos se ha sugerido que la coloraciéon del plumaje es
extremadamente labil a nivel evolutivo y que presenta una alta tasa de cambio (Irwin 1994,
Omland & Lanyon 2000), en las palomas americanas la coloracién del plumaje parece ser un
caracter conservativo, que varia a medida que las especies divergen a lo largo de la filogenia. En
capitulos anteriores se han encontrado evidencias que sugieren un efecto del ambiente y de un
proceso de seleccidn sexual sobre el plumaje. Sin embargo, estos factores de seleccion actuando
sobre el plumaje no oscurecen las relaciones filogenéticas entre las especies de palomas
americanas. Esto puede ser consecuencia, por un lado, de que especies cercanamente
emparentadas compartan los mismos ambientes. Por otro lado, al actuar la seleccidon sexual
principalmente sobre el brillo del plumaje (capitulo 3), el color permanece similar entre especies
cercanas. Es posible que esto se deba a que los cambios en los caminos metabdlicos de la
expresion de los pigmentos melanicos o en la produccién de plumaje estructural sean eventos
poco frecuentes, que ocurren en determinadas ramas de la filogenia, caracterizando los colores

presentes en los diferentes linajes.

A diferencia del plumaje, el canto no estuvo correlacionado con las distancias genéticas
dentro de los dos grupos monofiléticos estudiados. Esto indica que no hay una similitud mayor
entre los cantos de especies cercanamente emparentadas en comparacion a especies menos
emparentadas. Sin embargo, cuando se estudi6 la correlacién entre las distancias genéticas y las
distancias de canto entre especies de diversos grupos taxonémicos, se encontré una correlacién
positiva entre las mismas. El hecho de que dentro de los grupos taxonémicos no se observe una
correlacion filogenética de los cantos se puede deber a que la tasa de divergencia entre los
mismos sea tan alta que borre la historia evolutiva de las especies (Irwin 2000) o a que la tasa de
divergencia sea menor a la divergencia genética, ya sea porque existe un factor de seleccién que
actia sobre los mismos manteniendo estructuras similares en los cantos de las especies (Atz
1970) o simplemente porque la variacién del canto es muy baja. De darse el primer caso, no
esperariamos encontrar una correlacion filogenética de los cantos al estudiar especies de grupos
taxondmicos diferentes, dado que una alta tasa de divergencia también oscureceria la historia
evolutiva entre especies mds lejanas. El patrén encontrado en este estudio sugiere una variacién
muy baja del canto o un proceso en ¢l cual actiia un factor de seleccion, posiblemente ecolégico
0 comportamental, sobre especies cercanamente emparentadas que restringe la divergencia entre
los cantos. La correlacion significativa de los cantos con las distancias genéticas en especies

menos emparentadas seria consecuencia de un mayor tiempo de divergencia que permite la
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acumulacion de diferencias o de que se comparan especies que no comparten las caracteristicas
ecoldgicas y ambientales y sufren los efectos de diferentes factores de seleccién. Es interesante
notar que los parametros de frecuencia de los cantos no presentan una correlacién filogenética
en ninguno de los casos. En el capitulo 6 se ha mostrado que los pardmetros de frecuencia tienen
un bajo grado de variabilidad, consecuencia de la alta dependencia que tiene su emisién con la
morfologia del érgano fonador. La ausencia de correlacién filogenética de las frecuencias del
canto en las palomas americanas probablemente se deba a la similitud morfolégica que

presentan las especies del grupo.

En sintesis, se ha mostrado que en las palomas americanas las seflales de comunicacién
visuales, en particular los colores del plumaje, presentan un alto grado de correlacién
filogenética, mientras que las seflales de comunicacién acisticas, en particular los cantos,
presentan un grado de correlacion filogenética variable segun el nivel de analisis. Ademas, el
grado de correlacién filogenética es diferente para los distintos tipos de parametros vocales,
siendo alta para los parametros temporales y estructurales y baja para los parametros de

frecuencia.
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CAPITULO 8

CONCLUSIONES GENERALES

Los resultados obtenidos en este estudio sugieren la existencia de factores de seleccion sexual y
natural actuando sobre las sefiales de comunicacion visuales y acusticas utilizadas por las
palomas americanas. Tanto la coloracién del plumaje como la estructura de las vocalizaciones
han sido influenciadas por procesos de selecciéon sexual, que pueden estar dados por
mecanismos de preferencia de las hembras o de competencia entre los machos, y de seleccion
natural, como consecuencia del ambiente en la propagacién de la sefial y de las presiones de

predacion (Capitulos 3 y 6; Fig. 8.1).

Factor de seleccion Efecto sobre el plumaje Efecto sobre el canto

A Seleccién sexual Aumento en el brillo del plumaje
meldnico y estructural y mayor
cantidad de plumaje carotenoide en
los machos

B Habitat Contraste del color con el ambiente ~ Cantos mas cortos en ambientes

cerrados

C Presion de predacion  Menor contraste de brillo en el

plumaje de las hembras

Figura 8.1. Factores de seleccion que han actuado sobre los patrones que presentan las sefiales de
comunicacion de las palomas americanas.
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Asimismo, se encontré que diferentes caracteristicas de las seflales se comportan de manera
distinta frente a factores de seleccion similares. Asi, en lo que respecta a la coloracién del
plumaje, se encontré que plumajes que poseen diferente base de coloracién responden de forma
distinta a la seleccion sexual, que estaria causando un aumento en el brillo del plumaje melanico
y estructural por un lado (Capitulos 2 y 3), y por el otro un aumento en la superficie del cuerpo
cubierta por plumaje carotenoide (Capitulo 3). En lo que respecta a los cantos, se vio que la
variacion en los parametros de frecuencia es menor a la que presentan los parametros
temporales y estructurales (Capitulo 5). Estas diferencias probablemente sean una consecuencia
de los mecanismos de produccién subyacentes, que pueden ser mis 0 menos propensos a
cambiar a lo largo de la filogenia. Por otro lado, no se encontraron evidencias que sugieran que
las seales visuales y acusticas estén actuando como barreras de aislamiento reproductivo para

evitar la hibridacion entre especies (Capitulos 3 y 6).

El patrén evolutivo de las sefiales de comunicacion del grupo Columbidae difiere del de
los grupos estudiados previamente, que en su mayoria pertenecen a especies de aves
Passeriformes. En general, la coloracién del plumaje y la estructura de los cantos result6 ser mas

conservativa en las palomas que en los restantes grupos (Capitulo 7).

A diferencia de los patrones de coloraciéon encontrados en estudios realizados sobre
Passeriformes (Icteridae: Irwin 1994, Omland & Lanyon 2000; Thraupidae: Bumns 1998), que
mostraron una alta tasa de cambio y un bajo grado de ajuste a la filogenia, en las palomas
americanas la coloracion del plumaje presenté un alto grado de correlacién filogenética tanto en
niveles mas derivados como mas basales de la filogenia. Esto estaria indicando que, a pesar de
que existen factores selectivos que actian sobre la coloraciéon del plumaje confiriéndole las
caracteristicas observadas en las especies, los cambios de color no ocurren a tasas evolutivas tan
altas como para originar convergencias que borren la historia evolutiva de las especies, ni
tampoco ocurren con tan baja frecuencia de no seguir la evolucién de las especies. Las
diferencias encontradas con los estudios previos pueden ser consecuencia de la diferente
naturaleza de los parches de color estudiados, ya que aquellos estudiados en Passeriformes
generalmente incluyen plumajes cuya coloraciéon es producida por pigmentos carotenoides.
Tanto Gray (1996) como Badyaev & Hill (2000) encontraron evidencias que sugieren que la
selecciéon sexual es mas intensa sobre los plumajes carotenoides que sobre los plumajes
meldnicos y estructurales, originando mayores cambios de coloracién en los primeros.
Asimismo, Johnson & Lanyon (2000) encontraron una alta tasa de cambio en los parches de

plumaje carotenoide en ictéridos, asociados con las diferencias de ambiente que ocupan las
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especies. Una explicacion posible a la diferente tasa evolutiva de los tipos de plumaje es que la
transformacion de los pigmentos carotenoides ingeridos por las aves a pigmentos carotenoides
de diferentes colores implique menos pasos metabolicos que la sintesis de un nuevo pigmento
melanico o de otro patron de burbujas de aire en la keratina del plumaje estructural,
originandose asi una mayor tasa de cambio en la coloracién de plumajes carotenoides. Sin
embargo, no existen trabajos que hayan estudiado en forma comparativa los caminos
metabélicos que producen el color de las plumas y que permitan evaluar los costos implicados

en cada caso.

En cuanto a la evolucion de la estructura del canto, los cantos de las palomas
americanas mostraron un bajo grado de correlacidn filogenética en niveles mas derivados de la
filogenia, pero estaban correlacionados con la filogenia en niveles mas basales. Estos resultados
muestran que la tasa de cambio de los cantos es muy baja en este grupo, en contraposicién a lo
que ocurre en aves Passeriformes, que poseen una alta tasa de divergencia, que en algunos casos
genera diferencias vocales importantes entre poblaciones de una misma especie (Irwin 2000,
Irwin et al. 2001). Price & Lanyon (2002) y Péckert et al. (2003) encotraron que en los géneros
de Passeriformes Psarocolius y Regulus, respectivamente, habia una alta correlacién entre las
distancias genéticas y las distancias de ciertos pardmetros vocales. Los primeros encontraron
que los parametros temporales reflejaban mejor la filogenia que los parametros de frecuencia y
los segundos encontraron que eran los parametros estructurales los que mejor se ajustaban a la
filogenia, un resultado similar al que habian encontrado McCracken & Sheldon (1997) en
garzas. Los resultados encontrados en las palomas americanas apoyan los resultados de estos
grupos mostrando una baja correlacion filogenética de los pariametros de frecuencia. Sin
embargo, hubo una baja correlacién filogenética de todos los parametros de los cantos cuando
se estudiaron los grupos de especies cercanamente emparentadas. Esta diferencia probablemente
sea una consecuencia de los distintos mecanismos de desarrollo ontogenético del canto que
poseen ambos grupos. Tal como se mencioné en el capitulo introductorio, las palomas poseen
cantos heredados y no necesitan atravesar por un proceso de aprendizaje vocal para su normal
emision. Las aves Passeriformes, por el contrario, pasan por una etapa de aprendizaje antes de
emitir el canto en su forma definitiva. Las diferencias en las experiencias auditivas generarian
una mayor tasa de divergencia en los cantos de estas aves (Baptista 1996). También es posible
que debido a la dependencia que tienen ciertos parametros vocales con la morfologia en las
palomas, la baja variabilidad en las caracteristicas del canto de especies cercanamente
emparentadas esté relacionada con la similitud morfolégica entre ellas. Es interesante notar que

los cantos resultaron ser caracteres informativos filogenéticamente tanto para las aves que
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atraviesan por una etapa de aprendizaje vocal como para las que no lo hacen, pero en diferentes
niveles de la filogenia. Para las primeras en niveles mas derivados, donde los grupos sin
aprendizaje no muestran divergencia suficiente, y para las segundas en niveles mas basales,
donde los grupos con aprendizaje probablemente ya hayan divergido tanto como para borrar la
historia evolutiva del grupo. En base a lo encontrado en los estudios previos y a los resultados
obtenidos para las palomas americanas se puede hacer la generalizacién de que no todos los
pardmetros vocales son utiles para la reconstruccién filogenética, siendo los estructurales y
temporales los que retienen cierta informacién filogenética, a diferencia de los parametros de
frecuencia que no mostraron correlacién con la filogenia en ningin grupo estudiado hasta el

momento.

1 N ohites J&
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Apendice 3.3. Posiciones filogeneéticas de las especies de la familia Columbidae, para los dos arboles utilizados en los estudios.

Especie Filogenia 1 Filogenia 2

Leptotila verreauxi ABABAAAAAA ABAABABAA

Leptotila megalura ABABAAAAAB ABAABABAB

Leptotila ochraceiventris ABABAAABB ABAABABBB

Leptotila cassini ABABAAABA ABAABABBA

Leptotila rufaxilla ABABAABBBB ABAABABCBBBB
Leptotila plumbeiceps ABABAABBA ABAABABCBBA
Leptotila pallida ABABAABA ABAABABCBA
Leptotila jamaicensis ABABAAAAB ABAABABCA

Leptotila conoven ABABAAABC ABAABABBC

Leptotila wellsi ABABAABBBA ABAABABCBBBA
Geotrygon costaricensis ABABBBBBCB ABAABBBBBBA
Geotrygon lawrencii ABABBBBBCA ABAABBBBBBBA
Geotrygon goldmani ABABBBABA ABAABBBBBBBS
Geotrygon saphinna ABABBBBBB ABAABBBBBA
Geotrygon versicolor ABABBBBAB ABAABBBBAAB
Geotrygon veraguensis ABABBBBBA ABAABBBBAB
Geotrygon frenata ABABBBABB ABAABBBABA
Geotrygon chrysia ABABBBAAAAB ABAABBBAAAAB
Geotrygon mystacea ABABBBAAAAA ABAABBBAAAAA
Geotrygon violacea ABABBBAAAB ABAABBBAAAB
Geotrygon montana ABABBBAAB ABAABBBAAB
Geotrygon linearis ABABBBABCBB ABAABBBABBA
Geotrygon albifacies ABABBBABCA ABAABBBABBC
Geotrygon chiriquensis ABABBBABCBA ABAABBBABBB
Geolrygon caniceps ABABBBBAA ABAABBBBAAA
Stamoenas cyanocephala ABABBA ABAABBA

Zenaida aunta ABABABAB ABAABAAAB

Zenaida galapagoensis ABABABAAB ABAABAAAAB

Zenaida graysoni ABABABAAAAA ABAABAAAAAAA
Zenaida macroura ABABABAAAAB ABAABAAAAAAB
Zenaida auriculata ABABABAAAB ABAABAAAAAB
Zenaida asiatica ABABABBB ABAABAABB

Zenaida meloda ABABABBA ABAABAABA
Metnopelia melanoptera BCAAA BCAAA

Metriopelia ceciliae BCABB BCABB

Metriopelia morenoi BCABA BCABA

Metriopelia aymara BCAAB BCAAB

Uropelia campestris BB BB

Scardafella inca BCBBCBA BCBBBBA

Scardafella squammata BCBBCBB 8CBBB88

Claravis mondetoura BAAA BAAA

Claravis godefrida BAAB BAAB

Claravis pretiosa BAB BAB

Columbina passerina BCBBCAA BCBBBAA

Columbina minuta BCBBCAB BCBBBAB

Columbina picui BCBBAB BCBBAAB

Columbina cruziana BCBBAA BCBBAAA

Columbina buckleyi BCBBBA BCBBABA

Columbina talpacoti BCBBBB BCBBABB

Columbina cyanopis 8CBA BCBA

Columba livia ABAABBAABBBBBBBBB ABAAABBAABBBBBBBBB
Columba rupestris ABAABBAABBBBBBBBA ABAAABBAABBBBBBBBA
Columba leuconota ABAABBAABBBBBBA ABAAABBAABBBBBBA
Columba guinea ABAABBAABBBBBA ABAAABBAABBBBBA
Columba albitorques ABAABBAABBBBBBBA ABAAABBAABBBBBBBA
Columba oenas ABAABBAABBAAB ABAAABBAABBAAB
Columba eversmanni ABAABBAABBAAA ABAAABBAABBAAA
Columba oliviae ABAABBAABBAB ABAAABBAABBAB
Columba palumbus ABAABBAABBBBAAB ABAAABBAABBBBAAB
Columba bollii ABAABBAABBBBAACA ABAAABBAABBBBAACA
Columba trocaz ABAABBAABBBBAACB ABAAABBAABBBBAACB
Columba junionae ABAABBAABBBBAB ABAAABBAABBBBAB
Columba unicincta ABAABBAABBBBAAA ABAAABBAABBBBAAA
Columba arquatrix ABAABBAABBBABBD ABAAABBAABBBABBD
Columba pollenii ABAABBAABBBABBC ABAAABBAABBBABBC
Columba sjoestedti ABAABBAABBBABBA ABAAABBAABBBABBA
Columba thomensis ABAABBAABBBABBB ABAAABBAABBBABBB
Columba albinucha ABAABBAABBBAA ABAAABBAABBBAA
Columba hodgsonii ABAABBAABBBABA ABAAABBAABBBABA
Columba pulchricollis ABAABBAABAABB ABAAABBAABAABS
Columba elphinstonii ABAABBAABAABA ABAAABBAABAABA
Columba torringtoni ABAABBAABAABC ABAAABBAABAABC
Columba punicea ABAABBAABAAAAA ABAAABBAABAAAAA
Columba argentina ABAABBAABAAAAB ABAAABBAABAAAAB
Columba palumboides ABAABBAABAAAB ABAAABBAABAAAB
Columba janthina ABAABBAABABDC ABAAABBAABABDC
Columba vitiensis ABAABBAABABDA ABAAABBAABABDA



Columba leucomela
Columba pallidiceps
Columba jouyi
Columba versicolor
Columba delegorguei
Columba iriditorques
Columba malherbii
Columba larvata
Columba leucocephala
Columba squamosa
Columba speciosa
Columba picazuro
Columba corensis
Columba maculosa
Columba fasciata
Columba araucana
Columba caribaea
Columba cayennensis
Columba flavirostris
Columba inomata
Columba oenops
Columba plumbea
Columba subvinacea
Columba nigrirostris
Columba goodsoni
Nesoenas mayeri
Streptopelia turtur
Streptopelia lugens
Streptopelia orientalis
Streptopelia bitorquata
Streptopelia decaocto
Streptopelia roseogrisea
Streptopelia reichenowi
Streptopelia decipens
Streptopelia semitorquata
Streptopelia capicola
Streptopelia vinacea
Streptopelia tranquebarica
Streptopelia picturata
Streptopelia chinensis
Streptopelia senegalensis
Streptopelia hypophyrra
Macropygia unchall
Macropygia amboinensis
Macropygia phasianella
Macropygia rufipennis
Macropyagia nigrirostris
Macropygia mackinlayi
Macropygia ruficeps
Macropygia emiliana
Macropygia magna
Macropygia tenuirostris
Reinwardtoena reinwardltii
Reinwardtoena brownii
Reinwardtoena crassirostris
Turacoena manadensis
Turacoena modesta
Turtur chalcospilos
Turtur abyssinicus
Turtur afer

Turtur tympanistria
Turtur brehmeri

Oena capensis
Chalcophaps indica
Chalcophaps stephani
Henicophaps foersteri
Henicophaps albifrons
Phaps chalcoptera
Phaps elegans

Phaps histrionica
Ocyphaps lophotes
Geophaps plumifera
Geophaps scripta
Geophaps smithii
Petrophassa rufipennis
Petrophassa albipennis
Geopelia cuneata
Geopelia striata
Geopelia humeralis
Geopelia mauguei
Geopelia placida

ABAABBAABABDB
ABAABBAABABA
ABAABBAABABB
ABAABBAABABC
ABAABBAAAC
ABAABBAAAB
ABAABBAAAA
ABAABBAB
ABAABABBA
ABAABABBB
ABAABABA
ABAABAAAAA
ABAABAAAB
ABAABAAAAB
ABAABAABAA
ABAABAABAB
ABAABAABAC
ABAABAABBA
ABAABAABBBC
ABAABAABBBB
ABAABAABBBA
ABAABAACA
ABAABAACB
ABAABAACC
ABAABAACD
ABAABBBAAB
ABAABBBBAAAAB
ABAABBBBAAAAAA
ABAABBBBAAAB
ABAABBBBAAB
ABAABBBBBAAAA
ABAABBBBBAAAB
ABAABBBBC
ABAABBBBBAAB
ABAABBBBBAB
ABAABBBBBBA
ABAABBBBBBB
ABAABBBBAB
ABAABBBAAA
ABAABBBABB
ABAABBBABA
ABAABBBBAAAAAB
ABAAABAB
ABAAABACF
ABAAABACE
ABAAABACD
ABAAABAAB
ABAAABAAA
ABAAABAAC
ABAAABACB
ABAAABACC
ABAAABACA
ABAAABBAB
ABAAABBAA
ABAAABBB
ABAAAAB
ABAAAAA
ABBAAABBAAB
ABBAAABBAAA
ABBAAABBAB
ABBAAABBB
ABBAAABBC
ABBAAABA
AABB

AABA

AACB

AACA
AAABDAA
AAABDAB
AAABDB
AAABB

AAABAB
AAABAAA
AAABAAB
AAABCB
AAABCA
AAAABCC
AAAABB
AAAABA
AAAABCB
AAAABCA

ABAAABBAABABDB
ABAAABBAABABA
ABAAABBAABABB
ABAAABBAABABC
ABAAABBAAAC
ABAAABBAAAB
ABAAABBAAAA
ABAAABBAB
ABAAABABBA
ABAAABABBSB
ABAAABABA
ABAAABAAAAA
ABAAABAAAB
ABAAABAAAAB
ABAAABAABAA
ABAAABAABAB
ABAAABAABAC
ABAAABAABBA
ABAAABAABBBC
ABAAABAABBBSB
ABAAABAABBBA
ABAAABAACA
ABAAABAACB
ABAAABAACC
ABAAABAACD
ABAAABBBAAB
ABAAABBBBAAAAB
ABAAABBBBAAAAAA
ABAAABBBBAAAB
ABAAABBBBAAB
ABAAABBBBBAAAA
ABAAABBBBBAAAB
ABAAABBBBC
ABAAABBBBBAAB
ABAAABBBBBAB
ABAAABBBBBBA
ABAAABBBBBBB
ABAAABBBBAB
ABAAABBBAAA
ABAAABBBABB
ABAAABBBABA
ABAAABBBBAAAAAB
ABAAAABAB
ABAAAABACF
ABAAAABACE
ABAAAABACD
ABAAAABAAB
ABAAAABAAA
ABAAAABAAC
ABAAAABACB
ABAAAABACC
ABAAAABACA
ABAAAABBAB
ABAAAABBAA
ABAAAABBB
ABAAAAAB
ABAAAAAA
ABBAB

ABBAB

ABBAB

ABBAB

ABBAB

ABBAB

AABAB

AABAA

AABBB

AABBA
AAAABBAA
AAAABBAB
AAAABBB

AAABB

AAABAB
AAABAAA
AAABAAB
AAABCB
AAABCA
AAAABACC
AAAABAB
AAAABAA
AAAABACB
AAAABACA



Leucosarcia melanoleuca
Caloenas nicobarica
Gallicolumba luzonica
Gallicolumba criniger
Gallicolumba platenae
Gallicolumba menaguei
Gallicolumba keayi
Gallicolumba rufigula
Gallicolumba tristigmata
Gallicolumba jobiensis
Gallicolumba kubaryi
Gallicolumba erythroptera
Gallicolumba xanthonaura
Gallicolumba salamonis
Gallicolumba stain
Gallicolumba sanctaecrucis
Gallicolumba rubescens
Gallicolumba beccani
Gallicolumba canifrons
Gallicolumba hoedlii
Didunculus strigirostris
Trugon terrestnis
Otidiphaps nobilis
Goura cristata

Goura scheepmakeri
Goura victoria
Paphitreron leucotis
Paphitreron amethystina
Paphitreron cinereiceps
Treron fulvicollis

Treron olax

Treron vernans

Treron bicincta

Treron pompadora
Treron curvirostra
Treron griseicauda
Treron teysmanni
Treron floris

Treron psittacea

Treron capellei

Treron phoenicoptera
Treron waalia

Treron australis

Treron calva

Treron sanctithomae
Treron pembaensis
Treron apicauda

Treron oxyura

Treron seimundi

Treron sphenura

Treron sieboldii

Treron formosae
Ptilinopus cincta
Ptilinopus alligator
Ptilinopus dohertyi
Ptilinopus porphyrea
Ptilinopus memilli
Ptilinopus marchei
Ptilinopus fischeri
Ptilinopus occipitalis
Ptilinopus jambu
Ptilinopus magnificus
Ptilinopus bemsteinii
Ptilinopus leclancheri
Ptilinopus subgularis
Ptilinopus victor
Ptilinopus luteovirens
Ptilinopus layardi
Ptilinopus pulchellus
Ptilinopus coronulatus
Ptilinopus monacha
Ptilinopus eugeniae
Ptilinopus porphyraceus
Ptilinopus pelewensis
Ptilinopus greyii
Ptilinopus richardsii
Ptilinopus perousii
Ptilinopus roseicapilla
Ptilinopus rarotongensis
Ptilinopus regina
Ptilinopus purpuratus

AAAAA

ABBBABB
ABBBABAAAAAC
ABBBABAAAAAA
ABBBABAAAAAB
ABBBABAAAAAD
ABBBABAAAAAE
ABBBABAAAAB
ABBBABAAAB
ABBBABAABAAAB
ABBBABAABAAAD
ABBBABAABAAAC
ABBBABAABAAAA
ABBBABAABAABA
ABBBABAABAABBB
ABBBABAABAABBA
ABBBABAABAB
ABBBABAABBBB
ABBBABAABBBA
ABBBABAABBA
ABBBABAB
ABBBAABA
ABBBAAA
ABBBAABBAA
ABBBAABBAB
ABBBAABBB
ABBAABBB
ABBAABBAA
ABBAABBAB
ABBBBABABA
ABBBBABABBA
ABBBBABABBBB
ABBBBABABBBA
ABBBBABAAAAAB
ABBBBABAAAB
ABBBBABAAAAB
ABBBBABAAAAAA
ABBBBABAABB
ABBBBABAABA
ABBBBABB
ABBBBBBB
ABBBBBBA
ABBBBBAAAB
ABBBBBAAAA
ABBBBAB
ABBBBBAAB
ABBBBAABAB
ABBBBAABAA
ABBBBAABB
ABBBBAAAB
ABBBBAAAAB
ABBBBAAAAA
ABBAAAAAAAAB
ABBAAAAAAAAA
ABBAAAAAAABB
ABBAAAAAAABA
ABBAAAAAABBBBAA
ABBAAAAAABBBBAB
ABBAAAAAABBBBBB
ABBAAAAAABBBBBA
ABBAAAAAABA
ABBAAAAAABBAA
ABBAAAAAABBAB
ABBAAAAAABBBAB
ABBAAAAAABBBAA
ABBAAAAABB
ABBAAAAABA
ABBAAAAABC
ABBAAAAACBABAA
ABBAAAAACBABAB
ABBAAAAACBABB
ABBAAAAACABA
ABBAAAAACBAAAAA
ABBAAAAACBAAAAB
ABBAAAAACBAAABA
ABBAAAAACBAAABB
ABBAAAAACBAACBB
ABBAAAAACBAABA
ABBAAAAACBAABB
ABBAAAAACBAABC
ABBAAAAACBAACBA

AAAAA

ABACB
ABACAAAAAC
ABACAAAAAA
ABACAAAAAB
ABACAAAAAD
ABACAAAAAE
ABACAAAAB
ABACAAAB
ABACAABBBBAB
ABACAABBBBAD
ABACAABBBBAC
ABACAABBBBAA
ABACAABBBBBA
ABACAABBBBBBB
ABACAABBBBBBA
ABACAABA
ABACAABBAB
ABACAABBAA
ABACAABBBA
ABACAB

ABACAA

ABACB

ABACABAAA
ABACABAAB
ABACABAB

ABBBB

ABBBAA

ABBBAB
ABBAAAACBAAA
ABBAAAACBAAB
ABBAAAACBABB
ABBAAAACBABA
ABBAAAACBBBA
ABBAAAACBBBBB
ABBAAAACBBBBA
ABBAAAACBBAC
ABBAAAACBBAA
ABBAAAACBBAB
ABBAAAACA
ABBAAAABAA
ABBAAAABAB
ABBAAAABBAA
ABBAAAABBAB
ABBAAAABBC
ABBAAAABBB
ABBAAAAABC
ABBAAAAABA
ABBAAAAABB
ABBAAAAAAA
ABBAAAAAAB
ABBAAAAAAC
ABBAAABAAAAAB
ABBAAABAAAAAA
ABBAAABAAAABB
ABBAAABAAAABA
ABBAAABAAABBB
ABBAAABAAABBA
ABBAAABAAABAA
ABBAAABAAABAB
ABBAAABAAB
ABBAAABAACBB
ABBAAABAACBA
ABBAAABAACAA
ABBAAABAACAB
ABBAAABABB
ABBAAABABC
ABBAAABABA
ABBAAABADBBBBBBA
ABBAAABADBBBBBBB
ABBAAABADBBBBA
ABBAAABADAB
ABBAAABADBBBBBBCBABB
ABBAAABADBBBBBBCBABA
ABBAAABADBBBBBBCBAAB
ABBAAABADBB8BBBBCBAAA
ABBAAABADBBBBBA
ABBAAABADBBBBBBCBCC
ABBAAABADBBBBBBCBCA
ABBAAABADBBBBBBCBCB
ABBAAABADBBBBBBCBBC



Ptilinopus huttoni ABBAAAAACBAACA ABBAAABADBBBBBBCA
Ptilinopus dupetithouarsi ABBAAAAACBAACBCAA ABBAAABADBBBBBBCBBAB
Ptilinopus mercierii ABBAAAAACBAACBCAB ABBAAABADBBBBBBCBBAA
Ptilinopus insularis ABBAAAAACBAACBCB ABBAAABADBBBBBBCBBS
Ptilinopus omatus ABBAAAAACBBAAB ABBAAABADBBBACAA
Ptilinopus periatus ABBAAAAACBBAAA ABBAAABADBBBACAB
Ptilinopus tannensis ABBAAAAACBBAB ABBAAABADBBBACB
Ptilinopus aurantiifrons ABBAAAAACBBC ABBAAABADBBBAD
Ptilinopus wallacii ABBAAAAACBBD ABBAAABADBBBAA
Ptilinopus superbus ABBAAAAACBBB ABBAAABADBBBAB
Ptilinopus rivoli ABBAAAAACAAA ABBAAABADBAB
Ptilinopus solomonensis ABBAAAAACAAB ABBAAABADBAA
Ptilinopus viridis ABBAAAAACABB ABBAAABADAA
Ptilinopus melanospila ABBAAAAADBB ABBAAABACA
Ptilinopus nanus ABBAAAAADBA ABBAAABADBBA
Ptilinopus granulifrons ABBAAAAADABB ABBAAABACBAB
Ptilinopus hyogaster ABBAAAAADABA ABBAAABACBAA
Ptilinopus insolitus ABBAAAAADAAB ABBAAABACBBA
Ptilinopus iozonus ABBAAAAADAAA ABBAAABACBB8B
Drepanoptila holosericea ABBAAAAB ABBAAABB
Alectroenas madagascariensis ABBABA ABBAACA
Alectroenas sganzini ABBABB ABBAACSB
Alectroenas pulchemima ABBABC ABBAACC

Ducula poliocephala ABBAABABAAB ABBAABBABD

Ducula mindorensis ABBAABABABA ABBAABBABB

Ducula forsteni ABBAABABAAA ABBAABBABC

Ducula radiata ABBAABABABB ABBAABBABA

Ducula carola ABBAABABB ABBAABBAA

Ducula zoeae ABBAABABBA ABBAABBB

Ducula badia ABBAABABAAB ABBAABBDAA
Ducula lacernulata ABBAABABAAA ABBAABBDAB

Ducula cineracea ABBAABABAAC ABBAABBDAC
Ducula rubricera ABBAABABABAAAB ABBAABBDBBAAB
Ducula myn'sticivora ABBAABABABAAAA ABBAABBDBBAAA
Ducula pacifica ABBAABABABAABAAB ABBAABBDBBABD
Ducula aurorae ABBAABABABAABAAA ABBAABBDBBABC
Ducula oceanica ABBAABABABAABAB ABBAABBDBBASBB
Ducula galeata ABBAABABABAABB ABBAABBDBBABA
Ducula rufigaster ABBAABABABABAAAB ABBAABBDBBBBA
Ducula basilica ABBAABABABABAAAA ABBAABBDBBBBD
Ducula finschii ABBAABABABABAAB ABBAABBDBBB8C
Ducula chalconota ABBAABABABABAB ABBAABBDBBBBSB
Ducula aenea ABBAABABABABBBA ABBAABBDBBBAA
Ducula perspicillata ABBAABABABABBA ABBAABBDBBBAC
Ducula concinna ABBAABABABABBBB ABBAABBDBBBAB
Ducula pistrinaria ABBAABABABBAB ABBAABBDBAD
Ducula whartoni ABBAABABABBAABA ABBAABBDBAA
Ducula rosacea ABBAABABABBAAA ABBAABBDBAB
Ducula pickeringii ABBAABABABBB ABBAABBDBAC
Ducula latrans ABBAABABBBAAAB ABBAABBCAD

Ducula brenchieyi ABBAABABBBAAAA ABBAABBCAC

Ducula bakeri ABBAABABBBAAB ABBAABBCAB

Ducula goliath ABBAABABBBAB ABBAABBCAA

Ducula mullerii ABBAABABBBBA ABBAABBCBA

Ducula melanochroa ABBAABABBBBBB ABBAABBCBBB
Ducula pinon ABBAABABBBBBA ABBAABBCBBA
Ducula bicolor ABBAABAABB ABBAABAA

Ducula spilorrhoa ABBAABAABA ABBAABAC

Ducula luctuosa ABBAABAAA ABBAABAB
Lopholaimus antarcticus ABBACBB ABBCBB

Hemiphaga novaeseelandiae ABBACBA ABBCBA

Cryptophaps poecilorrhoa ABBACAB ABBCAB

Gymnophaps albertisii ABBACAAC ABBCAAC
Gymnophaps mada ABBACAAB ABBCAAB
Gymnophaps solomonensis ABBACAAA ABBCAAA




Apéndice 3.4. Pares de especies utilizados en la comparacion del plumaje entre especies simpatricas y alopatricas.
Los valores entre paréntesis indican las diferencias de coloracién con la especie de referencia.

Especie de referencia

Especie simpatrica

Especie alopatrica

Leptotila jamaicensis
Geotrygon albifacies
Geotrygon caniceps
Zenaida asiatica
Zenaida auriculata
Zenaida aurita

Phaps histrionica
Columbina buckleyi
Columbina picui
Columbina picui
Columba pulchricollis
Columba palumbus
Streptopelia bitorquata
Streptopelia capicola
Streptopelia decipiens
Streptopelia roseogrisea
Turtur tympanistria
Gallicolumba jobiensis
Ducula luctuosa
Ducula radiata

Ducula mullerii
Ducula perspicillata
Ducula chalconota
Ducula finschii

Treron sphenura
Treron seimundi
Treron curvirostra
Treron fulvicollis
Treron waalia

Treron calva
Ptilinopus dohertyi
Ptilinopus merrilli
Ptilinopus fischeri
Ptilinopus occipitalis
Ptilinopus melanospila
Ptilinopus nanus
Ptilinopus eugeniae

L. verreauxi (2)

G. chiriquensis (4)
G. chrysia (8)

Z. macroura (4)

Z. meloda (6)

Z. asiatica (4)

P. chalcoptera (8)
C. cruziana (4)

C. talpacoti (4)
Scardafella squammata (5)
C. punicea (8)

C. oenas (4)

S. chinensis (2)

S. senegalensis (7)
S. roseogrisea (3)
S. vinacea (2)

T. chalcospylos (5)
G. sanctaecrucis (4)
D. bicolor (0)

D. forsteni (3)

D. pinon (7)

D. aenea (5)

D. rufigaster (3)

D. rubricera (2)

T. sieboldii (2)

T. apicauda (2)

T. pompadora (2)
T. vernans (8)

T. calva (6)

T. waalia (6)

P. cincta (3)

P. occipitalis (7)

P. subgularis (5)
P. leclancheri (6)
P. granulifrons (7)
P. iozonus (3)

P. solomonensis (8)

L. megalura (4)

G. linearis (6)

G. mystacea (8)

Z. graysoni (8)

Z. asiatica (4)

Z. meloda (6)

P. elegans (7)

C. picui (5)

C. buckleyi (3)
Scardafella inca (4)
C. argentina (7)

C. eversmanni (4)
S. senegalensis (6)
S. chinensis (4)

S. decaocto (3)

S. capicola (4)

T. abyssinicus (5)
G. stairi (5)

D. spilorrhoa (0)

D. poliocephala (5)
D. melanochroa (7)
D. concinna (5)

D. basilica (0)

D. myristicivora (6)
T. formosae (4)

T. oxyura (3)

T. teysmanni (3)

T. bicincta (8)

T. australis (7)

T. phoenicoptera (7)
P. alligator (6)

P. fischeri (8)

P. leclancheri (7)
P. subgularis (6)
P. hyogaster (6)

P. inolitus (6)

P. rivoli (8)
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Apéndice 4.1. Nombres cientificos de las 304 especies incluidas en el analisis, y
sus estados para los caracteres de estudio (atenuacién de la décima primaria,
habitat, produccion de sonidos mecanicos). Presencia de atenuacién; habitat
cerrados; produccién de sonidos mecanicos = 1. Ausencia de atenuacion; habitat
abiertos; ausencia de sonidos mecanicos = 0. Datos faltantes se indican con “?".

Leptotila verreauxi (1, 0, 0); L. megalura (1, 1, 0); L. ochraceiventris (1, 1, 0); L.
conoveri (1, 1, 0); L. cassini (1, 1, 0); L. rufaxilla (1, 1, 0); L. wellsi (1, 1, 0); L.
plumbeiceps (1, 1, 0); L. pallida (1, 1, 0); L. jamaicensis (1, 0, 0); Geotrygon
costaricensis (0, 1, 0); G. lawrencii (0, 1, 0); G. goldmani (0, 1, 0); G. saphinna (1,
1, 0); G. versicolor (0, 1, 0); G. veraguensis (0, 1, 1); G. frenata (0, 1, 0); G. chrysia
(0, 1, 0); G. mystacea (0, 1, 0); G. violacea (0, 1, 0); G. montana (0, 1, 0); G.
linearis (0, 1, 0); G. albifacies (0, 1, 0); G. chiriquensis (0, 1, 1); G. caniceps (0, 1,
0); Starnoenas cyanocephala (0, 1, 0); Zenaida aurita (0, 0, 0); Z. galapagoensis (0,
0, 0); Z. graysoni (0, 0, 0); Z. macroura (0, 0, 1); Z. auriculata (0, 0, 0); Z. asiatica
(0, 0, 0); Z. meloda (0, 0, 0); Metriopelia melanoptera (0, 0, 1); M. ceciliae (0, 0, 1);
M. morenoi (0, 0, 1); M. aymara (0, 0, 1); Uropelia campestris (0, 0, 0); Scardafella
inca (0, 0, 1); S. squammata (0, 0, 1); Claravis mondetoura (1, 1, 0); C. godefrida
(1, 1, 0); C. pretiosa (1, 1, 0); Columbina cyanopis (1, 0, 0); C. passerina (0, 0, 0);
C. minuta (0, 0, 0); C. picui (0, 0, 0); C. cruziana (0, 0, 0); C. buckleyi (0, 0, 0); C.
talpacoti (0, 0, 0); Columba livia (0, 0, 0); C. rupestris (0, 0, 0); C. leuconota (0, 0,
0); C. guinea (0, 0, 0); C. albitorques (0, 0, 0); C. oenas (0, 0, 0); C. eversmanni (0,
0, 0); C. oliviae (0, 0, 0); C. palumbus (0, 1, 0); C. trocaz (0, 1, 0); C. bollii (0, 1, 0);
C. unicincta (0, 1, 0); C. junoniae (0, 1, 0); C. arquatrix (0, 1, 0); C. sjostedti (0, 1,
0); C. thomensis (0, 1, Q); C. pollenii (0, 1, 0); C. hodgsonii (0, 1, 0); C. albinucha (0,
1, 0); C. pulchricollis (0, 1, 0); C. elphinstonii (0, 1, 0); C. torringtoni (0, 1, 0); C.
punicea (0, 1, 0); C. argentina (0, 1, 0); C. palumboides (0, 1, 0); C. janthina (0, 1,
0); C. vitiensis (0, 1, 0); C. leucomela (0, 1, 0); C. pallidiceps (0, 1, 0); C.
leucocephala (0, 1, 0); C. squamosa (0, 1, 0); C. speciosa (0, 1, 0); C. picazuro (0,
0, 0); C. corensis (0, 0, 0); C. maculosa (0, 0, 0); C. fasciata (0, 1, 0); C. araucana
(0, 1, 0); C. caribaea (0, 1, 0); C. cayennensis (0, 0, 0); C. flavirostris (0, 0, 0); C.
inornata (0, 0, 0); C. oenops (0, 0, 0); C. plumbea (0, 1, 0); C. subvinacea (0, 1, 0);
C. nigrirostris (0, 1, 0); C. goodsoni (0, 1, 0); C. delegorguei (0, 1, 0); C. iriditorques
(0, 1, 0); C. malherbii (0, 1, 0); C. jouyi (?, ?, ?); C. larvata (0, 1, 0); Nesoenas
mayeri (0, 1, 1), Streptopelia turtur (0, 0, 0); S. lugens (0, 1, 0); S. hypopyrrha (0, 1,
0); S. orientalis (0, 1, 0); S. bitorquata (0, 0, 0); S. decaocto (0, 0, 0); S. roseogrisea
(0, 0, 0); S. reichenowi (0, 0, 0); S. decipiens (0, 0, 0); S. semitorquata (0, 1, 0); S.
capicola (0, 0, 0); S. vinacea (0, 0, 0); S. tranquebarica (0, 0, 0); S. picturata (0, 1,
0); S. chinensis (0, 0, 0); S. senegalensis (0, 0, 0); Macropygia magna (0, 1, 0); M.
tenuirostris (0, 1, 0); M. unchall (0, 1, 0); M. amboinensis (0, 1, 0); M. phasianella
(0, 1, 0); M. rufipennis (0, 1, 0); M. nigrirostris (0, 1, 0); M. mackinlayi (0, 1, 0); M.
ruficeps (0, 1, 0); Reinwardtoena reinwardtii (0, 1, 0); R. browni (0, 1, 0); R.
crassirostris (0, 1, 0); Turacoena manadensis (0, 0, 0); T. modesta (0, 0, 0); Turtur
chalcospilos (0, 0, 0); T. abyssinicus (0, 0, 0); T. afer (0, 1, 0); T. tympanistria (1, 1,
0); T. brehmeri (0, 1, 0); Oena capensis (0, 0, 0); Chalcophaps indica (0, 1, 0); C.
stephani (0, 1, 0); Henicophaps foersteri (0, 1, 0); H. albifrons (0, 1, 0); Phaps
chalcoptera (0, 0, 0); P. elegans (0, 0, 0); P. histrionica (0, 0, 1); Ocyphaps lophotes
(0, 0, 1); Geophaps plumifera (0, 0, 1); G. scripta (0, 0, 0); G. smithii (0, 0, 0);
Petrophassa rufipennis (0, 0, 0); P. albipennis (0, 0, 0); Geopelia cuneata (1, 0, 0);
G. striata (1, 0, 0); G. humeralis (1, 0, 0); G. mauguei (1, 0, 0); G. placida (1, 0,
0);Leucosarcia melanoleuca (0, 1, 0); Caloenas nicobarica (0, 1, 1); Gallicolumba
luzonica (0, 1, 0); G. criniger (0, 1, 0); G. platenae (0, 1, 0); G. keayi (0, 1, 0); G.



menagei (0, 1, 0); G. rufigula (0, 1, 0); G. tristigmata (0, 1, 0); G. jobiensis (0, 1, 0);
G. kubaryi (0, 1, 0); G. erythroptera (0, 1, 0); G. xanthonura (0, 1, 0); G. stairi (0, 1,
1); G. sanctaecrucis (0, 1, 0); G. salamonis (0, 1, 0); G. rubescens (0, 1, 0); G.
beccarii (0, 1, 0); G. canifrons (0, 1, 0); G. hoedtii (1, 1, 0); Trugon terrestris (0, 1,
0); Microgoura meeki (0, 0, 0); Otidiphaps nobilis (0, 1, 0); Goura cristata (0, 1, 0);
G. scheepmakeri (0, 1, 0); G. victoria (0, 1, 1); Didunculus strigirostris (0, 1, 0);
Phapitreron leucotis (0, 1, 0); P. amethystina (0, 1, 0); P. cinereiceps (0, 1,

0); Treron fulvicollis (0, 1, 0); T. olax (0, 1, 0); T. vernans (0, 1, 0); T. bicincta (0, 1,
0); T. pompadora (0, 1, 0); T. curvirostra (0, 1, 0); T. griseicauda (0, 0, 0); T.
teysmannii (0, 1, 0); T. floris (0, 1, 0); T. psittacea (0, 1, 0); T. capellei (0, 1, 0); T.
phoenicoptera (0, 0, 0); T. waalia (0, 0, 0); T. australis (0,0, 0); T. calva (0,0, 0); T.
pembaensis (0, 1, 0); T. sanctithomae (0, 1, 0); T. apicauda (0, 1, 1); T. oxyura (0,
1, 0); T. seimundi (0, 1, 0); Teron sphenura (0, 1, 1); T. sieboldii (0, 1, 0); T.
formosae (0, 1, 0); Ptilinopus cinctus (1, 1, 0); P. alligator (1, 1, 1); P. dohertyi (0, 1,
0); P. porphyreus (1, 1, 0); P. marchei (0, 1, 0); P. merrilli (0, 1, Q); P. fischeri (1, 1,
0); P. occipitalis (1, 1, 0); P. jambu (1, 1, 0); P. bernsteinii (0, 1, 0); P. magnificus (0,
1, 0); P. leclancheri (1, 1, 0); P. subgularis (1, 1, 0); P. victor (0, 1, 1); P. luteovirens
(0, 1, 1); P. layardi (0, 1, 1); P. pulchellus (1, 1, Q); P. coronulatus (1, 1, 0); P.
monacha (1, 1, 0); P. eugeniae (?, 1, 0); P. porphyraceus (1, 1, 0); P. pelewensis
(1,1, 0); P. greyii (1, 1, 0); P. richardsii (1, 1, Q); P. perousii (1, 1, 0); P.
rarotongensis (1, 1, 0); P. roseicapilla (1, 1, 0); P. regina (1, 1, 1); P. purpuratus (1,
1, 1); P. huttoni (1, 1, 0); P. dupetithouarsii (1, 1, 1); P. mercierii (1, 1, 0); P.
insularis (1, 1, 0); P. ornatus (0, 1, 0); P. perlatus (0, 1, 0); P. tannensis (0, 1, 0); P.
aurantiifrons (1, 1, 0); P. wallacii (0, 1, Q); P. superbus (1, 1, 1); P. rivoli (0, 1, 0); P.
solomonensis (0, 1, 0); P. viridis (?, 1, 0); P. melanospila (1, 1, 1); P. nanus (1, 1,
0); P. granulifrons (0, 1, Q); P. hyogaster (0, 1, 0); P. insolitus (1, 1, 0); P. iozonus
(1, 1, Q); Drepanoptila holosericea (0, 1, 1); Alectroenas madagascariensis (0, 1, 0);
A. sganzini (0, 1, 0); A. nitidissima (0, 1, 0); A. pulcherrima (0, 1, 0); Ducula
poliocephala (1, 1, 0); D. forsteni (0, 1, 0); D. radiata (0, 1, 0); D. mindorensis (0, 1,
0); D. carola (1, 1, 0); D. zoeae (1, 1, 0); D. badia (0, 1, Q); D. lacernulata (0, 1, 0);
D. cineracea (0, 1, 0); D. rubricera (0, 1, 0); D. myristicivora (0, 1, 0); D. pacifica (0,
1, 0); D. aurorae (0, 1, 0); D. oceanica (0, 1, 0); D. galeata (0, 1, 0); D. rufigaster (0,
1, 0); D. basilica (0, 1, 0); D. finschii (0, 1, 0); D. chalconota (0, 1, 0); D. aenea (0, 1,
0); D. perspicillata (0, 1, 0); D. concinna (0, 1, 0); D. pistrinaria (0, 1, 0); D. whartoni
(0, 1, 0); D. rosacea (0, 1, Q); D. pickeringii (0, 1, 0); D. latrans (0, 1, 0); D.
brenchleyi (0, 1, 0); D. bakeri (0, 1, 0); D. goliath (0, 1, 0); D. mullerii (1, 1, 0); D.
melanochroa (0, 1, 0); D. pinon (0, 1, 0); D. bicolor (0, 1, 0); D. spilorrhoa (0, 1, 0);
D. luctuosa (0, 0, 0); Lopholaimus antarcticus (0, 1, 0); Hemiphaga
novaeseelandiae (0, 1, 0); Cryptophaps poecilorrhoa (0, 1, 0); Gymnophaps
albertisii (0, 1, 0); G. mada (0, 1, 0); G. solomonensis (0, 1, 0).



Apéndice 6.1. Categorizacion del ambiente utilizada para los estudios de correlacién: ambientes
totaimente abiertos (1), ambientes abiertos con arboles dispersos (2), ambientes levemente arbolados
(3), ambientes densamente arbolados y bosques perennes (4), y selvas (5).

Especie

Ambiente

Especie

Ambiente

Columbina minuta
Columbina picui
Columbina talpacoti
Columbina passerina
Columbina buckleyi
Columbina cruziana
Columbina cyanopis
Claravis pretiosa
Claravis mondetoura
Claravis godefrida
Scardafella inca
Scardafella squammata
Metriopelia melanoptera
Metriopelia aymara
Metriopelia morenoi
Metriopelia ceciliae
Uropelia campestris
Leptotila verreauxi
Leptotila cassini
Leptotila megalura
Leptotila pallida
Leptotila ochraceiventris
Leptotila plumbeiceps
Leptotila jamaicensis
Leptotila rufaxilla
Leptotila wellsi
Leptotila conoveri
Geotrygon frenata
Geotrygon montana
Geotrygon chrysia
Geotrygon lawrencii
Geotrygon caniceps
Geotrygon goldmani
Geotrygon linearis
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Geotrygon costaricensis
Geotrygon mystacea
Geotrygon albifacies
Geotrygon chiriquensis
Geotrygon saphirina
Geotrygon versicolor
Geotrygon violacea
Geotrygon veraguensis
Starnoenas cyanocephala
Zenaida asiatica
Zenaida meloda
Zenaida aurita

Zenaida auriculata
Zenaida macroura
Zenaida graysoni
Zenaida galapagoensis
Columba araucana
Columba caribaea
Columba cayennensis
Columba corensis
Columba fasciata
Columba flavirostris
Columba goodsoni
Columba inornata
Columba leucocephala
Columba maculosa
Columba nigrirostris
Columba picazuro
Columba plumbea
Columba speciosa
Columba squamosa
Columba subvinacea
Columba oenops
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