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Biomimeética vocal

Resumen

El canto de las aves es un modelo para comportamiento vocal aprendido con
gran similitud al proceso de aprendizaje y produccién vocal en humanos. El canto
es producido en el 6rgano vocal, la siringe, mediante la coordinada interacciéon de dos
sistemas motores: los misculos que controlan la siringe y los misculos respiratorios.
El canto esta compuesto por elementos acusticos llamados silabas, cada silaba posee
caracteristicas propias. Mientras que algunas especies presentan Gnicamente silabas
tonales, otras como el Diamante Mandarin (Zaeniopygia guttata) alternan silabas
tonales de alta frecuencia con silabas de baja frecuencia que poseen gran contenido
espectral.

En esta tesis estudiamos los mecanismos mediante los cuales la siringe puede
contribuir a esa riqueza espectral. Se muestra que en el Diamante Mandarin, el gran
contenido espectral presente en las silabas de baja frecuencia, es una indicaciéon de
la dindmica presentada por su aparato vocal. Mediante el modelado teérico, esta
dindmica es capturada en un modelo mateméatico de baja dimensién. La variaciéon
de contenido espectral no es el resultado de un control activo central de esta carac-
teristica acustica, sino que emerge de la dindmica intrinseca de la siringe.

A partir de los modelos tedricos desarrollados de la biomecénica de la siringe,
se disen6 un dispositivo biomimético, capaz de reemplazar el érgano vocal del ave.
Se desarrollo una siringe electrénica capaz de generar canto mediante la transduc-
cion de instrucciones fisioldgicas. La salida del dispositivo respeta las caracteristicas
acusticas del canto natural del ave. Este dispositivo electrénico integra digitalmente
las ecuaciones de la dindmica de la siringe, constituyendo una solucién robusta para
generar vocalizaciones con control fisiolégico en tiempo real.

Este trabajo ilustra la necesidad de explorar cuantitativamente la interaccién
entre el sistema nervioso y el sistema periférico que controla, de modo de enten-
der el comportamiento emergente. Por otro lado, con el fin de generar dispositivos
biomiméticos, se remarca la importancia de incorporar la fisica del problema en su
desarrollo, logrando asi soluciones més eficientes.

Palabras clave: Canto de aves. Control Motor. Dindmica no-lineal. Dia-
mante Mandarin. Dispositivo biomimético
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Vocal biomimetic

Abstract

Birdsong is a model system for learned vocal behaviour with remarkable para-
llels to human vocal development and sound production mechanisms. Song is gene-
rated in the birds vocal organ by the coordinated interaction of two motor systems
the syrinx muscles and the respiratory muscles. Birdsong is composed by acoustics
elements called syllable, each syllable has different acoustic features. While some
species exhibit only tonal sounds, other species, like the Zebra Finch, alternate high
frequency tonal notes and low frecuency syllables with high spectral content.

In this thesis, we study the mechanisms of how the avian sound source might
contribute to spectral richness. Here we show in the zebra finch (Taeniopygia gutta-
ta), that the broad range of upper harmonic content in different low frequency song
elements is the fingerprint of the dynamics displayed by its vocal apparatus. Using
theoretical modelling we captured this dynamic with a low dimensional dynamical
model. The varying harmonic content of birdsong is not the result of the active
neural control of the acoustic characteristics but emerges of the intrinsic dynamics
of the sound source.

Using the developed theoretical models of biomechanics of the syrinx we also
designed a biomimetical device capable of replacing the organ. We developed an
electronic syrinx that generates song by transducing physiological instructions into
acoustic output. The synthetic output is highly similar in acoustic features to the
natural sounds. This electronic circuit digitally integrate the equations for the dy-
namics of the syrinx, constituting a robust solution suitable for generating synthetic
song in real time.

This work illustrates the need to fully explore the deep interaction between a
nervous system and the peripheral system it controls in order to understand the
emerging behavior. Also, in order to develop biomimetic devices, we indicate the
importance of incorporating the physics of the problem to design in order to obtain
efficient solutions.

Keywords: Birdsong. Motor control. Nonlinear dynamics. Zebra Finch.
Biomimetic device
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1.1. Cuantificacién, modelado matematico y biologia

La aplicacion de anélisis cuantitativos en problemas biologicos tiene una larga
historia, particularmente en la fisiologia. Més recientemente, el vertiginoso aumento
en la cantidad de datos experimentales biolégicos ha hecho imperativo el trabajo in-
terdisciplinario. El andlisis cuantitativo y el modelado han ejercido una importante
influencia en las siguientes areas de las biologia: organizacion celular (Keener and
Sneyd, 2008), ecologia y ecosistemas (May and Oster, 1976), evolucion y diversidad
(Hofbauer and Sigmund, 1988), organizacion y expresion del genoma (Smolen et al.,
2000), crecimiento y desarrollo (Tomlin and Axelrod, 2007), sistema inmune y pato-
genos (Perelson, 2002), estructura y funcién molecular (Schlick, 2002), neurobiologia
y comportamiento (Izhikevich, 2006). Dentro de esta ultima &rea resulta de interés
el uso del modelado matematico para explicar la emergencia de comportamiento
complejo a partir de instrucciones neuronales de comando sencillas (Golubitsky et
al., 1999).

Naturalmente, emergen barreras naturales de comunicacién entre las discipli-
nas. Durante mucho tiempo la biologia ha buscado desarrollar modelos verbales que
describan los fenémenos observados, siendo el objetivo en las mayoria de los casos
generar modelos cada vez mas completos, con descripciones exhaustivas, enfatizan-
do la diversidad de elementos que intervienen en los procesos asociados a la vida.
Por otro lado los modelos matemaéticos, son reduccionistas y tienden a menospreciar
la diversidad reduciendo la descripcién a su minima expresion. El balance se logra
cuando el modelo captura la esencia de las interacciones presentes, identifica los
pardmetros relevantes e interpreta sus resultados en el marco de las observaciones
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experimentales.

Al analizar el aporte de los modelos mateméticos en la biologia (y en cualquier
otra disciplina) resulta importante responder a la siguiente pregunta: ;Cuéndo re-
sulta util el modelado matemético? Para responder a esta pregunta me atrevo a
recurrir a la frase acunada por Korzybski: “El mapa no es el territorio”. Es im-
portante recordar que el modelo es una representacion del fenémeno. La virtud del
modelo serd que su capacidad de sintesis elegante nos ayude a identificar y entender
los mecanismos fundamentales que conforman el proceso estudiado.

En la practica solo podremos medir la utilidad de un modelo mateméatico sabien-
do cuanto podemos aprender del sistema biolégico a partir del mismo. El objetivo
ideal es poder hacer predicciones utilizando el modelo. Dichas predicciones deben
ser lo suficientemente novedosas y deben invitarnos a volver al modelo experimental
para testearlas.

1.2. Biomimética

La biomimética emerge de la interseccion de miltiples disciplinas: fisica, biolo-
gia, ingenieria y medicina. Su principal objetivo es el desarrollo de tecnologia para
reemplazar parte o la totalidad de un organismo biolégico. Podemos separar esta
empresa en corrientes principales, la biorobotica y la neuroprostética.

1.2.1. Biorobbtica

La biorobdtica tiene como objetivo el desarrollo de robots utilizando como inspi-
racion a los organismos bioldgicos. Considerando el fin buscado en estos desarrollos,
debemos dividir el area en dos. Llamaremos a la primera, robdtica biologicamente
inspirada. El foco principal de esta disciplina es la aplicacién de ideas biologicas
para solucionar problemas tecnolégicos. La segunda, es el modelado biorobético. En
este caso el objetivo es el uso de robots como una herramienta de modelado para
responder preguntas biologicas.

En el primer caso el objetivo es plenamente tecnolégico, la intencién es obtener
mejores robots. Al considerar lo eficaces y flexibles que son las soluciones encontra-
das por la naturaleza luego de millones de afios de evolucién, resulta prometedor
incorporar en los robots aspectos de estas soluciones de modo de mejorar su rendi-
miento. Como ejemplos de este desarrollo se pueden presentar robots con locomociéon
inspirada en insectos y algoritmos de busqueda basados en el comportamiento de
fonotaxis en los grillos (Webb and Consi, 2001).

En el caso del modelado bioroboético el objetivo es mas académico. Del mismo
modo que en cualquier otro modelo biolégico, la intencién es poder entender mejor
las observaciones comportamentales y las mediciones neurobiolégicas. Es creciente
en la comunidad cientifica la idea de que el comportamiento animal debe ser com-
prendido no solo desde el sistema nervioso, sino desde la dindmica de su interaccién
con un cuerpo efector periférico y un medio ambiente (Chiel and Beer, 1997). La
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ventaja del modelado biorobético frente a los modelos computacionales, es que la
interacciéon del modelo con un medio ambiente esta inherentemente incluida.

1.2.2. Neuroprostética

La neuroprostética es una disciplina en la intersecciéon de la neurociencia y la
ingenieria biomédica. Su principal interés es el desarrollo de prétesis comandadas
por instrucciones neurales. Las protesis neurales son una serie de dispositivos que
pueden sustituir funciones motoras, sensoriales o cognitivas que pueden haber sido
danadas, ya sea por un traumatismo o por una enfermedad. El ejemplo fundacional
de estos dispositivos es el de los implantes cocleares (Clark, 2003). Dicho dispositivo
integra las acciones originalmente realizadas por una serie de érganos: filtrado por el
conducto auditivo, acondicionamiento de la senal por el oido medio y anélisis espec-
tral por la coclea. Resumiendo su funcionamiento, el dispositivo colecta los sonidos
mediante un micréfono externo, procesa la senal usando un modelo de los érganos
involucrados y estimula el nervio auditivo mediante un arreglo de microelectrodos
implantados en el mismo. Otro ejemplo méas reciente, pero no ain tan exitoso, es
el de las protesis visuales que permiten una recuperaciéon parcial de la visién en no
videntes (Zrenner, 2002).

Un caso particular de neuroprostética es el de las protesis motoras para el control
consciente del movimiento, llamado brain machine interfaces (Lebedev and Nico-
lelis, 2006). El principal objetivo es la restauracion del control motor periférico, es
decir, el control de actuadores periféricos (p.e., un brazo mecénico o una silla de rue-
das). Para ello usan como entrada del dispositivo registros de la actividad nerviosa
central o periférica. La actividad nerviosa central es registrada de forma invasiva
o no invasiva. En el método invasivo el registro se realiza mediante microelectro-
dos implantados en cerebro del sujeto. De ese modo se busca medir la actividad
en poblaciones neuronales especificas (Wessberg et al., 2000). En la alternativa no
invasiva el registro de la actividad eléctrica cerebral se realiza externamente. Para
ello se utilizan, por ejemplo, técnicas electroencefalogréficas (EEG) (Millan et al.,
2004). En el caso de actividad nerviosa periférica, el objetivo es registrar la activi-
dad de nervios periféricos y de los musculos que ellos inervan. La técnica utilizada
es llamada electromiograma (Basmajian, 1962; Junge) donde la actividad eléctri-
ca es registrada ya sea mediante electrodos implantados en el musculo, o mediante
electrodos de superficie.
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1.3. Canto de Aves

El canto de las aves es uno de los sonidos més complejos y hermosos encontrados
en la naturaleza. A lo largo de la historia ha inspirado a poetas y compositores. Es
dificil encontrar ejemplos con mayor variedad y virtuosismo que el encontrado en su
canto (Catchpole et al., 2003). Mas alla de los motivos estéticos, esa inspiracion es
compartida por muchos hombres de ciencia. El principal motivo es que, en el 40 % de
las 10000 especies de aves conocidas, dicho comportamiento complejo es aprendido.

El hecho de que el canto de las aves sea un comportamiento aprendido resulta
interesante en gran parte porque es uno de los tinicos modelos en el reino animal
para el aprendizaje vocal en los humanos (Doupe and Kuhl, 1999). Dentro de los
mamiferos el aprendizaje vocal estd muy poco extendido. Solo los humanos, los ce-
taceos (ballenas y delfines), pocas especies de murciélagos y los elefantes (Poole et
al., 2005) son capaces de aprender sus vocalizaciones. Por su parte, casi la mitad
de las especies de aves conocidas presenta este comportamiento. Se trata de miles
de especies que conforman el suborden Oscinos (también llamadas “aves canoras”),
ademés de cientos de especies de loros (orden Psittaciformes) y colibries (familia
Trochillidae).

Es posible trazar un paralelo entre el proceso de aprendizaje del canto en las aves
y el de adquisicién del habla en humanos. En ambos casos, el aprendizaje puede di-
vidirse en dos etapas. Una primera etapa “sensorial” y una segunda “sensorimotora’.
En la primera etapa tanto aves como humanos escuchan las vocalizaciones de sus
tutores para formar un templado interno. Peter Marler demostré que si se toman
pichones en esta etapa y se los entrena a cantar bajo la tutela de adultos conespe-
cificos (de su misma especie), los mismos logran reproducir el canto de sus tutores.
Por otro lado, si se los cria bajo aislacién actstica o bajo la tutela de adultos de
otra especie desarrollan canciones muy distintas a las tipicas de su especie (Marler,
1970).

En la etapa siguiente los individuos generan subvocalizaciones (balbuceo en hu-
manos y “sub-cancion” en aves) que seran comparadas con el templado generado en
la etapa anterior. Dicha etapa culmina con la obtencién de vocalizaciones adultas.
Konishi demostré que si se ensordecen pichones antes de que los mismos comiencen
a realizar vocalizaciones estos desarrollaran un canto anormal (Konishi, 1965).

Una vez finalizada la segunda etapa, los humanos pueden seguir modificando sus
vocalizaciones. Sin embargo, en las aves esta capacidad es variada. Existen especies,
como el Diamante Mandarin (Taeniopygia guttata), que “cristalizan” su canto al
finalizar la segunda etapa y no vuelven a incorporar nuevas sflabas. En el Diamante
Mandarin esto sucede a los 90 dias de vida. Por otro lado, otras especies, como
el canario (Serinus canaria), pueden incorporar nuevas silabas durante un periodo
plastico que se repite cada temporada. Estos periodos estan fuertemente controlados
por la estacionalidad de los niveles hormonales.

Existe otro aspecto importante de la similitud entre el proceso vocal de aves
y humanos. En ambos casos, la generaciéon de sonido involucra mecanismos fisicos



1.3. Canto de Aves 5

analogos. La génesis del sonido implica el paso de un flujo de aire a través de mem-
branas: en humanos, las cuerdas vocales, ubicadas en la laringe; en aves, los labios
siringeos, ubicados en la siringe. El flujo de aire transfiere energia a las membranas
induciéndolas a vibrar. Las vibraciones modulan la presién en la base del tracto vo-
cal generando asi el sonido. El tracto vocal esta compuesto por estructuras andlogas
en aves y humanos. En ambos casos el tracto filtra, de manera controlada, el sonido
antes de que el mismo se emita.

Las aves canoras constituyen probablemente el mejor modelo animal para estu-
diar los mecanismos implicados en un comportamiento complejo aprendido. Pode-
mos enumerar las razones principales:

= el canto de las aves es un comportamiento repetitivo y en la mayoria de los
casos muy sencillo de registrar. Puede ser grabado en forma automética utili-
zando simplemente un micréfono, una placa de adquisicién y una PC. Desde la
introduccion por Thorpe de la técnica de sonogramas (Thorpe, 1958), el ana-
lisis espectrogréafico de grabaciones de canto se ha simplificado notablemente
(ver una explicacion de la herramienta en el apéndice A);

= existen muchas especies de aves canoras que pueden estudiarse con facilidad en
el laboratorio. Entre ellas, el Canario y el Diamante Mandarin se encuentran
entre las mas populares. De ese modo es posible introducir técnicas experi-
mentales novedosas en un ambiente controlado;

= la descripciéon de los circuitos neuronales que controlan la produccion y el
aprendizaje del canto permite intentar identificar su funcién especifica y la
interaccion entre ellos. Los circuitos estdn compuestos por un pequeno numero
de nucleos interconectados (Margoliash, 1997; Spiro et al., 1999). Diversos
laboratorios han desarrollado técnicas que permiten registrar la actividad en
estos niicleos mientras el ave se encuentra cantando;

= en el marco del estudio de los nucleos neuronales que controlan el canto de
las aves. Fernando Nottebohm hizo, a mi entender, el descubrimiento mas im-
portante de la neurociencia moderna, el descubrimiento de neurogénesis en el
cerebro adulto de vertebrados (Goldman and Nottebohm, 1983). Este descu-
brimiento dio por tierra una de las teorfas més arraigadas en neurociencia:
que el sistema nervioso adulto tiene un numero fijo de neuronas y que las mis-
mas no pueden ser reemplazadas por neuronas nuevas. La neurogenésis abre la
oportunidad de estudiar el rol que cumplen estas nuevas neuronas en procesos
como el aprendizaje y la memoria (Kempermann et al., 2004);
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= ¢l canto de aves ofrece una excelente oportunidad de estudiar como el control
neuromuscular coordinado de estructuras periféricas, contribuye a la emer-
gencia de comportamiento. Considerando la complejidad del comportamien-
to observado, el estudio de las instrucciones de control nos permite intentar
responder las siguientes preguntas: ;cuanta complejidad estd presente en las
instrucciones? y ;cuénta emerge de la interaccion entre las instrucciones cen-
trales, la fisiologia de las estructuras periféricas y el medio ambiente? (Chiel
and Beer, 1997);

= el proceso de aprendizaje implica una integracién sensorimotora. Esto brinda
la oportunidad de estudiar el feedback auditivo de sus propias vocalizaciones
que el ave modifica ajustando las instrucciones de control motor;

= por ultimo, el constante crecimiento de las técnicas moleculares nos permi-
te preguntarnos por los genes que determinan la capacidad de una especie
para poseer un comportamiento vocal aprendido. Muy recientemente se ha
identificado un pequefio grupo de genes, cuyos circuitos de activacién estan
relacionados con el aprendizaje vocal tanto en humanos como en aves (White,
2009).



1.4. Esta tesis 7

1.4. Esta tesis

Esta tesis estd dedicada a continuar el estudio de los mecanismos fisicos en la fo-
nacioén en las aves y analizar las aplicaciones del conocimiento aprendido al desarrollo
de dispositivos biomimeéticos. Para ello utilizamos modelos mateméticos para descri-
bir el comportamiento del érgano vocal. Usando herramientas de dindmica no lineal,
analizamos estos modelos y extraemos caracteristicas paradigmaticas. Utilizando es-
tos modelos se implementa un dispositivo neuroprostético vocal. El equipamiento es
comandado en tiempo real por instrucciones fisiologicas.

La tesis se encuentra organizada de la siguiente manera:
Capitulo 2: Revision del estudio de canto de aves

En un primer paso se analiza el aporte de la biologia al estudio del canto de las
aves. Luego se revisa el estado del arte en el modelado fisico de la generacion del
canto en el 6rgano vocal.

Capitulo 3: Diamante Mandarin y contenido espectral

El Diamante Mandarin es la especie mas utilizada en el estudio del canto de las
aves. Sin embargo, los mecanismos fisicos que determinan el complejo contenido es-
pectral de sus vocalizaciones no ha sido completamente estudiado. En este capitulo
se propone un nuevo modelo fisico para la fonacion. Se identifica el régimen dinami-
co y los parametros relevantes para la sintesis de sonidos en el modelo. Finalmente,
se presenta la hipotesis de que gran parte de la complejidad espectral encontrada es
una indicacién de las propiedades no-lineales de la siringe.

Capitulo 4: Desarrollo de dispositivo biomimético vocal

En este capitulo, se presenta la implementacién de un equipamiento biomimé-
tico vocal para el Diamante Mandarin. Para ello se utiliza el modelo desarrollado
en el capitulo anterior. Se identifican las variables fisioloégicas necesarias para poder
comandar el modelo. Las senales fisiologicas se adaptan adecuadamente para intro-
ducirlas en el dispositivo. De ese modo se logra comandar el mismo en tiempo real
mediante instrucciones fisiologicas registradas en el ave.
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Conclusiones

En este capitulo analizaremos brevemente los hallazgos y aportes realizados.
También se discuten nuevas lineas de trabajo.
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En este capitulo revisaremos brevemente el estado del arte en el estudio del
canto de las aves. Comenzaremos con el estudio de las instrucciones neuronales que lo
controlan, los érganos periféricos que lo ejecutan y la interacciéon entre ambos. Luego
estudiaremos el aporte desde la fisica para comprender los mecanismos presentes en
la generaciéon de canto en el 6rgano vocal.

2.1. Fisiologia del canto de la aves

El estudio de la fisiologia del canto de las aves puede dividirse en dos dreas: la de
las instrucciones centrales que controlan la ejecucién del proceso y la respuesta de
los aparatos periféricos responsables de la mecanica del canto. El comportamiento
emerge de la interaccién entre estas dos areas. Recientemente el aporte de modelos
integrativos ha generado evidencia en favor que mucha de la complejidad del com-
portamiento emerge de la interacciéon y no de los procesos centrales y periféricos en
forma individual (Chiel and Beer, 1997).

2.1.1. Instrucciones centrales

Los pasos fundacionales en el estudio moderno del canto de las aves comenzaron
con el descubrimiento de niicleos neuronales especificos en el cerebro necesarios para
la produccion de canto aprendido, a partir de los déficits en el comportamiento vocal
producidos al lesionar distintas areas del cerebro (Nottebohm et al., 1976). El es-
tudio del funcionamiento de dichos nicleos continud con los primeros experimentos
de electrofisiologia realizados durante el canto (McCasland and Konishi, 1981). Mas
recientemente, el uso de técnicas moleculares y comportamentales han sido ttiles
para descubrir la existencia de los mismos grupos neuronales en colibries (Jarvis et
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al., 2000).

Mucho se ha aprendido respecto al rol que cumplen cada uno de estos ntucleos
en la sintesis del canto. Actualmente, la comunidad que estudia el canto de aves ha
consensuado una clasificacién de estos nucleos segin su funcionalidad: un primer
grupo estd compuesto por los nucleos necesarios para vocalizar, formando la wvia
motora o via posterior y otro grupo de nucleos involucrado en el aprendizaje y
mantenimiento de las vocalizaciones. Este grupo es llamado AFP (por sus siglas en
ingles Anterior Forebrain Pathway).

Béasicamente, la via motora estd compuesta por dos nicleos: HVC (por hypers-
triatum ventrale pars caudale aunque posteriormente rebautizado High Vocal Cen-
ter) y el RA (por robustus nucleus of the archistriatum). E1 HVC envia instrucciones
al RA, quien a su vez envia instrucciones a multiples niicleos: el nicleo traqueosirin-
geo (o nXIIts), que inerva los musculos siringeos; y una serie de nucleos respiratorios
(PAm y RAm) responsables del control de dicho proceso (ver un esquema de los
nicleos en la Figura 2.1). HVC y RA estan vinculados al programa del canto, or-
ganizados jerdrquicamente: microestimulaciones en HVC llevan a una interrupcion
y reinicio general del canto mientras que el mismo procedimiento en RA lleva a
alteraciones transitorias del canto (Yu and Margoliash, 1996). De este modo, HVC
tendria una funciéon de planificacion general del canto y RA la ejecucion de dicho
plan.

La via AFP conecta indirectamente HVC y RA como se muestra en la Figura
2.1. Lesiones en los niicleos que conforman dicha via no alteran el canto en forma
inmediata pero afectan la capacidad de aprendizaje de las aves (Bottjer et al., 1984).
La via esta formada por tres nicleos: el area X, DLM (medial nucleus of the dorsala-
teral thalamus) e IMAN (lateral magnocellular nucleus of the anterior neostratum).
Si bien existen observaciones parciales que reportan el funcionamiento de esta via,
ain no ha sido posible componer una teorfa para su comportamiento global.

2.1.2. El aparato periférico

El estudio del aparato periférico tiene como fin entender el proceso fisico de
produccién del canto. Conocer el proceso de funcionamiento, sus capacidades y li-
mitaciones, es vital para entender el proceso vocal.

El 6rgano vocal de las aves es la siringe. Su ubicacién y morfologia varia entre
especies (King, 1989). Pueden clasificarse en las que tienen una tnica fuente sonora
y las que tienen dos fuentes sonoras. En las primeras la siringe estd ubicada en la
traquea y estd presente en loros y palomas. La segundas pueden dividirse en dos
tipos: las bronquiales (como las de pingiiinos y lechuzas) y las traqueo-bronquiales
(presentes en todo el suborden oscinos) (Suthers, 2001). Esta ultima se encuentra
ubicada en el lugar donde confluyen los dos bronquios primarios formando la tra-
quea. Esta clase de siringe resulta de nuestro interés ya que es el caso de estudio en
esta tesis. El Diamante Mandarin presenta una siringe de este tipo. Se presenta un
esquema de la siringe en la Figura 2.2.
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Figura 2.1: Esquema de los nucleos que conforman el sistema de control del canto. En la
via motora los nicleos se indican con dvalos solidos y las conexiones con flechas continuas.
Para la via anterior (AFP) los nicleos se indican con 6valos huecos y las conexiones con
flechar rayadas. Modificado de Spiro et al. (1999).

Actualmente existe acuerdo en la comunidad cientifica respecto al mecanismo
de produccién de vocalizaciones en la siringe. Estas se generan por oscilaciones de
estructuras blandas en las paredes internas de la siringe, inducidas por transferencia
de energia del flujo de aire impulsado por los sacos aéreos durante las vocalizaciones.
Este proceso es andlogo al que ocurre en las cuerdas vocales de los humanos (Titze;
Gardner et al., 2001). En el caso de la siringe traqueo-bronquial observaciones en-
doscopicas indican que las estructuras que oscilan son los labios laterales y mediales
ubicados en el extremo cefélico de los bronquios (LL y ML en la Figura 2.2)(Larsen
and Goller, 1999).

Como se puede ver en la Figura 2.2 existe una gran cantidad de musculos que
actian sobre la siringe: los intrinsecos (con ambas inserciones dentro de la siringe) y
los extrinsecos (con una insercion dentro y otra fuera de la siringe). La funcion de los
miusculos se estudia principalmente mediante el uso de la técnica de electromiografia.
En dicha técnica se registra la actividad mecanica de los musculos en forma indirecta
mediante la actividad eléctrica en los mismos (Randall et al., 2001). Si bien la
funcion especifica de cada miusculo y la interacciéon entre ellos ain no esté del todo
develada, se puede relacionar la actividad de los muasculos ventrales con la frecuencia
de oscilacion de los labios y la actividad de los miisculos dorsales con la habilitacién
de la oscilaciones o gating.
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Figura 2.2: Esquema de la siringe traqueo-bronquial. (a) Corte coronal de la siringe, en el
mismo se observan: LL y ML, labios laterales y mediales; MTM, membrana timpaniforme
medial; T1, primer anillo traqueal; B3 y B4, tercer y cuarto anillo bronquial; P, pesulo; SY,
musculo siringeo (b) Vista ventro-lateral de la siringe, se muestran los muasculos involucrados
en la produccién del canto las abreviaturas son: vS, synrigealis ventralis; dS, synrigealis
dorsalis; TL, tracheolateralis; dTB, tracheobronchialis dorsalis; ST, sternotrachealis; vIB,
tracheobronchialis ventralis. Modificado de Mindlin and Laje (2005) con autorizacion del
autor

La actividad de los musculos dorsales controla la ubicacién relativa de los la-
bios laterales y mediales. Cuando el ave respira sin emitir canto estos musculos se
encuentran relajados; los labios se alejan entre si impidiendo la oscilacién. Cuando
el ave se prepara para vocalizar, los misculos se contraen y los labios se acercan,
generando una obstruccion parcial del lamen bronquial. Cuando la presién supera
un umbral los labios comienzan a oscilar, generando asi el sonido (Goller and Larsen,
1997; Larsen and Goller, 1999). Si la actividad de los musculos es aun mayor, los
labios colisionan entre si cerrando el limen, bloqueando de ese modo las oscilaciones
en esa fuente de la siringe (Larsen and Goller, 2002).

Por otro lado los muisculos ventrales regularian la frecuencia de oscilacion de los
labios. Se ha encontrado en canarios y cardenales una correlaciéon entre la actividad
de los musculos ventrales y la frecuencia fundamental de oscilacion (Suthers, 2001).
El mecanismo de control resultaria de la modificacién en la tension de los labios.

Las propiedades mecanicas de los musculos de la siringe merecen una mencién
especial. Resultados recientes los ubican como uno de los ejemplos de respuesta
muscular mas rapidos del reino animal (Elemans et al., 2008). La velocidad de con-
traccion de estos musculos “stper rapidos” se corresponde con la estructura temporal
encontrada dentro del canto.

Para producir canto, el ave debe no solo controlar el sistema motor que acciona
los musculos de la siringe sino que también en forma coordinada debe controlar un
conjunto de musculos que regulan el sistema respiratorio (Suthers et al., 1999). El
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Figura 2.3: Registro tipico de canto de Diamante Mandarin. En el panel superior se observa
el sonograma de un canto tipico y en el panel inferior la presion en los sacos aéreos en el
momento de la vocalizacién.

sistema respiratorio aviar es més complejo que el de los humanos. Los pulmones
son rigidos y el control de la ventilacién se produce por unas estructuras flexibles
llamadas sacos aéreos. El control de la presiéon en los sacos aéreos esta dado por los
miusculos respiratorios. La gran mayoria de los sonidos generados en por las aves se
produce durante la fase espiratoria del ciclo respiratorio. Durante la generaciéon de
canto la presion en los sacos aéreos aumenta alrededor de un orden de magnitud res-
pecto de la respiracién normal (Hartley and Suthers, 1989). Los periodos de silencio
entre las silabas se corresponden con inspiraciones cortas, necesarias para recargar
el aire espirado. Los patrones respiratorios determinan en gran medida la estructura
temporal del canto. En la Figura 2.3 se muestra simultdneamente el sonograma de
un registro tipico de vocalizacién de Diamante Mandarin y la presién en sus sacos
aéreos.

El sonido que emite la siringe viaja a través de una serie de estructuras (traquea,
glotis, cavidad orofaringea y pico) que conforman lo que llamaremos el tracto vocal.
El hecho de pasar por dicho tracto produce una amplificacion de ciertas bandas de
frecuencias de sonido emitido por la siringe y la atenuacion de otras. El tracto vocal
posee musculatura que potencialmente permitiria modificar su configuracion. De ese
modo el ave tiene mecanismos para lograr un control activo del filtrado (Fletcher
and Tarnopolsky, 1999). Analizaremos con mayor detalle el proceso de filtrado en
la seccién 2.2.1.

2.1.2.1. Fisiologia de la periferia en Diamante Mandarin

En su revision de 2004 Goller y Cooper hicieron una sintesis de la dindmica mo-
tora periférica en Diamante Mandarin (Goller and Cooper, 2004). El canto de estas
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aves consiste de un repertorio de 3 a 8 sflabas las cuales son repetidas un nimero
variable de veces (Williams, 2004)(ver Figura 2.3). Las vocalizaciones pueden ser
clasificadas en dos grupos: las de baja frecuencia fundamental (400-800 Hz) con
gran riqueza espectral y las de alta frecuencia fundamental (3-7 kH z) con compor-
tamiento espectral tonal. Analizaremos en mucho mayor detalle la relacién entre
frecuencia fundamental y contenido espectral en el proximo capitulo.

En las vocalizaciones de baja frecuencia, la dinamica de oscilaciones de los la-
bios siringeos en Diamante Mandarin tendrian un patrén distinto al exhibido por
otras aves oscinas. Recientemente se reporté que dichas vocalizaciones se produ-
cen mediante una dinadmica de oscilaciones pulsatiles de los labios (Jensen et al.,
2007). Dicha dinamica ha sido también reportada en humanos (Blomgren et al.,
1998) siendo responsable del registro vocal méas bajo, llamado vocal fry. Una de las
caracteristicas mas importantes de este registro es la independencia de escala, es
decir, la decorrelacién entre las dimensiones fisicas del 6rgano fonador con la fre-
cuencia de oscilacion. Esta independencia de escala explicaria un fenémeno que por
mucho tiempo intrigd a los investigadores; como un ave tan pequena puede emitir
vocalizaciones de tan baja frecuencia.

El aporte relativo de cada fuente de la siringe en el canto fue cuantificado regis-
trando el flujo aéreo en cada bronquio. Para ello se insertaron termistores configu-
rados como sensores de flujo en el lumen de los bronquios (Goller and Daley, 2001).
Estas mediciones reportaron una serie de resultados importantes, el primero es que
los sonidos emitidos por la fuente derecha tienen una frecuencia media mayor a los
emitidos por la fuente izquierda. También se report6é que las vocalizaciones de alta
frecuencia son emitidas en forma exclusiva por la fuente derecha. La clasificacién de
las vocalizaciones de baja frecuencia es mas compleja. En todos los casos de vocali-
zaciones de baja frecuencia la fuente derecha se encuentra activa. Simultaneamente,
la fuente izquierda se encuentra siempre activa en algunas silabas y en parte de la
duracién del resto de las silabas.

Los patrones de activacién de los musculos siringeos en Diamante Mandarin di-
fieren de lo observado en otras especies. En su trabajo de principios de los ’90 Vicario
reporto la ausencia de actividad ventral en las vocalizaciones de baja frecuencia (Vi-
cario, 1991). Este resultado es contradictorio con lo observado en otras aves oscinas
(Goller and Suthers, 1996). Por ello se requiere estudiar con méas detalle como en
esta especie las instrucciones centrales controlan las caracteristicas acusticas del can-
to. Aun mas, en esta especie ha sido sugerido que las propiedades no lineales de la
siringe contribuyen a la complejidad del canto sin requerir instrucciones neuronales
complejas (Fee et al., 1998; Tchernichovski et al., 2001).

El control motor del tracto superior en Diamante Mandarin fue inicialmente
estudiado por Daley y Goller. Los datos experimentales indicarfan que los cambios
en longitud de la traquea son despreciables y no modificarian las caracteristicas del
filtrado (Daley and Goller, 2004). Por otro lado, existe evidencia de que la apertura
del pico modificaria las propiedades del tracto generando un énfasis en los armoénicos
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superiores. Estas conclusiones son consistentes con una hipotesis de no interacciéon
entre la fuente y el filtro (Goller et al., 2004).

Yendo més allé de esta hipotesis, ciertas caracteristicas acusticas del canto pue-
den interpretarse como manifestaciones de fenémenos no lineales caracteristicos de
los sistemas no lineales realimentados (Arneodo and Mindlin, 2009). Resultados ex-
perimentales muy recientemente obtenidos en el Laboratorio de Sistemas Dindmicos
sugieren que algunas silabas la apertura del pico puede ser utilizada como un me-
canismo de control de la fonacion (Sanz et al., 2009). Es por ello que a futuro, sera
necesario re-evaluar la importancia del control motor del tracto superior en esta ave.
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2.2. Modelos fisicos para el canto de aves

La consideraciéon de todas las fuentes potenciales para la emergencia de compleji-
dad en el canto de las aves dificulta extraordinariamente el tratamiento teérico global
del problema. Sin embargo, trabajo tedrico reciente sugiere un modo de distinguir
qué parte de la complejidad del canto emerge de propiedades nolineales intrinsecas
de su organo fonador, de la interaccién con las instrucciones centrales y el medio
ambiente. En esta seccién haremos una revisién de los modelos fisicos que explican
el canto de las aves.

Recordemos que las estructuras responsables de la generacién de sonidos son los
labios laterales y mediales, ubicados en el espacio luminal de los bronquios. Para que
dichas estructuras se pongan a oscilar es necesario que se dispongan en una posiciéon
relativa adecuada y que exista un flujo aéreo entre ellas.

En el marco del estudio de oscilaciones en las cuerdas vocales de humanos, Titze
propuso uno de los modelos fisicos mas sencillos para explicar la aparicién de oscila-
ciones auto-sostenidas (Titze, 1988). En dicho modelo se descompone el movimiento
de los labios en dos movimientos simples. El primero corresponde a los labios acer-
candose y alejandose entre si. El segundo movimiento corresponde a una onda de
propagacion ascendente. (Ver un esquema de dichos movimientos en los paneles (b1)
y (b2) de la Figura 2.4). Veremos que la correcta combinacion de dichos movimientos
es necesaria para la aparicién de oscilaciones.

Si consideramos que el ave se encuentra espirando en el momento de la vocaliza-
cion, la presiéon por debajo de los labios es mayor que la atmosférica y la presién por
encima de los labios es practicamente igual a la atmosférica. La combinaciéon que
permite la aparicion de oscilaciones es tal que los labios tengan un perfil divergente
cuando se acercan y mas plano cuando se alejan. De ese modo la presién ejercida
sobre los labios serd mayor en la apertura y menor en la clausura. Este efecto de-
termina que el sistema gane energia en cada movimiento. En el panel (c) la Figura
2.4 se esquematiza la secuencia de dichos movimientos.

Aproximando la forma de los labios como plana(ver Figura 2.4), la dinamica de
los labios puede modelarse como,

d
a1 = ag +az:+7'al—ﬂ;j (2.1)
ay = (102—{—13—7'%, (2.2)

donde a; y as son las separaciones medias de los labios correspondientes a los ex-
tremos superior e inferior respectivamente (ver Figura 2.4). El parametro 7, corres-
ponde al tiempo que le toma a la onda labial propagarse la mitad de la dimension
vertical del labio, ag; y ap2 a las separaciones medias en el estado de reposo de los
extremos de los labios (Gardner et al., 2001).

Siguiendo la metodologia usada por Titze (Titze, 1988), se puede calcular la
presiéon media en los labios como,
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Figura 2.4: Esquema de parametros del modelo y dindmica de movimiento de los labios
siringeos. En (a) se indican parametros del modelo. En el paneles (bl) se muestra el mo-
vimiento lateral y en (b2) la onda ascendente, para un solo lado de la siringe. En (c) se
muestra la secuencia de combinacién de movimientos (b1) y (b2) necesarios para generar
oscilaciones auto-inducidas.

a2
al

), (2.3)

Pmedia = psub(l -

donde pg,p corresponde a la presion subsiringea.

Para escribir la ecuacion que rige la dindmica del movimiento para la posicion
media del labio () consideraremos las fuerzas presentes. Utilizando la ley de Newton
la misma queda:

dz
= = 2.4
e y (2.4)
dy 5 Aa + 27y
= ke —by— —_ - 7 2.
mfdt X Y — Y — go + QlabPsub ao1 + T + 1Y ( 5)

Donde m corresponde a la masa del labio. El primer término corresponde a la
fuerza de restituciéon de los labios. En este término el parametro k esta asociado la
tension. El segundo término representa la disipaciéon del sistema modelada a través
del pardmetro de disipacion b. El tercer término, también una disipacién no lineal,
se torna relevante cuando x toma valores grandes, correspondiendo a alejamientos
grandes respecto la posicion de equilibrio. De ese modo, esta fuerza de disipacién no
linear sirve para modelar las colisiones entre los labios o con las paredes continentes.
De ese modo se introduce en el modelo las restricciones naturales al movimiento. El
termino go representa una fuerza independiente a la dindmica de los labios la cual
modela el gating muscular activo (Laje et al., 2002).
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Finalmente, el ultimo término describe la fuerza actuando debido a la presion
inter-labial. Dicho termino se calcula reemplazando las ecuaciones 2.1 y 2.2 en 2.3.
El parametro Aa = a; — ao define la posicion prefonatoria. La fuerza se calcula
multiplicando la presion por el drea labial representada por a;qp.

Este modelo tiene la caracteristica que, aun siendo una representaciéon de baja
dimension del problema, sus pardmetros tienen representacion biologica directa. El
control del sonido generado por el modelo se logra mediante la modulacion lenta de
los parametros k, go v psup- El estudio del comportamiento del sistema para dos de
estos pardmetros, presion y tensién, permite una descripcién matemética del me-
canismo de oscilacién. Por ejemplo, una de las predicciones es que las oscilaciones
arrancan cuando la presion supera un valor umbral. El mecanismo dindmico de en-
cendido de dichas oscilaciones es mediante una bifurcaciéon Hopf. Las oscilaciones
que nacen se caracterizan por ser tonales puras, tener amplitud cero y frecuencia
bien definida. (Strogatz, 2001). Para valores mayores de presion, aumentaré la am-
plitud de las oscilaciones y el contenido espectral de las mismas, pero la frecuencia
de oscilaciéon se mantendra practicamente constante. La frecuencia de oscilacion
aumentara con el valor del parametro k.

La salida de este modelo, adecuadamente filtrada como veremos més adelante,
ha sido usado con éxito para sintetizar canto de especies que caracterizan por voca-
lizaciones tonales puras (por ejemplo Canarios, Chingolos y Cardenales). Las silabas
son generadas recorriendo elipses en el espacio (psup,k)

2.2.1. Filtrado en el tracto vocal

La oscilaciones generadas en la siringe introducirdn fluctuaciones de presiéon en
la base de la traquea. Dichas oscilaciones deberan recorrer una serie de estructu-
ras semi-rigidas antes de llegar a la atmosfera. Estas estructuras conforman lo que
llamamos el tracto vocal o tracto superior.

La funci6n del tracto vocal varia entre especies. Las especies que tienen vocaliza-
ciones tonales sintonizarian el tracto de modo de enfatizar la frecuencia fundamental
(Riede et al., 2006; Nowicki, 1987). Para las especies con un canto espectralmente
rico, como es el caso del Diamante Mandarin presentado previamente, la funcién del
tracto vocal estd menos estudiada.

Existen dos estrategias para acoplar la dindmica de la fuente con el proceso
de filtrado producido en el tracto vocal. En la primera no se asumen interacciones
entre la fuente y el filtro. Es decir, el tracto realiza un filtrado pasivo de la salida
de la fuente sin afectar su dindmica. En este caso ambos sistemas se computan en
forma desacoplada. Se llama a esta hipodtesis “ hipétesis de separacion fuente-filtro ”
(ver Figura 2.5). La otra hipotesis considera la interaccion de la fuente con el filtro.
Para ello, se debe incorporar en el modelo de la fuente las fluctuaciones de presion
debidas a reflexiones en el tubo. En este caso los sistemas deben computarse en
forma simultdnea. Se llama a esta hipdtesis “ hipotesis de interacciéon fuente-filtro ”
En el marco de la misma se han reportado fendémenos complejos como duplicaciones
de periodo o saltos de frecuencia (Laje and Mindlin, 2005; Arneodo and Mindlin,
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Figura 2.5: Filtrado pasivo de una senal. Izquierda: La fuente genera una sefial triangular
(arriba, serie temporal, abajo, contenido espectral). La sefial es filtrada por un tubo cerrado-
abierto (respuesta en f{recuencia en el panel del medio). Dada la respuesta en frecuencia
del tubo algunas frecuencias del sonido emitido por la fuente se amplificaran y otras se
atenuaran. La salida del filtro se muestra en el panel de la derecha. Se observa un cambio
en el contenido espectral (abajo) y en la serie temporal (arriba). Adaptado de (Mindlin and
Laje, 2005).

2009).

Dado que el tracto vocal puede pensarse como alteraciones de un tubo uniforme,
este se suele modelar como un tnico tubo 6 como una serie de tubos conectados en
serie. Si lo consideramos como un Unico tubo, podemos pensarlo como un tubo con
la fuente sonora en un extremo y el otro extremo abierto a la atmoésfera. Dentro del
tubo existiran dos ondas, una que viaja hacia adelante y otra que viaja hacia atras.
Las mismas corresponden respectivamente a las fluctuaciones de presion introducidas
por la fuente y la reflexion de las mismas en el otro extremo. La ecuacién que define
la dindmica es:

a(t) = pi(t) — aa(t — 1),

donde a(t) corresponde a la presion al inicio del tubo, p;(t) a las fluctuaciones
introducidas por la fuente, « al coeficiente de reflexion entre el tubo y el exterior y 7
= % al tiempo que tarda la onda en viajar el tubo ida y vuelta; en estas expresiones
L es la longitud del tubo y c la velocidad el sonido.

La fisica de este modelo nos indica que el mismo tendrd maximos y minimos de
transferencia para distintas frecuencias. La primera resonancia estd dada cuando la
longitud del tubo es igual a longitud de onda dividido 4. La misma queda,

! c
"L
Considerando la ubicacién de los minimos se puede aproximar el ancho de banda

(2.6)

del filtro como:

BW = = (2.7)
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Figura 2.6: Esquema del tracto vocal para un modelo de varios tubos. Cada tubo representa
una estructura anatémica del tracto vocal. En cada uno de ellos existe una onda incidente
y reflejada producto de transmisiones y reflexiones en las interfases.

El modelo de varios tubos permite incorporar con mayor detalle la morfologia
del tracto. Este modelo considera los aportes de tres cavidades conectadas en serie:
traquea, cavidad orofaringea y pico. Los coeficientes de transmision y reflexion entre
los tubos esta dado por,

A — A,

rij = ——
N A+ Aj
tij = l+ry

donde 7;; y t;; son los coeficientes de transmision y reflexion del tubo ¢ al tubo j.
A; y Aj las areas transversales de los respectivos tubos.

Nuevamente considerando una onda transmitida y otra reflejada en cada tubo,
el modelo de tres tubos (a, b y ¢) queda,

as(t) = pi(t)+ac(t—m71)

ac(t) = rap as(t —71) + tpg b (t — 72)
b (t) = tap as(t —T1) + Tbe b (t — T2)
b (t) = rpe b(t —T2) +tep c(t — 73)
c(t) = tpe by(t—T2) +7ep e (t — 73)
ce(t) = acy(t—m3)

donde X_, y X, son las ondas en los extremos de los tubos, 7; = % el tiempo de

viaje para cada tubo y « el coeficiente de reflexion con la atmoésfera. Se puede ver
un esquema del tracto en la Figura 2.6.

La principal ventaja de este modelo mas completo del tracto vocal es la posibi-
lidad de incorporar variables que detallan la anatomia y dinamica del tracto. Esto
permite representar las modificaciones ejercidas por el ave en su tracto durante el
canto (por ejemplo, elongaciones de la traquea o apertura/cierre del pico). De ese
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modo, los pardmetros del modelo (745,t;5, a y 7;) dejan de ser valores fijos para trans-
formarse en funciones del tiempo que dependen de las fluctuaciones de sus variables
fisiologicas respectivas.

2.2.2. Validacién experimental de los modelos

Para validar experimentalmente el modelo, Mindlin y colaboradores (Mindlin et
al., 2003) registraron las variables fisiologicas asociadas a los parametros dinamicos
del modelo. Utilizando dichas senales fisiolégicas como parametros e integrando el
modelo se obtuvo canto sintético comparable con el efectivamente vocalizado por
un Cardenal, cuyo canto se caracteriza por ser practicamente tonal. Las variables
fueron registradas mientras el ave cantaba.

Las variables registradas fueron: la presion en los sacos aéreos y la actividad
electromiografica de los musculos vS y dT'B. Dichas variables corresponden respec-
tivamente a los pardmetros: psuy, £y go del modelo representado por 2.4 y 2.5. Para
reconstruir la actividad muscular a partir de los registros electromiograficos, dichas
senales fueron rectificadas y posteriormente suavizadas. Para transformar los regis-
tros de presion y actividad muscular en los parametros correspondientes se utilizo
una transformacién lineal. Dicha transformacién se ajusté usando los datos de una
primera vocalizacién y luego se mantuvo la transformacion para el resto del canto.
En la Figura 2.7 se observan sonogramas de las silabas experimentales y sintéti-
cas. Este resultado refuerza las hipotesis planteadas y reafirma la identificacion de
variables relevantes para la sintesis de canto.

Gardner y colaboradores realizaron otro tipo de validacién experimental para
el modelo (Gardner et al., 2005). Una de las preguntas que respondieron es si las
aves interpretan este canto sintético como generado por un conespecifico. Para ello
expusieron a canarios juveniles a una grabaciéon de canto sintetico actsticamente
similar al de canarios adultos pero disenado con una secuencia de silabas distinta
a la tipicamente encontrada en esta especie. Los juveniles lograron copiar dicha
cancion adoptandola como si fuese originada en un tutor conespecifico.

La revision realizada en este capitulo resulta una ilustracién de los aspectos
importantes aportados por la fisica y la biologia al estudio del canto de las aves.
La visién cuantitativa aportada por la fisica resulta importante para develar los
mecanismos involucrados en los fen6menos observados. En el proximo capitulo pro-
fundizaremos en esa direccién.
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Figura 2.7: (a) Sonograma de un fragmento del canto de cardenal (b) Sonograma de canto
sintético generado cuando el modelo es conducido por las variables fisiologicas registradas.

Tomado de Mindlin and Laje (2005) con autorizacién de los autores.
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El Diamante Mandarin (Taeniopgia guttata) es un ave que pertenece al orden
de los Paseriformes, a la familia de los Estrildidos y al género Poephila. Es un ave
de pequeno tamano con un peso entre los 10 y 15 g y longitud entre 10 y 13 cm.
Habita principalmente en Australia, con preferencia por las zonas desérticas.

El Diamante Mandarin es un pajaro muy sociable que en la naturaleza se retine
en bandadas de decenas de parejas. Una vez que forma una pareja, ésta se mantiene
hasta que uno de los dos ejemplares muere. En algunas ocasiones especiales pueden
llegar a mantener relaciones poligamicas entre varios pajaros, donde un macho puede
cuidar simultaneamente dos puestas con sus respectivas hembras. El proceso de cria
de este ave es extremadamente rapido, se mantiene durante todo el ano, pudiendo
producir multiples camadas. Por este motivo y su buena adaptabilidad al cautiverio,
es la especie méas popular en los laboratorios de investigacién en canto de aves.

Muchas aves canoras producen sonidos practicamente tonales, como los canarios
(Serinus canaria), los chingolos (Zonotrichia capensis ) y los cardenales (Cardinalis
cardinalis). Por otro lado, el canto del Diamante Mandarin alterna sonidos tona-
les de alta frecuencia con vocalizaciones de baja frecuencia con mucho contenido
espectral. Los modelos mateméticos presentados en el capitulo anterior reproducen
exitosamente canto de caracteristica tonal (Gardner et al., 2001; Laje et al., 2002;
Mindlin et al., 2003) pero no logran generar canto de ave con una estructura espec-
tral méas compleja.

En este capitulo, nuestra intencion es probar la hipotesis que la riqueza espectral
del canto del diamante mandarin emerge de la dindmica altamente no-lineal de su
aparato fonador, la siringe. Andlogamente a lo que sucede en los distintos registros
vocales en humanos, el contenido espectral de los sonidos es, no sélo un efecto
inducido por el filtrado del tracto superior sino que depende principalmente de los
distintos patrones vibratorios de las cuerdas vocales.
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3.1. Estudio experimental

Los cantos de seis diamante mandarin machos adultos fueron grabados usando un
micréfono (Audiotechnica AT 8356). Simultdneamente fue medida la presion en los
sacos aéreos mientras el ave cantaba espontianeamente. La medicién de la presion
se realizo insertando una canula flexible (Silastic laboratory tubing, 1.65 mm de
diametro exterior) a través de la pared abdominal caudal a la ultima costilla. De
este modo, la canula ingresa solo unos milimetros dentro del saco aéreo torécico.
El extremo libre de la cénula es conectado a un sensor de presiéon piezoresistivo
(Fujikura model FPM-02P Q) el cual se coloca en una mochila en la espalda del ave
(Goller et al., 2004).

Los cantos de los machos son una secuencia estereotipada de elementos sonoros
(silabas). Estas silabas varian mucho en su frecuencia fundamental (desde 400 hasta
7000 Hz; Un canto tipico se muestra en la figura 3.1). A diferencia de las vocaliza-
ciones tonales producidas por otras aves, los Diamante Mandarin tienen una gran
variabilidad en el contenido espectral de sus silabas. Su canto exhibe desde sonidos
de baja frecuencia con una presencia completa en sus armonicos (harmonic stacks),
hasta elementos de alta frecuencia con estructura tonal(como ejemplo ver paneles b
y ¢ de la Figura 3.1, correspondientes a las silabas b y ¢ indicadas en el panel a).

Interesantemente, el contenido espectral esta relacionado con la frecuencia fun-
damental del sonido. Vocalizaciones de baja frecuencia (frecuencia fundamental in-
ferior a 1.5 K Hz) son espectralmente ricas, mientras que sonidos de alta frecuencia
fundamental practicamente no contienen armoénicos (ver espectros respectivos en los
paneles de la derecha de la figura 3.1)

Debido a la gran variabilidad en frecuencia fundamental y amplitud de las voca-
lizaciones emitidas por el ave, resulta un desafio comparar entre si el contenido es-
pectral de distintas vocalizaciones. Es necesario generar una cuantificacién de dicho
contenido espectral que no dependa de la frecuencia fundamental ni de la amplitud
absoluta. Para ello, definiremos un indice de contenido espectral SCI (de sus siglas
en ingles, spectral content index). Dicho indice se calcula a partir de parametros
extraidos de la transformada rapida de Fourier (FFT) y de las series temporales
de cada una de las silabas. Estos parametros son: la frecuencia fundamental media
(AFF) y la frecuencia espectral media (MSF).

El parametro AFF se obtuvo del siguiente modo: en el caso de vocalizaciones
de baja frecuencia se contabiliza la tasa de pulsos a lo largo de serie temporal
de la silaba y para las vocalizaciones de alta frecuencia se utiliz6 el primer pico
en la FFT. Cuando el registro sonoro del canto era ruidoso, resulto 1util realizar
la identificacion de la frecuencia fundamental a partir de los registros de presion
filtrados adecuadamente. Los registros de presiéon tienen montadas oscilaciones de
baja amplitud correspondientes a las oscilaciones de la onda sonora que emite el
pajaro. Para recuperar dichas oscilaciones se filtra el registro de presiéon con un
filtro pasa-banda con frecuencias de corte inferior igual a 150 Hz y superior igual a
4000 Hz. En la Figura 3.2 puede observarse este procedimiento.
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Figura 3.1: Panel superior espectrograma de un canto tipico de Diamante Mandarin . En
los paneles inferiores se analizan los distintos tipos de silabas indicados por las barras en
el panel superior. (b) Serie temporal y transformada de Fourier de un segmento frecuencia
fundamental 560 Hz y alto contenido espectral. (¢) Serie temporal y transformada de Fourier
de un segmento frecuencia fundamental 5940 Hz y bajo contenido espectral.

El otro parametro buscado, MSF, se define como la suma de los productos de
las frecuencias w; por la energia correspondiente a dicha frecuencia ¢; dividido por
la energia total (£ =), &):

wi€;
MSF = —. 3.1
B (1)
(2
De modo de cuantificar el contenido espectral de cada silaba independientemente
de su frecuencia fundamental definimos el indice de contenido espectral (SCI) como

el cociente entre MSF y AFF.

MSF
SCI = ———. (3.2)

Este coeficiente nos permite comparar silabas muy variadas en frecuencia funda-
mental. El cociente resulta igual a 1 cuando el sonido es tonal puro y progresivamente
mayor a 1 a medida que el sonido tiene més energia en sus armoénicos superiores.

En la Figura 3.3 se muestra el célculo del contenido espectral en funcién de
la frecuencia fundamental para 6 individuos generando distintos tipos de silabas.
En primera instancia puede afirmarse que silabas de baja frecuencia fundamental
tienen alto contenido espectral, mientras que silabas de alta frecuencia fundamental
son préacticamente tonales (SCI ~ 1). Esto se corresponde con lo originalmente
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Figura 3.2: Identificacién de la frecuencia fundamental a partir del registro de presién. Se
muestra el procedimiento en una grabacién donde la vocalizacién del ave coincide con la
de otra ave de fondo, este ejemplo es importante ya que descarta el crosstalk entre canales
(a) Registro sonoro de las vocalizaciones (b) Sonograma del registro sonoro, en el mismo
se observan las vocalizaciones simultaneas de dos aves (c) Registro temporal de la sefial de
presion luego de pasarle el filtro pasa banda (d) Sonograma del registro de presion filtrado.
En mismo desaparece el aporte de la segunda ave y se puede identificar méas sencillamente
la frecuencia fundamental de las silabas.
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observado en los sonogramas donde las vocalizaciones de baja frecuencia presentan
mayor energfa distribuida en sus armonicos.

Por otro lado, es muy importante indicar que aun siendo extraidos de cantos de
aves distintas, los puntos se organizan a largo de una curva unidimensional en el
espacio (AFF, SCIT) sugiriendo una relacion funcional sencilla valida a lo largo de
un espacio amplio de frecuencias. La variabilidad de contenido armoénico en las voca-
lizaciones y el hecho que las silabas de baja frecuencia sean generadas mediante una
dinédmica labial pulsatil (Jensen et al., 2007; Goller and Cooper, 2004) sugiere fuer-
temente que la relacion sistematicamente observada entre frecuencia fundamental y
tonalidad emerge del mecanismo responsable de la generaciéon de sonido.

Para probar esta hipotesis, realizamos una exploraciéon teérica de la dindmica
labial de modo de identificar un mecanismo dindmico capaz de ser responsable de
la relacion observada entre contenido espectral y frecuencia fundamental. Poste-
riormente, nuestro objetivo es verificar si dicho mecanismo dindmico se encuentra
presente en un modelo de baja dimensién de la dindmica labial.
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Figura 3.3: El contenido espectral de las silabas y su frecuencia fundamental estan corre-
lacionados. Se muestra el analisis de 172 silabas realizadas por 6 Diamante Mandarin. Para
cada sflaba se calcula el indice de contenido espectral (SCI) y la frecuencia fundamental
media (AFF). Cada silaba analizada es representada por un punto, distintos tipos de punto
corresponden a distintas aves. La linea punteada se obtiene integrando el modelo para dis-
tintos valores del parametro psy, (presion en los sacos aéreos) de modo de generar sonidos
de frecuencia fundamental menor a 1.5 KHz. Luego dichos sonidos son filtrados con un
tubo de longitud 20 mm y un coeficiente de reflexién a=0.95. La linea continua se genera

integrando el modelo modificando los parametros psup y go (actividad muscular) y luego
filtrando usando el mismo tubo.
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3.2. Un nuevo mecanismo dinidmico

Como se indicé en el capitulo 2, tanto en las aves como en humanos, la generacion
de sonido requiere la existencia de oscilaciones (Mindlin and Laje, 2005). La teoria de
sistemas dinamicos permite la clasificacién de modos mediante los cuales un sistema
fisico atraviesa un cambio cualitativo en su comportamiento. Dichos cambios se
producen en funciéon de la modificacion de sus pardmetros (Mindlin et al., 1991;
Strogatz, 2001). En nuestro caso nos interesa, los tipos de transicion que llevan, a
los labios siringeos, de un estado estacionario estable hacia uno oscilatorio.

En el modelo presentado en el capitulo anterior las oscilaciones se encienden me-
diante una bifurcaciéon de Hopf. Como mencionamos oportunamente, las oscilaciones
nacidas en dicha bifurcacién se caracterizan por ser tonales y por aparecer con una
frecuencia bien definida.

Otra de las maneras mediante las que el sistema puede transicionar de un estado
estacionario a uno oscilatorio es mediante la bifurcaciéon conocida como nodo-silla
en ciclo limite (SNILC, por sus siglas en ingles) (Strogatz, 2001). Esta bifurcacion
ha sido caracterizada también en otros sistemas biolégicos, por ejemplo en la exci-
tabilidad tipo 1 de las neuronas (Izhikevich, 2006).

En esta bifurcacién, en el estado estacionario existen 3 puntos fijos: un atractor,
un silla y un repulsor como se muestra en la Figura 3.4(a). El sistema tiene la par-
ticularidad que la variedad estable del atractor se conecta con la variedad inestable
del repulsor, formando asi un circulo invariante (“lo que pasa en el circulo queda en
el circulo”). La bifurcacion surge de la colision del punto silla y el atractor, generan-
do asi un ciclo limite, esto esta representado respectivamente por los paneles (b) y
(c) en la Figura 3.4. Las oscilaciones nacen con frecuencia cero y amplitud finita.
Estas caracteristicas estan dadas debido a que justo después de la bifurcacién el
sistema, oscila pasando un largo periodo de tiempo en la region del espacio de fases
(x, dz/dt) donde la aniquilacion sucedi6. Esto se debe a que en ese lugar existe un
remanente del atractor o “fantasma’ de la bifurcacion (Figura 3.4(c)). Bajo estas
condiciones el sistema genera oscilaciones de gran contenido espectral (ver Figura
3.6(B1)). A medida que el sistema se aleja de la bifurcacion el efecto del “fantasma”
es menor y las oscilaciones son cada vez méas tonales (Figura 3.6(B2)). Por ende,
este mecanismo es un buen candidato para replicar las caracteristicas espectrales
observadas. Méas aun, el mismo puede ser identificado en un modelo fisico de la di-
namica labial.

Este modelo ha sido ya presentando en el capitulo anterior y fue usado con
éxito para sintetizar sonido tanto para humanos como para aves. Se realizo una
modificaciéon en el modelo de modo que cumpla con los requisitos dindmicos para
tener una bifurcacién SNILC. Para ello, incorporando términos no-lineales, haremos
una expansiéon en la descripcién de las fuerzas elasticas y de disipacion. De este
modo, la ecuacidén dindmica para la variable x, que describe la posiciéon media de
los labios respecto a su posicién de equilibrio queda:
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Figura 3.4: Bifurcacion nodo-silla en ciclo limite. (a) estado estacionario, existen 3 puntos
fijos: repulsor, atractor y silla, estos dos tltimos forman un ciclo invariante. (b) la bifurcacion
sucede cuando chocan el punto silla y el atractor, formando asi un ciclo limite. (c) cerca
de la bifurcacién existe un remanente o “fantasma’” de la bifurcacion, el cual enlentece el
recorrido en dicho segmento de la trayectoria en el ciclo limite.

dx

bl 3.3

= y (3.3)

dy 9 Aa + 21y

_— = —k — — - abVsub™ o _ 34
m— (x)x — B(y)y — cxy — go + Qiabp pr—— (3.4)

En el resto de esta tesis llamaremos a este modelo, “Modelo Fisico ” de la sirin-
ge. La primera modificacién introducida corresponde a la fuerza de restitucion, se
reemplaza por el parametro k por una funcién no-lineal k(z) = ki + ko2?. La se-
gunda modificaciéon es en la disipacion, reemplazando el pardmetro b con la funcién
Bly) = b1+ Bay®.

Mediante la integraciéon numérica de estas ecuaciones modelamos las fluctua-
ciones de presion (P;), introducidas por la fuente, en la base de tracto vocal. Esas
ondas sonoras son filtradas por el tracto, el cual simplificamos como un tubo de
longitud L y coeficiente de reflexion a (ver esquema de la siringe en la Figura 3.5).
La fluctuaciones de presion en la base de la traquea (a(t)) a tiempo ¢ estan dadas
por:

alt) = Pt) — aaft — 20, (3.5)
donde « representa el coeficiente de reflexion al final de la traquea y v es la velocidad
del sonido.

De este modo, modelamos el sonido en términos de la fuente, cuya dindmica esta
determinada por las ecuaciones 3.3 y 3.4, y un filtro que posteriormente resaltara
algunas frecuencias y atenuara otras.

Implementamos mateméticamente este modelo y buscamos una regiéon en el es-
pacio de parametros donde la fuente sonora presente el comportamiento dindmico
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Labia Tract

Figura 3.5: Esquema del modelo siringe-filtro. psyp corresponde a la presion sub-siringea,
z el punto medio de desplazamiento de los labios, ag1 v ag2 la separacién media en el estado
de reposo, L la longitud del tubo y « el coeficiente de reflexiéon al final de la traquea.

previamente descrito, por ejemplo, el nacimiento de oscilaciones con baja frecuencia
y alto contenido espectral.

En la Figura 3.6 se muestran simulaciones para tres valores de presiéon sub-
siringea (Puntos A, By y Bs). El sistema exhibe una bifurcacion SNILC. Para un
valor de presion bajo (punto A, de la figura) el sistema no oscila. Tal como se
describi6 anteriormente, en dicha situacién un atractor coexiste con un punto silla y
un repulsor. La variedad inestable del punto silla se conecta con la variedad estable
del atractor. De ese modo, cuando el punto silla y el atractor se aniquilan en el
punto de bifurcacién se crea un ciclo limite. Los casos By y By muestran como la
frecuencia aumenta y el contenido espectral disminuye a medida que ps se aleja del
punto de bifurcacion.

Generamos sonido sintético integrando el modelo dados los siguientes parame-
tros: ajgp = 2x107% em?, m = 0.4 ng, k1 = 0.36 dyn/cm, f1—4,44 x 1072 dyn s/cm,
c=1,6x10"2 dyn s/em3, go = —0,0399 dyn, 7 = 5 x 1075 5, ag; = 0,1 cm, aga =
0,11 em, ky = 400 dyn/em® y Ba = 4 x 10711 dyn s3/cm3. El contenido espectral
fue calculado para 41 silabas sintéticas de 114 ms de duracion (fueron removidos
transitorios iniciales de 114 ms. La integracién se realizé6 con un paso de integra-
cion de dt = 3,5 x 1073 ms). Contenido espectral y frecuencia fundamental fueron
analizados del mismo modo que en el caso de los sonidos experimentales. La cur-
va teorica (Linea punteada en la Figura 3.3) ajusta satisfactoriamente los sonidos
experimentales de frecuencia fundamental inferior a 1.5 kH z.

Esta curva fue generada sintetizando sonidos con valores de pg,p correspondientes
a oscilaciones desde los 30 a hasta los 1500 Hz. A medida que ps se aleja del punto
de bifurcacioén, la frecuencia de oscilacién aumenta. Para cada uno de estos sonidos,
el indice de contenido espectral (SCI) fue calculado a partir de los parametros MSF
y AFF del mismo modo que en el caso experimental.

Los pardmetros del tubo fueron buscados de modo que minimicen la distancia
cuadratica (x?) entre la curva SCI vs AFF experimental y su curva par tedrica.



32 Capitulo 3. Diamante Mandarin

Repulsor

Attractor

X

?
o/X

Saddle  Threshold

—

I3 o
$ X(arb.units) 3

s °
S X(arb.units) 8
IS I
s °
S X(arb.units) 8
5 &

t(ms) 1 1 t(ms) R 1 t(ms) ®

Figura 3.6: El modelo fisico puede exhibir una bifurcaciéon de nodo-silla en ciclo limite
(SNILC). Esquematizamos la dindmica de la posicion media de los labios en funcién del
espacio del pardmetro pgyp, €l cual esta dividido en 2 regiones por una linea de bifurcacién.
Para valores de psyp por debajo de la bifurcacién existen tres puntos fijos donde el estado
estacionario es estable y no ocurren oscilaciones (ver A). A medida que p, aumenta y cruza
la linea de bifurcacién nace una oscilacién de frecuencia cero con amplitud finita y una
traza temporal de tipo pulsatil (Bi). Si la presion continua creciendo y el sistema se aleja
aun mas de la linea de bifurcacién, la frecuencia de oscilaciéon aumenta y la traza temporal

se hace mas tonal (Bz).
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length [mm]

Figura 3.7: (a) Optimizacion de la distancia entre los valores experimentales y sus pares
teoricos (x?) en funcién de los parametros del tubo a y L. El contorno de las lineas de
nivel es dibujado en la base de la superficie. (b) En el panel inferior mostramos la relacion
de x* y L dado un « fijo de 0.95 para los modelos Hopf (linea solida) y SNILC' (linea
punteada).

Los valores obtenidos son: @=0.95 y L=20 mm. En la Figura 3.7(a) se muestra la
relacion entre x2 y los parametros del tubo a y L.

Los mecanismos dindmicos presentes en los modelos presentados anteriormente
en la literatura no nos hubiesen permitido recuperar el comportamiento del indice
SCI alo largo de espacio de frecuencias estudiadas. Ello se verifico mediante una
hipétesis alternativa: que las oscilaciones nacen en una bifurcacion Hopf en vez de
una SNILC. Para verificar esta hip6tesis usamos un modelo minimal de la siringe
(Laje et al., 2002),

dx

= - y (3.6)
d
C% = —kpx — (psub - ﬂh)y - Chx2y7 (37)

donde la frecuencia es controlada por el pardametro kp y la bifurcacion Hopf es
cruzada cuando pg,p > Bp. Generamos sonidos de frecuencias fundamentales desde
350 hasta 7100 Hz barriendo kj, desde 5 x 10% hasta 2 x 10°. Los parametros psus
y B fueron dejados fijos en 8000 y 1000 respectivamente, luego buscamos el mejor
filtro para minimizar y2. Se encontré muy poca dependencia de x? con los parame-
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tros del filtro y no se pudo recuperar el comportamiento del indice SCI para bajas
frecuencias. En la Figura 3.7(b) se muestra la relacion entre x? y L dados un « fijo
para los modelos Hopf y SNILC.

De este modo mostramos que el mecanismo SNILC de inicio de oscilaciones per-
mite recuperar la relacion entre el contenido espectral y la frecuencia fundamental,
por lo menos para sonidos de baja frecuencia. En este mecanismo de produccion
sonora la presiéon puede controlar por si sola la frecuencia fundamental de los soni-
dos emitidos. Experimentos, en Diamante Mandarin, en los que se eliminé el control
motor denervando la siringe muestran una correlaciéon entre frecuencia fundamental
y presion (Daley and Goller, 2004). También existe evidencia experimental que este
mecanismo de control de la frecuencia por presiéon esta presente en aves no-oscinas
(Amador et al., 2008).

Los sonidos de alta frecuencia podrian ser sintetizados aumentando aun més la
presion, pero para alcanzar los valores de frecuencia fundamental experimentales,
la presiéon deberfa alcanzar valores cuya magnitud se torna irrealista. De hecho,
veremos en la secciéon 3.4 que silabas de baja y alta frecuencia son vocalizadas con
valores similares de presiéon sub-siringea.

De modo de sintetizar sonidos de alta frecuencia, barrimos los pardmetros go y
Psup desde -0.04 dyn a -0.0328 dyn y 2004 Pa a 2010 Pa respectivamente, corres-
pondiendo a oscilaciones desde 1.5 kHz a 6.3 kH z. Este enfoque es consistente con
las observaciones experimentales, en las que no se observa actividad ventral en los
sonidos de baja frecuencia fundamental (Vicario, 1991). Los datos fueron analizados
como en el caso de los de baja frecuencia. Se sintetizaron 100 silabas de 16,4 ms
de duracion (descartando un transitorio inicial de 16,4 ms. El paso de integracion
fue dt — 2 x 1073 ms). E1 SCI se calculé para cada una en funcién de la frecuencia
fundamental y se encuentra graficado con una linea continua en la Figura 3.3. La
curva tedrica se ajusta satisfactoriamente con los sonidos experimentales de alta
frecuencia.
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3.3. Analisis dindmico

Amador y Mindlin realizaron un andlisis dindmico del modelo propuesto (Ama-
dor and Mindlin, 2008). El anélisis se realizo en términos de los parametros que
fueron encontrados relevantes en trabajos previos para la produccién de canto en
aves oscinas (Gardner et al., 2001; Mindlin et al., 2003). En la Figura 3.8 se mues-
tra una region en el espacio de pardmetros (ps, k1). Dicha region puede dividirse
en dos, separando el espacio donde existen tres puntos fijos (region sombreada) de
donde existe un unico punto fijo. La frontera entre estas dos regiones corresponde
a una bifurcacion nodo-silla. La misma esta representada por dos curvas con forma
de cuspide (lineas punteadas verdes). También se identifica la ubicacion de una bi-
furcacién de Hopf, la misma representa un mecanismo importante de encendido de
oscilaciones. En la Figura se representa como una linea sélida roja. Ambas curvas de
bifurcaciones (Hopf y Nodo-silla) coinciden tangencialmente en un punto con una
tercera bifurcacién: la bifurcacion Homoclinica. En esta bifurcacion el ciclo limite
choca con el punto silla aniquilando asi las oscilaciones. La Homoclinica se indica
en la Figura con una linea rayada azul. Este punto de coincidencia de las tres bifur-
caciones es una bifurcacion de co-dimension 2 (es necesario ajustar dos parametros
para que la bifurcacion suceda). Dicha bifurcacion es conocida como bifurcacion de
Takens-Bogdanov (Guckenheimer and Holmes, 1990).

A partir de las curvas de estas bifurcaciones pueden definirse en el espacio de
parametros regiones con distintos comportamientos dindmicos. En la Figura 3.8 se
enumeran dichas regiones y se presentan integraciones numéricas del modelo con
valores de los parametros correspondientes a cada una de ellas.

En las regiones 1 y 2 existe un tinico punto fijo. Ambas regiones estin separadas
por la bifurcacién de Hopf. La estabilidad de dicho punto fijo cambia de estable
(region 1) a inestable (region 2). En las regiones 3-7 (4rea sombreada) existen tres
puntos fijos. Las mismas estian separadas de las regiones 1-2 por la bifurcacion
nodo-silla. En la zona 3 existen tres puntos fijos: dos estables y uno silla. En esta
zona existe una bi-estabilidad en el espacio de fases (dependiendo de las condiciones
iniciales el sistema se estabilizara en uno de los dos puntos fijos estables). La misma
se encuentra separada de la zona 4 por la bifurcaciéon de Hopf, la cual cambia la
estabilidad de uno de los puntos fijos estables generando un ciclo limite estable
alrededor del mismo. La zona 4 se separa de la zona 5 mediante la bifurcacion
homoclinica. En dicha bifurcacion el ciclo limite se destruye al tocar el punto silla.

La zona 5 es de especial interés, ya que la variedad inestable del punto silla se
contacta con la variedad estable del atractor. Esto, como ya mencionamos anterior-
mente, forma un circulo invariante. Cuando colisionan el punto silla con el atractor
(bifurcacion nodo-silla, pasaje de zona 5 a zona 2) nacen oscilaciones en un ciclo
limite con las caracteristicas ya mencionadas de la bifurcaciéon SNILC. La zona 6
es separada de la 5 por una nueva bifurcacién homoclinica y la 6 de la 7 por otra
bifurcacién de Hopf.
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— Hopf
---- Homoclinica
............. Saddle-node

Figura 3.8: Diagrama de bifurcaciones del modelo fisico en el espacio de parametros (ps,
k1). El diagrama de bifurcaciones corresponde p, entre 1852 y 2084 Pa y ki entre 0,16 y
0,52 dyn/cm?. En esta regién de pardmetros ocurre una bifurcacién de Takens-Bogdanov,
donde una bifurcacion nodo-silla (linea punteada) toca tangencialmente una bifurcacion de
Hopf (linea continua) y una bifurcacion homoclinica (linea rayada). Dentro de la region
sombreada existen tres puntos fijos y fuera de ella solo uno. El camino indicado por A pasa
por un bifurcacion SNILC y el indicado por H por una Hopf. La integracion del modelo
con parametros correspondientes a cada regiéon numerada se muestra en los correspondientes
recuadros. Tomado de Amador and Mindlin (2008) con la autorizacion de los autores
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3.4. Variables de control de las vocalizaciones

Es importante poder identificar las variables fisiolégicas usadas por el ave para
poder controlar la frecuencia fundamental y el contenido espectral. Nuestra hipotesis
es que en el caso de la silabas de baja frecuencia, la frecuencia fundamental es
controlada fundamentalmente por la presion, lo cual es consistente con reportes
en la literatura que describen ausencia de actividad muscular siringea para dichas
silabas (Vicario, 1991). En el caso de las silabas de alta frecuencia, es necesaria la
presencia de actividad muscular de modo de alcanzar dichos registros. Veremos un
poco més al respecto en el proximo capitulo. Por ultimo, en el caso de la relaciéon
entre la frecuencia fundamental y el contenido espectral, nuestra hipdtesis es que
dicha relacién es fundamentalmente consecuencia directa del mecanismo dindmico
responsable de la fonacién y no existiria un control activo de parte del ave.

Para generar confianza en estas hipotesis, en la Figura 3.9(a) analizamos la
relacion entre la frecuencia fundamental del sonido y la presion en los sacos aéreos.
Puntos diferentes corresponden a silabas distintas. Observar que en el rango de
baja frecuencia existen cuatro silabas distintas (las cuales se encuentran dentro del
rectangulo punteado de la Figura 3.9(a)). Los sonidos de alta frecuencia pueden ser
generados con el mismo rango de presion que los presentados en algunas de la silabas
de baja frecuencia. Por ende, la presion en los sacos aéreos no puede determinar por
si sola las melodias de alta frecuencia: es necesaria la presencia de otro mecanismo
de control.

En el modelo, los sonidos de alta frecuencia pueden ser sintetizados cambiando
los pardmetros correspondientes a la actividad de los miusculos siringeos. De modo
de revelar en este rango de frecuencias la relacién entre frecuencia fundamental y
contenido espectral, se realizaron simulaciones en las cuales se cambiaron linealmente
los parametros que representan la presion en los sacos aéreos y la actividad muscular
dorsal. Dichas simulaciones generaron vocalizaciones de alta frecuencia, las cuales
fueron analizadas del mismo modo que los sonidos experimentales.

De ese modo, se lograron sonidos de alta frecuencia con los mismos niveles de
presion que en las vocalizaciones de baja frecuencia. En la Figura 3.9(b) se muestra
como, utilizando el modelo fisico, es posible replicar todos los sonidos. En el caso
de las vocalizaciones de baja frecuencia, se replican variando tinicamente pg,p. Por
otro lado, en el caso de las vocalizaciones de alta frecuencia fundamental, se logra
variando simultdneamente pg,p v go. Los caminos recorridos en el espacio de parame-
tros (Psub, go) son los siguientes: cuadrados (2000.8 Pa, -0.0384 dyn) a (2001.4 Pa,
-0.0384 dyn); triangulos inferiores (2001.6 Pa, -0.0356 dyn) a (2001.8 Pa, -0.0356
dyn) ; circulos (2001.2 Pa, -0.0399 dyn) a (2001.4 Pa, -0.0359 dyn) ; tridngulos
superiores (2001.2 Pa, -0.0396 dyn) a (2001.3 Pa, -0.0359 dyn).

Los sonidos sintéticos de baja frecuencia fundamental fueron generados, y poste-
riormente filtrados, modificando el paradmetro ps,, cerca del lugar de la bifurcacion
SNILC. Dichos sonidos son presentados en la Figura 3.3, donde se muestra un
ajuste teorico a los sonidos experimentales de baja frecuencia. Similarmente, modi-
ficando el pardmetro gg y filtrando con el mismo filtro que en el caso anterior, se
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Figura 3.9: Sonidos experimentales y sintéticos de un ave. La medicion simultanea de
sonido y presion en los sacos aéreos (ps) mientras el ave canta espontaneamente, permite
analizar la relacion entre la frecuencia fundamental del sonido y la presién en los sacos
aéreos. Silabas diferentes son representadas con puntos distintos. Se puede observar que
en el rango de baja frecuencia (rectangulo punteado en a) existen cuatro silabas distintas.
Dichas silabas, pueden ser replicadas con el modelo fisico variando unicamente p,. El resto
de las silabas (cuya frecuencia fundamental es mayor a 1.5 kHz), pueden ser también
sintetizadas controlando en forma simultanea ps y go 0 k (quienes representan la actividad
de los musculos siringeos). (b) Los caminos en el espacio de parametros (ps , go) para generar
las silabas sintéticas con frecuencia fundamental alta son: para los cuadrados de (2000.8 Pa,
-0.0384 dyn) a (2001.4 Pa,-0.0384 dyn); para los triangulos inferiores de (2001.6 Pa, -0.0356
dyn) a (2001.8 Pa, -0.0356 dyn) ; para los circulos de (2001.2 Pa, -0.0399 dyn) a (2001.4
Pa, -0.0359 dyn) ; para los tridngulos superiores de (2001.2 Pa, -0.0396 dyn) a (2001.3 Pa,
-0.0359 dyn).
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generaron sonidos sintéticos de alta frecuencia fundamental, que ajustan exitosa-
mente a los datos experimentales.

En este capitulo se analizé la relacion entre el contenido espectral y la frecuencia
fundamental del repertorio de vocalizaciones encontradas en el canto del Diaman-
te Mandarin. Analogamente a lo que sucede en humanos, dicha relacion depende
principalmente del mecanismo de fonacion de la fuente (Titze, 1988). Modificando
un modelo previamente usado en la literatura, se generaron sonidos que se ajustan
con éxito a los vocalizados por el ave. La incorporacién de términos no-lineales y la
exploracion detallada del modelo, permitié reportar un régimen dindmico de solu-
ciones pulsétiles similares a las encontradas en las vocalizaciones de baja frecuencia
en los Diamantes Mandarin. De este modo, la fuerte dependencia entre el conteni-
do espectral y la frecuencia fundamental emerge de las propiedades intrinsecas del
aparato vocal y no depende de un control neuronal complejo.
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En la introduccién de esta tesis, clasificamos la biomimética en las corrientes de
biorobética y neuroprostética. Esta dltima corriente tiene como objetivo la sustitu-
cién de una funciéon biolégica. En este capitulo, desarrollaremos la implementacion
de un equipamiento biomimético del aparato fonador del Diamante Mandarin usan-
do el modelo fisico desarrollado en el capitulo anterior.

Uno de los objetivos del Laboratorio de Sistemas Dinamicos es identificar las pro-
piedades acusticas que el ave necesita escuchar de sus propias vocalizaciones durante
el periodo sensorimotor. Estos requisitos se podran estudiar; realizando alteraciones
en la estructura acustica del canto propio escuchado por el ave. A estos experi-
mentos se los llama experimentos de feedback auditivo alterado. En esa direccion,
se desarroll6 el dispositivo presentado en esta tesis. Su flexibilidad y la integracion
en el mismo del modelo fisico de la siringe, lo hace una herramienta ideal para el
desarrollo futuro de los experimentos de feedback alterado.

4.1. Modelo simplificado

El modelo fisico presentado en el capitulo anterior es capaz de reproducir las
caracteristicas actsticas observadas en el canto del Diamante Mandarin (Sitt et al.,
2008). Sin embargo, su implementaciéon en un sistema de integracion en tiempo real
es desafiante, debido a que el mismo es computacionalmente demandante.

Asumimos que las caracteristicas acusticas que son importantes de preservar
(alto contenido espectral para sonidos de baja frecuencia y bajo contenido espec-
tral para sonidos de alta frecuencia), surgen como signaturas de las bifurcaciones
que definen el comportamiento oscilatorio del modelo. Resulta entonces tentador,
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buscar un conjunto de ecuaciones que presenten un diagrama de bifurcaciones si-
milar, es decir, un comportamiento dindmico equivalente, pero cuya integraciéon sea
computacionalmente menos demandante.

Para ello, transformaremos las ecuaciones del modelo fisico a un conjunto de
ecuaciones mas sencillas, utilizando la teoria de formas normales (Guckenheimer and
Holmes, 1990; Solari et al., 1996). Dicha técnica consiste en eliminar los términos
no lineales, no resonantes en el vecindario de una singularidad lineal (en nuestro
caso el cruce de las bifurcaciones Hopf, Nodo-silla y Homoclinica). Alrededor de ese
punto en el espacio de parametros, se efectudé una expansion en serie de Taylor de
las ecuaciones del modelo fisico. Luego, se busc6 un cambio de coordenadas no-lineal
que eliminase los términos no resonantes.

Las ecuaciones para la forma normal encontrada son:

dx
- 4.1
dr : (4.1)
d
d—z = a+pfr+a?—a®—xz -2’z (4.2)
-

Donde la variable x es analoga a su par en el modelo fisico, representando el
desplazamiento de labios. Los parametros o y [ son respectivamente funcion de
la presiéon y de la actividad de los musculos siringeos ventrales. Dichas funciones
quedan definidas por las transformaciones anteriormente mencionadas, que llevan
del sistema fisico a su forma normal.

En las diferentes regiones del espacio de parametros («, 3), el sistema exhibe
dindmicas cualitativamente distintas. El sistema dinamico fue disenado de modo
que presente las mismas series de soluciones que las presentadas por el modelo
fisico. Para ello, se busco que estén presenten las mismas bifurcaciones (dos nodo-
silla formando un cusp con una Hopf y una homoclinica chocando tangencialmente
con una de las nodo-silla.). El diagrama de bifurcaciones se muestra en la Figura
4.1, el mismo debe ser comparado con el del sistema fisico en la Figura 3.8.

4.1.1. Analisis dinamico

Para realizar el analisis dinamico del sistema propuesto, primero identificaremos
la ubicaciéon de los puntos fijos. Igualando las derivadas de las ecuaciones 4.1 y 4.2
a cero, obtenemos,

2 = 0 (4.3)
a+pr+2t—z = 0,

La cantidad de raices de la ecuacién 4.4 determinaré el numero de puntos fijos
que posee el sistema. En nuestro caso, nos interesa la transicién entre la existencia
de uno a tres puntos fijos. Dicha transicion define la bifurcacion de nodo-silla. Esta
situacion esta representada por la condiciéon critica de dos raices reales de la ecuacion
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Figura 4.1: Diagrama de bifurcaciones en espacio de parametros (a, ), para la forma
normal del modelo. En la regién con forma de cispide limitada por la linea solida, existen
tres puntos fijos. En las coordenadas @ = 0 y 8 = 0 se observa la colision tangencial de tres
bifurcaciones: Hopf (linea punteada), nodo-silla (linea s6lida) y homoclinica (linea rayada)
conformando en este punto una bifurcaciéon de Takens-Bogdanov. Cuando se cruza de la
zona 2 a la zona 5, ocurre una bifurcaciéon SNILC. La integracion del modelo en el espacio
de fases (z,4) con parametros correspondientes a cada una de la regiones, se muestra en
los recuadros correspondientes.
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ctbica 4.4, en la que una de ellas es una raiz doble. Para encontrar su ubicacion en el
espacio de parametros (a, ), buscaremos que un extremo de la funcién sea también
una raiz de la misma. Para ello calcularemos e igualaremos a cero la derivada de la
ecuacion 4.4:

B+2r—322=0 (4.5)

Luego encontramos sus raices,

1 1 g
=—-+/-+= 4.6
Ti2 =3 5713 (4.6)
Se puede observar que para 5 > —1/3 existen dos raices (x;2), cada una de
ellas corresponde a uno de los brazos de la bifurcaciéon Cusp. Para parametrizar las

curvas de las bifurcaciones, reemplazamos 12 en la ecuacion 4.4,

a=faip+aty—ai, (4.7)

Las curvas correspondientes a la bifurcaciones nodo-silla, se indican con una
curva continua roja en la Figura 4.1.

De modo de identificar el cambio de estabilidad de los puntos fijos, es importante
encontrar la ubicacion de la bifurcacion de Hopf. Para ello, calculamos los autova-
lores del Jacobiano de las ecuaciones 4.1 y 4.2. Luego, se encuentra el conjunto de
parametros, donde los puntos fijos tengan autovalores complejos con parte real igual
a cero, condicion necesaria para bifurcacion de Hopf (Strogatz, 2001). La bifurcacion
de Hopf se muestra en la Figura 4.1 con una recta punteada violeta.

Por ultimo, la bifurcacién homoclinica, que corresponde a la aniquilacién del ciclo
limite con el punto silla, fue identificada numéricamente buscando el encendido de
oscilaciones dentro de la zona correspondiente a tres puntos fijos. La misma se indica
en la Figura 4.1 con una curva rayada negra.

En el diagrama de bifurcaciones completo (Figura 4.1) se enumeran las regiones
correspondientes a distintos regimenes dinamicos, del mismo modo que en la Figura
3.8.

Vale recordar que en las regiones 1 y 2, existe un tinico punto fijo. Dicho punto
fijo cambia de estabilidad (cruzando la bifurcacion de Hopf) al pasar de la region 1
ala 2 (pasa de estable a inestable). En las zonas 3-5, existen 3 puntos fijos. La zona
3 corresponde a dos puntos fijos estables y un punto silla. Al cruzar la bifurcacion
de Hopf, se accede a la zona 4. En esta region existe un ciclo limite estable alrededor
del punto fijo que cambié su estabilidad. El choque del ciclo limite con el punto silla,
define la bifurcaciéon homoclinica y el paso a la regiéon 5. Nuevamente remarcamos
que llamamos bifurcacion SNILC, a la transiciéon de la region 5 a la region 2.

4.1.2. Escala temporal

Al integrar numéricamente el modelo en una zona cercana a la bifurcacion
SNILC, observamos que se recupera el comportamiento buscado (una relacion in-
versa entre el contenido espectral y la frecuencia fundamental), pero los tiempos
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Figura 4.2: Integracion numérica para distintas escalas temporales. En papel de la izquierda
v esigual a 1y en el de la derecha igual a 250. En ambos casos, los parametros a y 3 valen
-0.149 y 0.0 respectivamente

caracteristicos de las oscilaciones, son demasiado bajos respecto a los valores ex-
perimentales observados. Es necesario modificar la escala temporal preservando la
dindmica. Para ello, introduciremos un cambio de variable que permita controlar la
escala temporal. Definimos una nueva variable temporal ¢ = 7/v y reemplazando en
las ecuaciones 4.1 y 4.2, obtenemos:

dx dx dt

- =7 4.
dt dr dt (48)
= vz (4.9)
dz dz dr
- = 4.1
dt dr dt (4.10)
= yla+fr+2? — 23 —xz—2%2), (4.11)
Luego, haciendo un cambio de variables y = v z obtenemos:
dx
d
d% = a+Br+ 2" % — ey — a2’y (4.13)

‘ modelo minimal ”. En la Figura 4.2 se observan

Llamaremos a este sistema,
integraciones del modelo en distintas escalas temporales (v igual 1 y 250) con para-

metros « y £ idénticos en ambos casos e iguales a -0.149 y 0.0 respectivamente.
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El sistema dinamico esta disenando de modo que la dindmica de la variable z, se
comporte de manera similar al desplazamiento desde el equilibrio de la posiciéon de
los labios en el modelo fisico. Por lo tanto, para generar sonido deberemos integrar
el modelo y luego, filtrarlo usando el mismo modelo para el tracto que en el capitulo
anterior. En el mismo consideramos la presién al inicio del tracto como,

Pi(t) = z(t) — rPi(t — 2L /v), (4.14)

Donde L corresponde a la longitud del tubo que emula al tracto vocal del ave,
v la velocidad del sonido y 7 el coeficiente de reflexiéon de la onda sonora que arriba
al final del tracto vocal.

Con el fin de ajustar el parametro v del modelo, se eligen dos segmentos del
canto cuyo sonograma se encuentra en el panel superior de la Figura 4.12. Ambos
segmentos se encuentran indicados por flechas en la figura. Uno corresponde a una
frecuencia fundamental alta, con un comportamiento espectral practicamente tonal.
Mientras que el otro corresponde a una frecuencia fundamental baja, con rico con-
tenido espectral. En ambos casos, se midi6 la frecuencia fundamental y se calcul6 el
indice de contenido espectral (SCI), del mismo modo que se describi6 en el capitulo
anterior.

Para ajustar el pardmetro <y, se procedié del siguiente modo: se tomaron los
valores correspondientes al segmento de baja frecuencia fundamental (fundamental
= 715 kHz, SCI = 6,6) y se integro el modelo para distintos valores de v y (. Para
cada 7y, se busco el valor de 8 que correspondiera a la misma, frecuencia de oscilacion
que en el segmento experimental. En dichas coordenadas de v y 3, se calcul6 el SCI
de una integracién numérica del sistema. Definimos la distancia d; entre el SCI
sintético y el experimental como:

. ( SCIl,sintetico - SCIl,ea:perimental )2

dy = (4.15)

SCIl ,experimental

Se calcul6 la distancia en funcion de 7. Dicha relacién se encuentra graficada en

la Figura 4.3 con una curva azul continua. Se repiti6é el mismo procedimiento con el

segmento correspondiente a sonidos de alta frecuencia fundamental (fundamental =

5468 Hz, SCI = 1,0245), llamando a la distancia obtenida da (se graficé en la mis-

ma figura con una curva punteada negra). Combinamos ambas distancias de forma

diotal = d1 + do, la cual tiene un minimo para v ~ 23500. La distancia combinada
se graficé también en la misma figura con una curva roja rayada.

Intuitivamente, el contenido espectral de una senal sintética integrada con pa-
rametros (a, ), depende basicamente de la distancia entre estos pardmetros y la
curva en el espacio de parametros que indica la bifurcacion SNILC. Por otro lado, la
frecuencia fundamental de esa misma integracién dependeré fuertemente del valor
del v, ya que el mismo define la escala temporal. De ese modo, hemos ajustado v
para obtener una sefial con la misma relacién entre la frecuencia fundamental y el
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Figura 4.3: Ajuste del parametro «y. Distancia entre los valores experimentales de conte-
nido espectral y sus pares teoéricos en funcién del parametro ~. La linea negra punteada
corresponde al segmento de alta frecuencia fundamental; la curva rayada roja al segmento
de baja frecuencia fundamental y la linea azul continua a la combinacion de estas dos. La
curva de la distancia combinada, alcanza un minimo para un valor aproximado de v ~
23500.

SCI que la observada en las grabaciones experimentales del canto. En la Figura 4.4
se muestra el diagrama de bifurcaciones del sistema en el espacio («, 3). Se indican
en la misma figura, curvas de iso-frecuencia (integraciones del sistema para distintos
(a, B) con valores idénticos de frecuencia fundamental) e iso-SCI (idem anterior pero
con idénticos SCI) para pardmetros v = 23500, L=1,9 cm y r = 0,9.



48 Capitulo 4. Biomimética vocal

3200\ :
—0.2:20\ - 7

2 E

730007 —

I - 5 -

15—\ :

— —_— '\\'é

4000 — . — . // -

-11 11 : 4% ¢ o— :

0 e

NT S

| ™o -

SOOO\ ! —, —_ E

-0.15 o 0

Figura 4.4: Vista detallada del diagrama de bifurcaciones en el rango de pardmetros usado
en la generacién sintética de canto de Diamante Mandarin. Las curvas correspondientes
a las bifurcaciones, se encuentran indicadas del siguiente modo: Nodo-silla, continua roja;
Hopf, punteada violeta y Homoclinica, rayada negra. Debajo de la bifurcacién Nodo-silla, se
encuentran curvas correspondientes a integraciones del sistema. Las mismas se encuentran
rotuladas con sus valores de SCI (lineas sélidas) y frecuencia fundamental (lineas rayadas).
El diagrama fue realizado con los parametros v = 23500, L = 1,9c¢cm y r = 0,9.
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4.2. Siringe analégica

En una primera instancia, se desarrollé una solucién analdgica para integrar en
tiempo real el modelo planteado. En este primer abordaje, la intencién fue sinte-
tizar las silabas de baja frecuencia. El ave regularfa la emisiéon de dichas silabas
controlando tinicamente la presion en los sacos aéreos. Para ello desarrollaremos un
dispositivo que utilice inicamente como pardmetro de entrada al sistema, la pre-
sion en los sacos aéreos. Por lo que, en esta instancia, se considero unicamente el
parametro « tomando 8 = 0. De ese modo, la ecuacion a integrar es:

dx

= = 4.1
o y (4.16)
@ 2 2.2 2.3 2

o = vatyat =yt —yzy -2ty (4.17)

Este integrador analogico se basa en la técnica previamente usada en la litera-
tura. Dicha técnica se basa en la utilizacién de amplificadores operacionales reali-
mentados y multiplicadores (Zysman et al., 2005).

Se utilizaron amplificadores operacionales TL081 (Texas Instruments, Single
OPAMP) y TL082 (Texas Instruments, Dual OPAMP). Para multiplicar senales
eléctricas se utilizaron multiplicadores analogicos AD633JN (Analog Devices). El
esquema de dichos multiplicadores se encuentra en la Figura 4.5 y su salida esté
dada por:

(X1-X2)(Y1-Y2)
10V
En este caso utilizaremos X2 =Y2 = Z =0 y en el caso de necesitar calcular
el cuadrado de una senal, X1 =Y1.

W = -7, (4.18)

El esquema completo del integrador analégico de las ecuaciones diferenciales del
modelo, se presenta en la Figura 4.6.

El integrador 1 (I1), conformado por un amplificador operacional con realimenta-
cion negativa mediante un capacitor (Horowitz and Hill, 1989), relaciona los puntos
v y w del siguiente modo:

b
RC

v = wdt (4.19)

Los cuatro multiplicadores calculan los términos v2,vw,v?w y v3. La senal de este
altimo luego pasa por un inversor, desarrollado con un amplificador operacional con
realimentacion negativa mediante un cable (Horowitz and Hill, 1989). El integrador
2 (I2) suma las corrientes aportadas por los multiplicadores y la senial de entrada
(). La salida del mismo se calcula como:

1 leY v2 VW v3 v2w

C (RT + 10R, + 10R; 100R, + 100R5

w =

) dt (4.20)
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Figura 4.6: Esquema del integrador analégico.
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Figura 4.7: Siringe analégica, oscilaciones de frecuencia no definida para un parametro de
control cercano a la bifurcacion.

Reemplazando * = v e y = — 5, obtenemos la ecuacion diferencial integrada
por el circuito:

dx

— = 4.21

= y (4.21)
2 3 2

dy _ o n x o xy x Ty (4.22)

dt RiRC?  10Ry;RC? 10R3C  100R4RC? 100Rs

Si ajustamos el valor de los componentes de la siguiente manera: 2y = ﬁTIC%

_ 1 _ 1 _ 1 _ 1 . .
Ry = 1072 RC2 R3 = 00 R, = 0072RC? Y Rs = 10070 el sistema resulta equiva
lente al propuesto en las ecuaciones 4.16 y 4.17.

Un problema que se encontré con este disefio, es que la sefiales correspondientes
a vy w son de muy bajo nivel de tension, siendo comparables con el ruido eléctrico
esperable en un montaje de las caracteristicas implementadas. Esta situacion afecta
la estabilidad en frecuencia de las oscilaciones. En la Figura 4.7 se muestra la salida
del sistema para un parametro de control cercano al valor de bifurcacion. Como se
puede observar, las oscilaciones no tienen una frecuencia definida.

La solucién encontrada para esta situacion, fue realizar una amplificacion de
dichas variables mediante un cambio en la escala de amplitud. Para ello, haremos
un nuevo cambio de variables en el sistema z, = nx e y. = ny. Donde 7 representa
el factor de escala de amplitud. De ese modo el sistema queda:
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dx

dt* = v (4.23)

dy. 2,2 243 T Us aﬁz N

;/ :mzaJr'y *_72*_7 y_72y (4.24)
t U] U] U] Ui

Modificando el valor de 7 se logra amplificar las sefiales correspondientes a las
variables del modelo. Por ende, se logra que la integracién sea menos sensible al
ruido eléctrico. En la Figura 4.8 puede observarse una foto del montaje definitivo
de la siringe analogica. Los valores utilizados fueron: R = 47 KQ, Ry = 4.7 KQ, Ry
=10 KQ, R3 —4.7T KQ, Ry — 47T KQ, Rs — 22 KQ,C — 1 nF.

Para poder sintetizar sonido similar al producido por el ave, fue necesario conec-
tar la salida del integrador analégico a un filtro electréonico analégico que represente
el filtrado producido por el tracto vocal del ave. Para ello, se calcularon las carac-
teristicas de transferencia del tracto modelado (ver 2.6 y 2.7). Luego se implement6
un filtro pasabanda biquad (Horowitz and Hill, 1989), con el pico de transferencia
para fo = 4200 Hz y ancho de banda BW = 1000 Hz.

En la Figura 4.9 se puede observar la relacion entre el contenido espectral (SCI) y
la frecuencia fundamental, tanto para la siringe electronica analdgica implementada
como para el modelo propuesto. Como puede observarse, el sistema reproduce las
caracteristicas acusticas buscadas.

Mediante el desarrollo de la siringe electrénica analégica se lograron sintetizar
algunas de las silabas presentes en el canto del Diamante Mandarin. En particular,
se pudieron sintetizar las silabas de baja frecuencia fundamental y alto contenido
espectral, controlando el pardmetro asociado a la presion en los sacos aéreos (a) sin
modificar el parametro relacionado a la actividad de los musculos ventrales (/). Di-
cha estrategia es consistente con datos experimentales que no encuentran actividad
en los musculos siringeos ventrales en dichas silabas (Vicario, 1991).

Se encontraron limitaciones en el enfoque tecnolégico de integracion analdgica.
Las principales estan dadas, porque los parametros del sistema dependen de com-
ponentes fisicos (x ej, resistencias, capacitores, transistores) y por ello es dificultoso
ajustar con precision sus valores o cambiar los mismos ante modificaciones en el
modelo. También es importante indicar la dependencia de los mismos con factores
externos como la temperatura.
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Figura 4.8: Fotos de la siringe analogica. (a) Capa superior de la siringe analdgica: (1)
Doble amplificador operacional configurado con dos integradores. (2) Conector senal de
salida. (3) Conector sefial de entrada. (4) Conector de alimentacién. (b) Capa inferior de
la siringe analégica: (5) Multiplicador término z2. (6) Multiplicador x3. (7) Inversor para
el término x3. (8) Cable plano conector entre capas. (9) Multiplicador término zy. (10)
Multiplicador término z%y. (11) Resistencias de control de los pardmetros.
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Figura 4.9: Relacion SCI vs. frecuencia fundamental. En la curva continua se observa la
relacién para la siringe electronica analégica. En la curva rayada, para el modelo planteado.
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4.3. Siringe digital

El siguiente paso a seguir fue desarrollar una nueva versiéon de la siringe elec-
tréonica, que incluya la capacidad de controlar el pardmetro correspondiente a la
actividad de los musculos siringeos ventrales (/). Para desarrollar dicho dispositivo,
se plante6 un cambio en la tecnologia, reemplazando la integracién analdgica del
modelo por un sistema que integre el modelo de forma digital. Buscando de ese
modo salvar las limitaciones encontradas durante el enfoque previo.

Una solucién digital del problema, permite ajustar con sencillez y precision los
pardmetros del modelo a integrar. Por otro lado, dado que se busca desarrollar el
proceso en tiempo real, la solucién digital presenta un gran desafio. Como la salida
del sistema es sonido con contenido espectral de hasta aproximadamente 12 K Hz
es necesario, por el teorema de Nyquist (Smith, 1999), que la frecuencia de sampleo
de salida sea como minimo 24 K Hz. En el lapso de tiempo entre dos sampleos de
salida, el equipamiento debe integrar numéricamente el modelo. Simultdneamente,
el sistema debe adquirir las senales de entrada que utilizara para modificar los para-
metros del modelo. El sampleo de las sefiales de entrada debe ser de una frecuencia
menor o igual a la frecuencia de sampleo de salida.

Es importante indicar que el paso de integracion debe ser lo suficientemente chico
como para preservar la precisién de dicha integraciéon. Para que la integracién no
se adelante ni se atrase respecto a los sucesos externos, es necesario que el tiempo
integrado entre sampleos sea exactamente igual al transcurrido entre los mismos
(por ejemplo, si la frecuencia de sampleo es de 20 K Hz, el tiempo entre sampleos
es de 50 us, entonces el sistema podra integrar dicho tiempo en 20 iteraciones de
paso con integracion de 2.5 us).

4.3.1. ;Qué es un DSP?

Un procesador digital de sefiales o DSP (digital signal processor) es un disposi-
tivo programable, diseniado para acelerar y facilitar la programacion de algoritmos
de: muestreo, filtrado, conversion, codificaciéon, deteccion, etc. de senales digitales
(Chassaing, 2002). Dichos dispositivos estan presentes en la mayoria de equipos
electronicos actuales (por ej, celulares, PDAs). El DSP es generalmente acompana-
do por conversores, de modo que el proceso de la senal siga una secuencia como la
que se muestra en el esquema de la Figura 4.10. Internamente los DSP se encuen-
tran especializados para realizar cilculos matemaéticos. Para ello utilizan estructuras
especializadas como: multiplicadores-sumadores (MACs), buffers circulares y arqui-
tectura Harvard para separar la memoria del programa de la de los datos (Smith,
1999).

Los DSP pueden ser clasificados en dos categorias, de punto fijo y de punto
flotante. Esta clasificacion se refiere al formato usado para manipular y guardar
numeros dentro del dispositivo. Los DSP de punto fijo tipicamente representan los
nimeros como enteros sin signo de 16 bits. En comparacién, la representacién en
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Figura 4.10: Esquema del procesamiento digital de sefiales. El mismo sigue una secuencia
de conversién analédgica-digital de una sefial de entrada, manipulacién digital en el DSP y
conversién digital-analégica de la senal de salida.

punto flotante utiliza 32 bits y a diferencia de la de punto fijo, la representacion
de los numeros no estd uniformemente espaciada y se realiza utilizando notacién
cientifica (Press et al., 1992). Los DSP de punto flotante tienen mejor precision,
mayor rango dindmico y su programacion es més sencilla. Dado que se busca desa-
rrollar un integrador numérico del modelo matematico, para lo cual es importante
la representacion precisa de nimeros con diferentes 6rdenes de magnitud, se optd
por utilizar un DSP punto flotante.

Los DSP pueden ser programados usualmente en assembler o en C. Los progra-
mas escritos en assembler son ejecutados mas rdpidamente. Por otro lado, los escri-
tos en C son mas faciles de desarrollar y mantener. En nuestro caso, el programa se
desarroll en C de modo de poder ajustar facilmente los pardmetros del modelo. Se
deberd evaluar a futuro el limite de velocidad de ejecucién, implementando parte o
la totalidad del programa en assembler.



56 Capitulo 4. Biomimética vocal

4.4. Desarrollo de canto sintético

Una de la caracteristicas més interesantes del canto del Diamante Mandarin es
la variabilidad de la frecuencia fundamental dentro de cada silaba. Por lo tanto, para
sintetizar canto, deberemos integrar las ecuaciones que determinan la dindmica de
los labios con pardmetros que varien en el tiempo. Dichos parametros corresponderén
a las instrucciones fisiol6gicas que reciben los miisculos que controlan la siringe para
generar el canto.

Para ello, utilizaremos como guia la Figura 4.4 para poder seleccionar los caminos
en el espacio de parametros que permiten sintetizar un canto de caracteristicas
acusticas temporales similares. Para asegurar la estabilidad de la integracién, es
importante que el movimiento en el espacio de parametros sea mucho més lento que
la dinamica de los labios. Esta aproximacién puede considerarse valida dado que
las silabas mas cortas producidas por estas aves son de aproximadamente 100 ms,
mientras que las vocalizaciones de més baja frecuencia son del orden de cientos de
Hz.

Como describimos en el Capitulo 2, las mediciones en el flujo de aire permitieron
determinar la contribucion relativa de cada una de las fuentes de la siringe en la
generacion de canto en el Diamante Mandarin (Goller and Cooper, 2004). Recor-
damos que béasicamente las silabas de alta frecuencia son generadas en la fuente
derecha de la siringe. Las de baja frecuencia, tipicamente involucran la activacion
de ambas fuentes durante parte o la totalidad de la silaba. Para estas silabas de
baja frecuencia, cuando ambas fuentes estan activas se han reportado oscilaciones
pulsétiles en fase y en contra fase (Jensen et al., 2007).

De modo de encontrar los trayectos en el espacio de parametros necesarios para
producir canto sintético, definiremos dos regimenes. Asumiremos que los sonidos
de alta frecuencia (frecuencia fundamental mayor a 1,8kH z) se encienden mediante
una bifurcacion de Hopf, generando de ese modo oscilaciones tonales. Mientras que
para los sonidos de baja frecuencia (frecuencia fundamental menor a 1,2kH z), asu-
miremos que comienzan al cruzar la bifurcacién SNILC. Para estas vocalizaciones
consideraremos, en el caso de que no haya discontinuidades espectrales, que ambas
fuentes de la siringe estdn activas y operando en el mismo régimen dindmico.

Se construyeron dos series temporales del pardametro § del modelo. Cada ﬂﬁ%mmco(t)
corresponde a uno de los regimenes mencionados. Cada serie fue definida de modo
que sinteticen sonidos con secuencias de frecuencia fundamental que ajusten el canto
observado. Cada Bﬁ%m‘f”co(t) fue usado en la integracion del modelo, generando dos
series temporales independientes x1 2. Se gener¢ el canto sintético sumando ambas
x emulando la presién al inicio del tracto,

Pi(t) = z1(t) + z2(t) — r Pi(t — 2L/v). (4.25)

En la Figura 4.11 (c,d) se muestran los valores de S7%4™°*°(t) utilizados para
sintetizar el canto que se muestra en el panel del medio de la Figura 4.12. En cuanto
al pardmetro «, se eligieron dos valores a,, = —0,15 y a5y = 0,05 que encendieran
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Figura 4.11: Actividad electromiografica tipica del musculo vS y serie temporal de 5. (a)
Actividad del musculo vS derecho durante los intervalos de tiempo en el que se emitieron
silabas de alta frecuencia. (b) Actividad del musculo vS izquierdo durante los intervalos de
tiempo en el que se emitieron silabas de baja frecuencia. (c,d) —ﬁ{ﬁgme”’w(t) definido de
modo que la frecuencia fundamental sintetizada corresponda con la del canto observado.

o apagaran las oscilaciones. La transicién entre estos dos estados, es determinada
ante la deteccién de una presiéon en los sacos aéreos mayor a un valor umbral y la
apariciéon de vocalizaciones sonoras.

De modo de cuantificar la similitud entre el canto natural y el sintético, se
midieron frecuencia fundamental y contenido espectral en cada caso. La frecuencia
fundamental fue extraida cada 10 ms usando el método descripto en (Boersma
and Weenink, 2001). De ese modo, se obtuvieron series temporales de la frecuencia
fundamental para el canto natural y el sintético. Definimos distancia de frecuencia
fundamental del siguiente modo:

fhi—Tfa

S TV 2 (426)

Donde f f1 es la serie temporal de frecuencia fundamental del canto experimental

v f f2 es la serie temporal de frecuencia fundamental del canto sintético. La distancia

media entre el canto experimental y el sintético fue de 0,082 con desviacion estandar
(STD) de 0,209.

Se calcul6 el SCI en una ventana temporal de 2.7 ms, alrededor de cada uno de

los lugares donde la frecuencia fundamental fue medida. Definimos la distancia SC'T
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(Dscr) como:

SCI, — SCI,
SCT,/2 + SCI»/2

Donde SC1I; corresponde al canto natural y SC'I5 al canto sintético. La distancia
media entre el canto natural y el sintético es de 0,134 con ST'D igual a 0,285.

)2, (4.27)

Dscr = (

Una vez caracterizadas las series temporales de los parametros necesarios para la
sintesis de canto sintético con frecuencia fundamental y contenido espectral similar
al canto natural, se procedi6 a realizar dos pasos. Primero, se encontré una trans-
formacién capaz de mapear la actividad electromiogréfica de los musculos siringeos
de un pajaro cantando, a los parametros computados anteriormente. Y segundo, se
implement6 dicha transformaciéon y el modelo en el DSP.

Encontrar la transformacién adecuada de las senales de actividad electromio-
grafica (EMG) de los musculos siringeos a los parametros dependientes del tiempo,
permite generar el puente necesario para poder sintetizar canto comandado por ins-
trucciones fisiologicas. La actividad de los musculos siringeos se registr6 insertando
electrodos bipolares (California Fine Wire, acero inoxidable, 25 um, cubiertos por
aislante excepto en el extremo) en los musculos. Los mismos fueron fijados a los
musculos usando una microgota de pegamento y direccionados hacia una mochila
dispuesta en la espalda, donde se conectan a un pre-amplificador. Los electrodos
fueron insertados en ambos musculos Siringialis ventralis (vS). La actividad de di-
chos misculos, como se indicé en el Capitulo 2, por lo menos en otras especies de
oscinos, estd fuertemente correlacionada con la frecuencia de las oscilaciones de los
labios (Larsen and Goller, 1999).

La senal electromiogréfica se amplifica (amplificador DAGAN EX4-400) y se
filtra con un pasa banda entre 100 y 3000 H z. Luego se procede a rectificar y suavizar
la sefial de EMG adquirida. Dicho procedimiento, provee de una cuantificaciéon de
la actividad muscular. Esta metodologia fue usada previamente para entender cémo
los musculos contribuyen a los movimientos responsables de la evolucién lenta de
la frecuencia fundamental dentro de las silabas del canto (Mindlin et al., 2003).
Este preprocesamiento del EMG fue realizado mediante un circuito que integra la
siguiente ecuacion:

v
dt

Donde |[vSgpq| es el valor absoluto de la actividad electromiografica medida y

= —710S + |[vSEMG| (4.28)

vS es la actividad suavizada.

Grabaciones de la actividad de vS son ilustradas en la Figura 4.11(a,b). En la
Figura 4.11(a) se muestra un segmento de actividad en el vS derecho, en el intervalo
de tiempo en que sonidos de alta frecuencia son emitidos y en la Figura 4.11(b) se
muestra el v.5 izquierdo, en el intervalo de tiempo en que sonidos de baja frecuencia
son emitidos (en cual tanto la fuente izquierda y la derecha estarian activas).

De modo de seleccionar el conjunto 6ptimo de seniales fisiol6gicas para conducir el
modelo, se grafico la senal del vS en funcién de la frecuencia fundamental. Dado que
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Figura 4.12: (a) Sonograma de un canto tipico de Diamante Mandarin. Las flechas indi-
can los segmentos utilizados para ajustar el parametro «y. (b) Canto sintético utilizando
ﬁﬁ’émmc"(t) para conducir el modelo.(¢) Canto sintetizado en tiempo real, conduciendo el
modelo implementado en el DSP con los registros de actividad fisiologica.
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Figura 4.13: Actividad del musculo vS en funcién de la frecuencia fundamental. En el
panel de la izquierda (a), la frecuencia fundamental para las silabas de baja frecuencia
(fundamental < 1,8 kHz) fue graficada en funcion de la actividad del misculo ventral
izquierdo. En (b), la fundamental de las mismas silabas fue graficada como funcion de
la actividad del musculo derecho. En ambos paneles, las silabas de alta frecuencia fueron
graficadas usando la actividad del musculo derecho.

se ha establecido que tinicamente la parte derecha de la siringe es responsable de las
vocalizaciones de alta frecuencia (Goller and Cooper, 2004), es natural seleccionar
la actividad del musculo v.S derecho para generar dicha parte de la relacion. Por lo
tanto, todas las vocalizaciones de frecuencia fundamental mayor a 1,8 kH 2 fueron
graficadas usando la actividad del musculo vS derecho de la siringe en funcion de
la frecuencia fundamental.

Dado que ambas fuentes estan activas en las silabas de baja frecuencia, el modo
de tratarlas es mas sutil. Hemos seleccionado la actividad del musculo v.S izquierdo
como parametro para conducir el modelo. Se hizo esta selecciéon luego de inspeccionar
las actividades izquierda y derecha, en funciéon de la frecuencia fundamental. En el
panel izquierdo de la Figura 4.13 se muestra, para sonidos de alta frecuencia, la
actividad derecha en funcién de la frecuencia fundamental y para los sonidos de
baja frecuencia, la actividad izquierda en funcién de la frecuencia fundamental. En
el panel derecho de la misma figura, se utiliza la actividad derecha en todas las
silabas. En dicho panel, se puede verificar que hay niveles de actividad con dos
posibles frecuencias fundamentales asociadas. Esto indicaria que tanto un misculo
no medido como un acople con el lado izquierdo, son necesarios para diferenciar en
que régimen opera la siringe. La tnica combinacién que define la relaciéon biyectiva
necesaria, es cuando la actividad izquierda es usada para vocalizaciones de baja
frecuencia y la actividad derecha para los sonidos de alta frecuencia; por ende, es
esta la combinacion 6ptima para conducir el modelo.
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De modo de sintetizar canto al conducir el modelo representado por (4.12,4.13)
con instrucciones fisioldgicas, es necesario encontrar una transformaciéon desde las
mediciones electromiograficas hacia los parametros del modelo («, /). Como antes, «
tomarda tinicamente uno de los dos valores posibles representando el gating de siste-
ma. Mientras que (8 serd responsable de las modulaciones de frecuencia y contenido
espectral de los sonidos sintetizados.

Para encontrar la transformacion deseada, se propone un BPToPuesto tal que:

BT — a0 4+ a1 0Si() + azvSi(t)? (4.29)

Donde los parametros a; son elegidos de modo que x? = x2(8"F uesto_ rrumerico
sea minimo, donde ¢ = 1,2 corresponden a los regimenes de alta y baja frecuencia
y a los registros electromiograficos derecho e izquierdo respectivamente. En nues-
tro ejemplo, los valores obtenidos son (ag1,a1,1,a21) = (—6697,152,65,0,0848) y
(ao’g, a1,2, a2’2) = (0, —17,79, 0,0016).

Habiendo hallado esta transformacion, tenemos las herramientas para conducir
fisiologicamente un dispositivo que integre las ecuaciones del modelo.
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4.5. Instrucciones fisiolégicas conduciendo el DSP

En enfoques previos para la construccién de dispositivos biomiméticos que in-
tegren en tiempo real, las estrategias propuestas se basaron en la construcciéon de
circuitos electronicos analogicos (Sitt and Aliaga, 2007; Zysman et al., 2005). Estos
dispositivos, como se indic6 previamente, tienen el inconveniente de que los para-
metros son dificiles de ajustar y dependen de aspectos externos (por ejemplo, la
temperatura ambiente). Es por ello que en este caso utilizamos un procesador di-
gital de senales (DSP). El mismo forma parte de en una placa de desarrollo inicial
(DSK), que lo provee de las conexiones necesarias de entrada/salida (Chassaing,
2002). Esta placa de desarrollo permite adquirir una senal, usar los datos adquiridos
como entrada en un programa previamente cargado y enviar los resultados hacia el
exterior. Por ende, la implementaciéon del modelo requiere solo la programacién de
un coédigo que integre el modelo eficientemente.

En este caso se eligio la placa de desarrollo Texas Instruments TMS320C6713
DSK, que bésicamente consiste de un DSP TI6713 operando a 225 M Hz y conver-
sores analogico-digital y digital-analogico (Chassaing, 2002).

Se escribi6é un programa en C de modo que el mismo realice los siguientes pasos:

1. Utilizar la capacidad de adquisicién de la placa para digitalizar las senales
correspondientes a los registros fisiologicos.

2. Mediante la transformaciéon previamente encontrada, calcular los parametros
(a, B) a partir de la senales adquiridas.

3. Integrar numéricamente el modelo.
4. Filtrar la salida de la integracién usando el modelo del tracto.

5. Convertir la salida del filtro en una senal analogica (canto sintético).

La placa digitaliz6 las senales de entrada con una frecuencia de sampleo de
48 KHz. En el lapso de tiempo entre dos sampleos, el procesador integra las ecua-
ciones correspondientes a la actividad de los labios y procesa el filtrado pasivo del
tracto. Como método numeérico de integracion, se eligié un Forward Euler de paso
fijo (Press et al., 1992) dado su bajo costo computacional (Paja et al., 2007). El DSP
realiza 18 iteraciones del integrador en el tiempo entre sampleos (cada iteracion tiene
un tiempo de integracion At = %, de modo de mantener la sincronia).

Se realizan dos integraciones independientes del modelo representado por el siste-
ma (4.13). Cada una corresponderé a uno de los regimenes descriptos. Las soluciones

fueron sumadas como presiones al inicio del tracto de siguiente modo:

P.oirada (t) = xl(t) + 9 (t) — TPentrada(t — 2L/’U) (430)

La salida del filtro fue convertida a una senial analdgica por el DSP a la misma
frecuencia en que la entrada fue digitalizada. El sonograma de la senal de salida se
muestra en el panel inferior de la Figura 4.12.
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Miés alla de la similitud cualitativa, se cuantifico la similitud entre el canto
natural y el sintetizado por el DSP. Se usé la metodologia anteriormente descripta.
En caso de la frecuencia fundamental, la distancia es Dy = 0,189 con desviacién
estandar ST D = 0,169, mientras que para el SCI, Dgcr = 0,135 y STD = 0,215.

En este capitulo analizamos la construccién de un dispositivo biomimético elec-
tronico capaz de transformar instrucciones fisiologicas en canto. La solucién éptima
encontrada, fue programar un procesador digital de senales (DSP) para que lea los
datos experimentales de entrada, integre las ecuaciones dindmicas correspondien-
tes a una version minimal del modelo fisico de la siringe y use las soluciones para
sintetizar canto.

La generacion en tiempo real de sonidos de alta frecuencia con contenido espec-
tral especifico representa un desafio. En este capitulo mostramos que el estado actual
de la tecnologia puede superar este desafio. El uso de tecnologia digital representa
un mejora cualitativa respecto de los enfoques previos de soluciones biomiméticas
vocales (Zysman et al., 2005): el control de los parametros del sistema, ya sea pa-
ra mejoras o como herramienta para desarrollar experimentos de feedback auditivo
alterado, resulta flexible y precisa.






CAPITULO 5

Conclusiones

En las dltimas décadas, el canto de las aves oscinas ha servido como modelo
animal para entender uno de los efectos més fascinantes que puede presentar un sis-
tema nervioso: la capacidad de modificarse con el fin de cumplir una tarea especifica
mediante el ajuste de las conectividades entre las neuronas que lo constituyen. La
posibilidad de tener un sistema animal capaz de aprender un comportamiento tan
complejo como la vocalizacion, ha inspirado decenas de esfuerzos que cubren desde
la etologia, la neurociencia, la fisiologia hasta, como en esta tesis, la fisica.

Entre las experiencias que mas pueden aportar a la dilucidacién de este proceso,
se encuentran las experiencias de retroalimentacién acustica alterada. En éstas, un
ave es expuesta a un canto distinto del esperado y realiza ajustes compensatorios
cuya naturaleza permitiria comprender los cédigos de correccién de errores, o de
refuerzo de aciertos, que se encuentran en el corazoéon del proceso de aprendizaje. Esta
tesis se inscribe en ese programa de investigacion, y ha guiado distintos esfuerzos
a lo largo de los ultimos anos en el Laboratorio de Sistemas dinamicos: jes posible
construir un dispositivo biomimético capaz de generar canto sintético controlado por
un ave?

Este programa es incremental por naturaleza. Para lograr este objetivo, hay que
cumplir una enorme cantidad de estudios intermedios. La estrategia, desde un co-
mienzo, fue elaborar modelos matematicos que describieran los mecanismos fisicos
involucrados en la generacion del canto, implementarlos electrénicamente, asi como
desarrollar las técnicas de medicidon de las variables fisioldgicas que han de, final-
mente, controlar el dispositivo. Cada una de estas etapas involucré el modelado, la
eleccion de las tecnologias pertinentes, asi como la implementacién. En el camino,
se abrieron més preguntas que respuestas. ;Como interactia un sistema nervioso
y uno periférico para lograr un comportamiento? ;Cudles son los fenémenos fisicos
especificos involucrados en la generaciéon del canto en el sistema animal especifico
que nos interesa estudiar? ;KEsta lista la tecnologia para procesar en tiempo real
senales fisiologicas, y realizar los cdlculos necesarios para emular la tarea compor-
tamental deseada? ;Cémo cuantificar el acuerdo entre las simulaciones y el canto?
i.Son perceptualmente similares? Algunas de estas preguntas se resolvieron, otras
quedan planteadas, asi como el alcance de nuestra tecnologia para avanzar sobre
prostética humana.

La generacién del canto de las aves requiere la coordinacion de instrucciones para
varios sistemas motores. Principalmente, el sistema respiratorio y el sistema a cargo
del control de los miisculos siringeos. Sin embargo, no todas las propiedades acusticas
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en el canto pueden ser facilmente identificadas en las instrucciones de control. Parte
de las propiedades actsticas emergen del hecho que los sistemas motores conducen
un 6rgano vocal con un alto comportamiento no-lineal. Mas atn, en un tema que
es recurrente en la biologia, distintas especies emplean estrategias diferentes para
realizar una tarea. El modo en que los musculos siringeos opera con el fin de controlar
algunas propiedades aciisticas en el canto de algunas especies, como el cardenal
(Goller and Larsen, 1997), o el brown thrasher (Goller and Suthers, 1996), no es el
mismo que con el que opera para controlar la frecuencia en el caso de una de las
especies méas estudiadas: el diamante mandarin.

La eleccién de una especie al momento de encarar un estudio en biologia esta
guiada por una diversidad de factores, algunos s6lo muy vagamente relacionados
con la pregunta en cuestién. Por ejemplo, el diamante mandarin es facil de criar en
el laboratorio, se reproduce durante todo el ano, y requiere de relativamente poco
tiempo de exposiciéon a un tutor para aprender. Estas caracteristicas lo han hecho
una especie popular y una gran cantidad de informacién estd disponible sobre su
comportamiento, su anatomia y su fisiologia. Por estos motivos, es dificil resistirse
a la tentaciéon de elegirla a la hora de decidirse por una especie. Sin embargo, en
esta tesis tuvimos que dilucidar mecanismos singulares empleados por el Diamante
Mandarin a la hora de producir el canto. Esta especie, a diferencia de otras estu-
diadas en la literatura previamente, alterna silabas tonales con sonidos de altisimo
contenido espectral, y para nuestra sorpresa, los mecanismos dindmicos involucrados
en la generacién de estos dltimos, se apartan de aquellos previamente estudiados en
la literatura (Gardner et al., 2001; Mindlin and Laje, 2005). De este modo, estuve
claramente expuesto a la tremenda diversidad de soluciones que distintas especies
encuentran a la hora de generar comportamiento. En este marco, en esta tesis, se
muestra que en el canto del Diamante Mandarin, existe una relaciéon entre el con-
tenido espectral y la frecuencia fundamental. Nuestra hipotesis es que esta relacion
emerge de la dinamica propia del 6rgano vocal. Para testear dicha hipétesis, se ex-
tendioé el modelo de la siringe considerando componentes no-lineales en las fuerzas
descriptas.

En este punto, la dinamica no lineal se nos present6 como una herramienta insus-
tituible para analizar y generalizar nuestros resultados. En la dindmica, uno aprende
a clasificar soluciones independientemente de los detalles de las ecuaciones que las
mismas satisfacen. Existen, por ejemplo, para sistemas de baja dimensionalidad,
un conjunto finito de modos de encender oscilaciones. Como los comportamientos
temporales de los labios responsables de modular el flujo de aire a la hora de vo-
calizar son regulares, es una hipdtesis sensata asumir que la dimensionalidad de las
ecuaciones que rigen su dindmica es baja. Asumiendo esto, uno puede analizar si
los comportamientos observados son compatibles con alguno de los pocos modos en
que un sistema de baja dimensién puede comenzar a oscilar, e intentar recuperar,
a partir de los datos, pistas que permitan elegir entre uno u otro. A su vez, una
vez identificado el proceso dindmico en juego, es posible investigar si alguno de los
mecanismos fisicos plausibles detras del fend6meno en estudio es compatible con la di-
namica identificada. De este modo, avanzar en el modelado sabiendo que uno podré
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reproducir las propiedades cualitativas de interés. En efecto, procediendo de acuerdo
con esta estrategia, hemos realizado una modificaciéon de los modelos previamente
presentados en la literatura, para ser capaces de elaborar un modelo fisico capaz de
dar cuenta de los sonidos producidos por la especie en estudio. Méas especificamen-
te, hemos realizado una modificaciéon del modelo de modo que el mismo presente
un nuevo régimen dindmico, la aparicion de oscilaciones mediante la bifurcacion
SNILC, capaz de dar cuenta de la relacién observada entre frecuencia fundamental
y contenido espectral en las vocalizaciones de un Diamante Mandarin. A su vez, es-
te resultado tiene una lectura interesante més alla de lo especifico: ilustra en forma
contundente que no toda propiedad de un comportamiento es controlada en forma
independiente por el sistema nervioso. En nuestro ejemplo, contenido espectral y
frecuencia fundamental no son propiedades a sintonizar mediante ajustes especificos
de redes neuronales especificas, sino que se presentan vinculadas por propiedades
biomecéanicas del aparato periférico.

Desde un punto de vista técnico, las oscilaciones encontradas en esta bifurcaciéon
(SNILC) nacen al superar la presion un valor umbral, con una amplitud definida,
frecuencia cero y forma pulsatil. El contenido espectral del sonido generado, depende
de la presion en los sacos aéreos y de la tension de los labios. A medida que éstos
aumentan, el contenido espectral disminuye. Este efecto es mas notorio en las sila-
bas de baja frecuencia. Para los sonidos de alta frecuencia, el uso de control motor
adicional préacticamente no afecta el contenido espectral. Por otro lado, las osci-
laciones nacidas en una bifurcaciéon de Hopf no muestran una dependencia similar
entre contenido espectral y frecuencia. Por ello, los modelos previamente presentados
en la literatura no lograron reproducir las vocalizaciones de especies con un canto
espectralmente méas complejo (Gardner et al., 2001). Este nuevo modelo permite
sintetizar silabas de baja frecuencia y alto contenido espectral, las cuales habian
sido previamente reportadas en trabajos experimentales (Jensen et al., 2007).

La descripcion de este régimen de oscilaciones nacidas en una bifurcaciéon SNILC
en el marco de producciéon vocal, ha sido el primero en la literatura. El modelo
presentado permite el estudio de la produccién del canto en especies que, como el
Diamante Mandarin, presentan un canto méas complejo que el que desarrollan las
estudiadas hasta el momento. Considerando que el mecanismo de fonacion es andlogo
en los humanos, resultara interesante también analizar la relevancia de este régimen
en la fisio-patologia de sus vocalizaciones.

Més alla de las ventajas de la dindmica a la hora de identificar un comportamien-
to, la misma es capaz de generar una herramienta invaluable: las formas normales.
Estas ecuaciones son las més sencillas capaces de presentar una bifurcacién especi-
fica. En un programa como el nuestro, que apunta al aprovechamiento méaximo de
una tecnologia consistente en integrar ecuaciones en tiempo real, la posibilidad de
contar con ecuaciones con un namero minimal de términos, pero capaces de conser-
var propiedades dindmicas especificas, se mostré como una herramienta teérica de
gran valor.

Partiendo de la hipotesis que las caracteristicas acuisticas del sonido sintetiza-
do por el modelo emergen de las bifurcaciones presentes en el mismo, se desarrolld
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un modelo minimal que presenta la misma dindmica. Utilizando este modelo, se
construyé un dispositivo biomimetico que trasforma en tiempo real instrucciones
fisiologicas (actividad en los musculos siringeos) en cancién. Dicho dispositivo, di-
senado en una placa DSP, lee los datos fisiologicos de entrada, integra el modelo
propuesto y genera la salida sonora considerando el filtrado en el tracto superior.

El éxito en la sintesis en tiempo real de canto con caracteristicas espectrales
complejas, como el producido por el Diamante Mandarin, construye confianza en la
siguientes hipotesis adoptadas: Las caracteristicas acusticas dependen de las bifur-
caciones presentes en el modelo. La integraciéon de un modelo minimal es suficiente
para replicar dichas caracteristicas. La tecnologia DSP utilizada cumple los requisi-
tos para la correcta integracion del modelo en tiempo real. Las variables fisiologicas
identificadas pueden comandar exitosamente el modelo de modo de sintetizar canto
en tiempo real.

Si bien esta tesis muestra que algunos aspectos importantes de la fisica involu-
crada en la generacién del canto estdn comprendidos, muchos aspectos quedan por
dilucidar. Hemos podido realizar una integracién exitosa, asumiendo que existen dos
regimenes distintos en juego para generar vocalizaciones de alta y baja frecuencia.
Sin embargo, no hemos podido identificar, en ninguna de las variables que hemos
medido, cudl es el instrumento fisiolégico que opera para transitar de un modo al
otro. Ninguna de las actividades musculares registradas pudo asociarse al cambio de
régimen; ninguna manipulacién intentada pudo inducirla, o eliminarla. Desde el pun-
to de vista estrictamente fisico, el canto del Diamante Mandarin sigue presentando
interrogantes que no hemos agotado.

Desde un punto de vista estrictamente técnico, en esta tesis mostramos que
la tecnologia DSP estéd lista para cumplir con el objetivo propuesto: integrar en
tiempo real ecuaciones inspiradas en la biomecanica, entre los tiempos requeridos
para la toma de datos fisioldgicos. Esto abre una nueva perspectiva para el empleo
de tecnologia DSP en problemas bioldgicos.

En el presente, la tecnologia DSP esté siendo implementada en una gran variedad
de problemas de inspiracién biolégica. Es probable que esta tecnologia se convierta
en una solucién estandar en el desarrollo de aplicaciones biomiméticas. En parti-
cular, las aplicaciones BMI (Brain Machine Interfases) funcionan tipicamente del
siguiente modo: leen variables experimentales y luego realizan anélisis estadisticos
de modo de obtener los pardmetros necesarios para controlar dispositivos periféri-
cos. Dicho enfoque se torna computacionalmente muy demandante. En esta tesis,
la solucién biomimética implementada en el DSP se basa en la integracion de las
ecuaciones que modelan la fisica detras del problema. Se propone que esta estrategia
reduce severamente la demanda computacional, por ende mejorando la capacidad
tecnoldgica actual para aplicaciones biomimeéticas.
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Con el objetivo de estudiar la integracion sensorimotora, el desarrollo de experi-
mentos de feedback auditivo alterado se ha transformado en un objetivo importante
para la comunidad de canto de aves. Experiencias previas han tenido varios inconve-
nientes por tener delays muy largos entre la entrada y la salida del sistema (Leonardo
and Konishi, 1999) o dificultades con la flexibilidad en su implementaciéon técnica
(Zysman et al., 2005). El dispositivo presentado en esta tesis presenta ventajas res-
pecto enfoques anteriores. Primero resuelve técnicamente los problemas de delay y
flexibilidad. Pero ain més importante, su principal ventaja es que intrinsecamente
considera la fisica del problema, por lo que cualquier alteracién que se introduzca en
el mismo tiene implicancias fisiol6gicas. Por ello, este dispositivo abre la posibilidad
de desarrollar experimentos de feedback auditivo precisos y altamente controlados.

Aln més, esta protesis vocal exitosamente controlada en tiempo real con seniales
fisiologicas, puede establecer las bases para el desarrollo de dispositivos similares en
humanos. En ese sentido, el uso de la tecnologia de DSP y la utilizacién de modelos
fisicos, permite facilmente incorporar mejoras incrementales en calidad del sonido
sintetizado. Dichas mejoras se incorporaran al introducir en el modelo progresos en el
conocimiento, tanto de la fisica del proceso como de la fisiologia detras del problema.

El modelado en biologia es un desafio permanente. Existe una minima com-
plejidad por debajo de la cual, la vida, sencillamente no ocurre. Por este motivo,
la construccion de dispositivos biomiméticos cumple una doble funcionalidad: nos
permite imaginar soluciones aplicables a la salud, asi como también comprender si
las hipétesis simplificadoras implicitas en cualquier modelo, son un minimo acep-
table desde un punto de vista conceptual. Esfuerzos como los presentados en esta
tesis muestran, sin embargo, que el avance hacia una visién més cuantitativa de las
ciencias biolégicas es posible y probablemente, sea uno de los pilares de las investi-
gaciones futuras en este campo del conocimiento.






APENDICE A

El Sonograma

El sonograma (o espectrograma) es la representacion en tiempo y frecuencia del
sonido. El eje X representa al tiempo y el eje Y la frecuencia. Los sonidos de baja
frecuencia estan representados cerca de la base y los de alta frecuencia en el sector
superior. En este grafico espectro-temporal del sonido, la informacién de la amplitud
se indica mediante la intensidad en escala de grises, trazas mas oscuras indican am-
plitudes mayores. La escala de grises puede ser reemplazada indistintamente por una
escala de colores. El sonograma es una herramienta ideal para representar el canto
de las aves. Permite facilmente interpretar la estructura temporal de componentes
acusticos. Antes de la introduccion de esta técnica, la interpretacion se realizaba
utilizando onomatopeyas o partituras musicales.

La construcciéon del sonograma se realiza del siguiente modo: se parte la serie
temporal en ventanas equiespaciadas; en cada de las ventanas se calcula la transfor-
mada de Fourier; se calcula el médulo al cuadrado de la transformada y se lo coloca,
en t correspondiente del eje X, como una serie de puntos de distinta intensidad en
el eje Y. Tipicamente, el calculo se realiza sobre una senial discreta, por lo que el
calculo se realiza utilizando la siguiente expresion:

o0
X(m,w) = Z z[n)w[n — m]e 7n
n=—00

donde z[n] es la senal a analizar y w(n] es la funcién que define la ventana. En
este caso m es discreta y w es continua, pero en la mayoria de las aplicaciones, la
trasformada se realiza utilizando una FFT discreta. Existen varias opciones para la
funcién de la ventana. En general, se utiliza una funcién Gaussiana o de Hann. El
ancho de la ventana se ajusta en funcién del sonido. Una ventana mas ancha brinda
precision en el espacio de la frecuencia, pero la pierde en el espacio del tiempo.
Cuando la ventana es angosta la situacién es inversa.

Técnicamente, calculamos el sonograma de la grabaciones utilizando programas
de distribucién libre o mediante una rutina de MATLAB.

» Praat ( http://www.fon.hum.uva.nl/praat/ )
» SND ( http://ccrma.stanford.edu/software/snd/ )

» MATLAB ( S = spectrogram(x) )






Bibliografia

Amador A, Goller F, Mindlin G (2008) Frequency modulation during song in a
suboscine does not require vocal muscles. Journal of Neurophysiology 99:2383. 34

Amador A, Mindlin G (2008) Beyond harmonic sounds in a simple model for
birdsong production. Chaos: An Interdisciplinary Journal of Nonlinear Scien-
ce 18:043123. 35, 36

Arneodo E, Mindlin G (2009) Source-tract coupling in birdsong production. Physical
Review E 79:61921. 15, 18

Basmajian J (1962) Muscles alive. Their functions revealed by electromyography.
Academic Medicine 37:802. 3

Blomgren M, Chen Y, Ng M, Gilbert H (1998) Acoustic, aerodynamic, physiologic,
and perceptual properties of modal and vocal fry registers. The Journal of the
Acoustical Society of America 103:2649. 14

Boersma P, Weenink D (2001) Praat, a system for doing phonetics by computer.
Glot International 5:341-345. 57

Bottjer S, Miesner E, Arnold A (1984) Forebrain lesions disrupt development but
not maintenance of song in passerine birds. Science 224:901. 10

Catchpole C, Slater P, Mann N (2003) Bird song: biological themes and variations
Cambridge Univ Pr. 4

Chassaing R (2002) DSP applications using C and the TMS320C6xz DSK Wiley-
Interscience. 54, 62

Chiel H, Beer R (1997) The brain has a body: Adaptive behavior emerges from
interactions of nervous system, body and environment. Trends in Neuroscien-
ces 20:553-557. 2, 6, 9

Clark G (2003) Cochlear implants: fundamentals and applications Springer Verlag.
3

Daley M, Goller F (2004) Tracheal length changes during zebra finch song and their
possible role in upper vocal tract filtering. Journal of neurobiology 59:319-330.
14, 34

Doupe AJ, Kuhl PK (1999) Birdsong and human speech: common themes and
mechanisms. Annual Review of Neuroscience 22:567-631. 4

Elemans C, Mead A, Rome L, Goller F (2008) Superfast vocal muscles control song
production in songbirds. PLoS ONE 3. 12



74 Bibliografia

Fee M, Shraiman B, Pesaran B, Mitra P (1998) The role of nonlinear dynamics of
the syrinx in the vocalizations of a songbird. Nature 395:67-71. 14

Fletcher N, Tarnopolsky A (1999) Acoustics of the avian vocal tract. The Journal
of the Acoustical Society of America 105:35. 13

Gardner T, Cecchi G, Magnasco M, Laje R, Mindlin G (2001) Simple motor gestures
for birdsongs. Physical Review Letters 87:208101. 11, 16, 23, 35, 66, 67

Gardner T, Naef F, Nottebohm F (2005) Freedom and rules: the acquisition and
reprogramming of a bird’s learned song. Science 308:1046. 21

Goldman S, Nottebohm F (1983) Neuronal production, migration, and differentia-
tion in a vocal control nucleus of the adult female canary brain. Proceedings of
the National Academy of Sciences USA 80:2390-2394. 5

Goller F, Cooper B (2004) Peripheral motor dynamics of song production in the
zebra finch. ANNALS-NEW YORK ACADEMY OF SCIENCES pp. 130-152.
13, 27, 56, 60

Goller F, Daley M (2001) Novel motor gestures for phonation during inspiration en-
hance the acoustic complexity of birdsong. In Proceedings. Biological sciences/The
Royal Society, Vol. 268, p. 2301. The Royal Society. 14

Goller F, Larsen ON (1997) A new mechanism of sound generation in songbirds.
Proceedings of the National Academy of Sciences 94:14787-14791. 12, 66

Goller F, Mallinckrodt M, Torti S (2004) Beak gape dynamics during song in the
zebra finch. Developmental Neurobiology 59:289-303. 15, 24

Goller F, Suthers R (1996) Role of syringeal muscles in controlling the phonology
of bird song. Journal of neurophysiology 76:287. 14, 66

Golubitsky M, Stewart I, Buono P, Collins J (1999) Symmetry in locomotor central
pattern generators and animal gaits. Nature 401:693-695. 1

Guckenheimer J, Holmes P (1990) Nonlinear oscillations, dynamical systems, and
bifurcations of vector fields Springer. 35, 42

Hartley R, Suthers R (1989) Airflow and pressure during canary song: direct evi-
dence for mini-breaths. Journal of Comparative Physiology A: Neuroethology,
Sensory, Neural, and Behavioral Physiology 165:15-26. 13

Hofbauer J, Sigmund K (1988) The theory of evolution and dynamical systems.
Mathematical aspects of selection. CAMBRIDGE UNIVERSITY PRESS, NEW
YORK, NY(USA). 1988. . 1

Horowitz P, Hill W (1989) The art of electronics Cambridge Univ Pr. 49, 52



Bibliografia 75

Izhikevich E (2006) Dynamical systems in neuroscience: The geometry of excitability
and bursting The MIT press. 1, 29

Jarvis E, Ribeiro S, Da Silva M, Ventura D, Vielliard J, Mello C (2000) Behaviourally
driven gene expression reveals song nuclei in hummingbird brain. Nature 406:628.
9

Jensen K, Cooper B, Larsen O, Goller F (2007) Songbirds use pulse tone register
in two voices to generate low-frequency sound. Proceedings of the Royal Society
B 274:2703. 14, 27, 56, 67

Junge D Nerve and muscle excitation. Cambridge, MA . 3
Keener J, Sneyd J (2008) Mathematical Physiology: Cellular Physiology Springer. 1

Kempermann G, Wiskott L, Gage F (2004) Functional significance of adult neuro-
genesis. Current opinion in neurobiology 14:186-191. 5

King A (1989) Functional anatomy of the syrinx. Form and function in
birds 4:105-192. 10

Konishi M (1965) The role of auditory feedback in the control of vocalization in the
white-crowned sparrow. Zeitschrift f
ir Tierpsychologie 22:770-783. 4

Laje R, Gardner T, Mindlin GB (2002) Neuromuscular control of vocalizations in
birdsong: a model. Physical Review F 65:51921. 17, 23, 33

Laje R, Mindlin G (2005) Modeling source-source and source-filter acoustic inter-
action in birdsong. Physical Review E 72:36218. 18

Larsen ON, Goller F (1999) Role of syringeal vibrations in bird vocalizations. Proc.
R. Soc. Lond. B 266:1609-1615. 11, 12, 58

Larsen O, Goller F (2002) Direct observation of syringeal muscle function in song-
birds and a parrot. Journal of Experimental Biology 205:25. 12

Lebedev M, Nicolelis M (2006) Brain—machine interfaces: past, present and future.
TRENDS in Neurosciences 29:536-546. 3

Leonardo A, Konishi M (1999) Decrystallization of adult birdsong by perturbation
of auditory feedback. Nature 399:466-469. 69

Margoliash D (1997) Functional organization of forebrain pathways for song pro-
duction and perception. Journal of neurobiology 33:671-693. 5

Marler P (1970) A comparative approach to vocal learning: song development
in white-crowned sparrows. Journal of Comparative and Physiological Psycho-
logy 71:1-25. 4



76 Bibliografia

May R, Oster G (1976) Bifurcations and dynamic complexity in simple ecological
models. The American Naturalist 110:573. 1

McCasland J, Konishi M (1981) Interaction between auditory and motor activi-
ties in an avian song control nucleus. Proceedings of the National Academy of
Sciences 78:7815. 9

Millan J, Renkens F, Mourinio J, Gerstner W (2004) Noninvasive brain-actuated
control of a mobile robot by human EEG. IEEE Transactions on Biomedical
Engineering 51:1026-1033. 3

Mindlin GB, Solari HG, Natiello MA, Gilmore R, Hou XJ (1991) Topological analy-
sis of chaotic time series data from the belousov zhabotinskii reaction. Journal of
Nonlinear Science 1:147-153. 29

Mindlin G, Gardner T, Goller F, Suthers R (2003) Experimental support for a
model of birdsong production. Physical Review E 68:41908. 21, 23, 35, 58

Mindlin G, Laje R (2005) The physics of birdsong Springer Verlag. 12, 19, 22, 29,
66

Nottebohm F, Stokes T, Leonard C (1976) Central control of song in the canary,
Serinus canarius. J Comp Neurol 165:457-486. 9

Nowicki S (1987) Vocal tract resonances in oscine bird sound production: evidence
from birdsongs in a helium atmosphere . 18

Paja C, Romero A, Giral R (2007) Evaluation of Fixed-Step Differential Equations
Solution Methods for Fuel Cell Real-Time Simulation In Clean Electrical Power,
2007. ICCEP’07. International Conference on, pp. 480-487. 62

Perelson A (2002) Modelling viral and immune system dynamics. Nature Reviews
Immunology 2:28-36. 1

Poole J, Tyack P, Stoeger-Horwath A, Watwood S (2005) Elephants are capable of
vocal learning. Nature 434:455-456. 4

Press W, Teukolsky S, Vetterling W, Flannery B (1992) Numerical recipes in C
Cambridge Univ. Press Cambridge MA, USA:. 55, 62

Randall D, Burggren W, French K, Eckert R (2001) Eckert animal physiology:
mechanisms and adaptations, chapter 10 WH Freeman. 11

Riede T, Suthers R, Fletcher N, Blevins W (2006) Songbirds tune their vocal tract
to the fundamental frequency of their song. Proceedings of the National Academy
of Sciences 103:5543. 18

Sanz J, Arneodo EM, Mindlin GB (2009) Source-tract interactions in zebra finch
beak dynamics. 15



Bibliografia 77

Schlick T (2002) Molecular modeling and simulation Springer New York. 1

Sitt J, Aliaga J (2007) Versatile biologically inspired electronic neuron. Physical
Review E 76:51919. 62

Sitt J, Amador A, Goller F, Mindlin G (2008) Dynamical origin of spectrally rich
vocalizations in birdsong. Physical Review E 78:11905. 41

Smith S (1999) The scientist and engineer’s guide to digital signal processing . 54

Smolen P, Baxter D, Byrne J (2000) Mathematical modeling of gene networks.
Neuron 26:567-580. 1

Solari H, Natiello M, Mindlin G (1996) Nonlinear dynamics: a two-way trip from
physics to math Taylor & Francis. 42

Spiro J, Dalva M, Mooney R (1999) Long-range inhibition within the zebra finch
song nucleus RA can coordinate the firing of multiple projection neurons. Journal
of neurophysiology 81:3007. 5, 11

Strogatz S (2001) Nonlinear dynamics and chaos: With applications to physics,
biology, chemistry, and engineering Perseus Books. 18, 29, 44

Suthers R (2001) Peripheral vocal mechanisms in birds: are songbirds special?
Netherlands Journal of Zoology 51:217-242. 10, 12

Suthers R, Goller F, Pytte C (1999) The neuromuscular control of birdsong. Philo-
sophical Transactions of the Royal Society B: Biological Sciences 354:927. 12

Tchernichovski O, Mitra P, Lints T, Nottebohm F (2001) Dynamics of the vocal
imitation process: how a zebra finch learns its song. Science 291:2564. 14

Thorpe W (1958) The learning of song patterns by birds, with especial reference to
the song of the Chaffinch Fringilla coelebs. Ibis 100:535-570. 5

Titze I Principles of voice production. 1994. 11

Titze I (1988) The physics of small-amplitude oscillation of the vocal folds. J Acoust
Soc Am 83:1536-1552. 16, 39

Tomlin C, Axelrod J (2007) Biology by numbers: mathematical modelling in deve-
lopmental biology. Nature reviews genetics 8:331-340. 1

Vicario D (1991) Contributions of syringeal muscles to respiration and vocalization
in the zebra finch. J. Neurobiology 22:63-73. 14, 34, 37, 52

Webb B, Consi T (2001) Biorobotics: methods and applications AAAI Press/MIT
Press. 2



78 Bibliografia

Wessberg J, Stambaugh C, Kralik J, Beck P, Laubach M, Chapin J, Kim J, Biggs
S, Srinivasan M, Nicolelis M (2000) Real-time prediction of hand trajectory by
ensembles of cortical neurons in primates. Nature 408:361-365. 3

White SA (2009) Genes and vocal learning. Brain and Language In Press, Corrected
Proof:—. 6

Williams H (2004) Birdsong and singing behavior. Ann. N.Y. Acad. Sci. 1016:1-30.
14

Yu AC, Margoliash D (1996) Temporal hierarchical control of singing in birds.
Science 273:1871-1875. 10

Zrenner E (2002) Will retinal implants restore vision? Science 295:1022-1025. 3

Zysman D, Méndez J, Pando B, Aliaga J, Goller F, Mindlin G (2005) Synthesizing
bird song. Physical Review E 72:51926. 49, 62, 63, 69

Templado para IXTgXobtenido de http://olivier.commowick.org/thesis-template.php



	Portada
	Resumen
	Abstract
	Agradecimientos
	Índice general
	1. Introducción
	2. Canto de aves
	3. Diamante Mandarín
	4. Biomimética vocal
	5. Conclusiones
	A. El Sonograma
	Bibliografía

