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Biomimética vocal

Resumen

El canto de las aves es un modelo para comportamiento vocal aprendido con
gran similitud al proceso de aprendizaje y produccion vocal en humanos. El canto
es producido en el érgano vocal, la siringe, mediante la coordinada interaccion de dos
sistemas motores: los masculos que controlan la siringe y los musculos respiratorios.
El canto esta compuesto por elementos acusticos llamados silabas, cada silaba posee
caracteristicas propias. Mientras que algunas especies presentan (nicamente silabas
tonales, otras como el Diamante Mandarin Taeniopygia 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 indicacion de
la dinamica presentada por su aparato vocal. Mediante el modelado tedrico, esta
dinamica es capturada en un modelo matematico de baja dimensién. La variacion
de contenido espectral no es el resultado de un control activo central de esta carac-
teristica acustica, sino que emerge de la dinamica intrinseca de la siringe.

A partir de los modelos tedricos desarrollados de la biomecéanica de la siringe,
se disefio un dispositivo biomimético, capaz de reemplazar el 6rgano vocal del ave.
Se desarrollo una siringe electrénica capaz de generar canto mediante la transduc-
cion de instrucciones sioldgicas. La salida del dispositivo respeta las caracteristicas
acusticas del canto natural del ave. Este dispositivo electronico integra digitalmente
las ecuaciones de la dindmica de la siringe, constituyendo una solucién robusta para
generar vocalizaciones con control siolégico en tiempo real.

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

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



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 di erent 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 nchTaeniopygia gutta-
ta), that the broad range of upper harmonic content in di erent low frequency song
elements is the ngerprint 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
e cient solutions.

Keywords: Birdsong. Motor control. Nonlinear dynamics. Zebra Finch.
Biomimetic device



Para Gise y Uri






Agradecimientos

Es sorprendente cdmo uno empieza a escribir esta pagina mucho antes de em-
pezar el trabajo. Cinco afios pueden ser un periodo importante en la vida de una
persona, como también lo es lo que traemos en la mochila cuando arrancamos. En
esa direccion quiero comenzar agradeciendo a mis padres, todo lo que pude lograr
es gracias a ellos. Hoy me toca estar del otro lado del mostrador y valoro aun mas
todo lo que me dieron.

A Violeta y Rosa por los mimos desde chiquito. A Jack, se te extrafia. A Pepe,
mas que un abuelo, un mejor amigo. Gracias por estar siempre a mi lado. A mis
hermanas Denise, Jordana y Nicole, amigas, compafieras, compinches. Ayer, hoy,
siempre, cerca o lejos nuestra relacion serd cada vez mas fuerte. No olviden que
estaré siempre para ustedes.

A Silvia, Damian y Michelle gracias por hacerme uno mas de la familia. A Jorge,
sentimos tu apoyo desde donde estés. A los amigos, los que llegan a nuestra vida
para compartir. Los que estan cerca, los que se tuvieron que ir lejos. Gracias por
acompafiarme.

A la Universidad de Buenos Aires, la Facultad de Ciencias Exactas y Naturales,
por darme una formacion libre y de excelencia. A Jorge Aliaga por abrirme las
puertas para iniciar mi doctorado, por con con ar en mi. A Mariano Sigman, por
renovarme las ganas, por abrirme una puerta al futuro. Te doy mi palabra que la
voy a dejar chiquita.

A todo el Laboratorio de Sistemas Dinamicos. Un gran grupo de gente. Jorge
y Ana, gracias por compartir todo el camino. Marcos, tu aporte me llena de dicha.
Zeque, un socio perfecto. Lean, gracias por la frescura. A los juniors, recuerden que
el LSD es como de la familia y como tal hay que cuidarlo. Para todos ustedes, esta
frase de Serrano:Y en el futuro espero, comparfiero, hermanos, ser un buen tipo,
no traicionaros. Que el vértigo pase y que en vuestras ventanas luzca el sol cada
mafnana.

A mi director Gabriel, poca gente merece ser reconocida como un maestro que te
da la vida. Gabriel, vos lo mereces. Mas alla de la ciencia y de la admiracién de estos
afios, me llevo haber aprendido a ser una mejor persona. Gracias por la paciencia.

Por ultimo, y mas importante, a quienes hacen mi regreso a casa todos los dias.
Quienes me han apoyado en todo momento, los dias buenos y los no tanto. Por los
momentos felices y por estar también muy juntos cuando no sale el sol. Gracias por
formar parte de mi vida, por acompafarme en todas las aventuras. Los amo con
todo el corazon.






Indice general

1. Introduccion

1.1. Cuanti cacion, modelado matematico y biologia. . . . . ... .. ..

1.2. Biomimética. . . . . . . . . .

1.2.1. Biorobética . . ... ... ... .. ..
1.2.2. Neuroprostética. . . . ... ......

1.3. Cantode AvesS. . . . . . . .
1.4. Estatesis . . . . . . . .

2. Canto de aves
2.1. Fisiologiadel cantodelaaves . ... .. ..
2.1.1. Instrucciones centrales. . . . . . . ..
2.1.2. El aparato periférico. . . . .. .. ..
2.2. Modelos fisicos para el canto de aves . . . .
2.2.1. Filtrado en el tracto vocal . . . . . ..

2.2.2. Validacion experimental de los modelos. . . . . ... .. ..

3. Diamante Mandarin
3.1. Estudio experimental. . . . ... .. .. ...
3.2. Un nuevo mecanismo dinamico. . . . .. ..
3.3. Andlisis dinamico. . . ... ... .. .. ...
3.4. Variables de control de las vocalizaciones. .

4. Biomimética vocal
4.1. Modelo simplicado . ... ..........
4.1.1. Analisis dinamico. . . ... ... ...
4.1.2. Escalatemporal . ... ........
4.2. Siringe analdégica. . . . ... ... .. ....
4.3. Siringedigital . . . . ... ... .. ......

4.4. Desarrollo de canto sintético. . . . . ... ..
4.5. Instrucciones sioldgicas conduciendo el DSP

5. Conclusiones
A. El Sonograma

Bibliografia

~Nh OWDNNPRPRE

© © ©

10
16
18
21

23
24
29
35
37

41
41
42
44
49
54
54
56
62

65

71

73






Capitulo 1
Introduccion
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1.4. Estatesis . . . . . . . . @

1.1. Cuanti cacion, modelado matematico y biologia

La aplicacién de analisis cuantitativos en problemas biologicos tiene una larga
historia, particularmente en la siologia. Mas recientemente, el vertiginoso aumento
en la cantidad de datos experimentales bioldgicos ha hecho imperativo el trabajo in-
terdisciplinario. El analisis cuantitativo y el modelado han ejercido una importante
in uencia en las siguientes areas de las biologia: organizacién celulakgdener and
Sneyd 2008, ecologia y ecosistemasMay and Oster, 1976, evolucién y diversidad
(Hofbauer and Sigmund 1988, organizacion y expresion del genomaSmolen 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, 200§. Dentro de esta Ultima area resulta de interés
el uso del modelado matematico para explicar la emergencia de comportamiento
complejo a partir de instrucciones neuronales de comando sencillaSdglubitsky et
al., 1999.

Naturalmente, emergen barreras naturales de comunicacion entre las discipli-
nas. Durante mucho tiempo la biologia ha buscado desarrollar modelos verbales que
describan los fenbmenos 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 mateméticos, son reduccionistas y tienden a menospreciar
la diversidad reduciendo la descripcion a su minima expresion. El balance se logra
cuando el modelo captura la esencia de las interacciones presentes, identi ca los
parametros relevantes e interpreta sus resultados en el marco de las observaciones
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experimentales.

Al analizar el aporte de los modelos matematicos en la biologia (y en cualquier
otra disciplina) resulta importante responder a la siguiente pregunta: ¥Cuando re-
sulta util el modelado matematico? Para responder a esta pregunta me atrevo a
recurrir a la frase acufiada por Korzybski: El mapa no es el territorio. Es im-
portante recordar que el modelo es una representacién del fenémeno. La virtud del
modelo sera que su capacidad de sintesis elegante nos ayude a identi car y entender
los mecanismos fundamentales que conforman el proceso estudiado.

En la practica solo podremos medir la utilidad de un modelo matematico 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 su cientemente novedosas y deben invitarnos a volver al modelo experimental
para testearlas.

1.2. Biomimética

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

1.2.1. Biorobética

La biorobética tiene como objetivo el desarrollo de robots utilizando como inspi-
racion a los organismos bioldgicos. Considerando el n buscado en estos desarrollos,
debemos dividir el area en dos. Llamaremos a la primera, robotica biologicamente
inspirada. El foco principal de esta disciplina es la aplicacion de ideas biologicas
para solucionar problemas tecnoldgicos. 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 e caces y exibles 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 locomocion
inspirada en insectos y algoritmos de busqueda basados en el comportamiento de
fonotaxis en los grillos §Vebb and Consj 2007).

En el caso del modelado biorobético el objetivo es mas académico. Del mismo
modo que en cualquier otro modelo bioldgico, la intencién es poder entender mejor
las observaciones comportamentales y las mediciones neurobioldgicas. Es creciente
en la comunidad cienti ca la idea de que el comportamiento animal debe ser com-
prendido no solo desde el sistema nervioso, sino desde la dinamica de su interaccién
con un cuerpo efector periférico y un medio ambienteGhiel 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 interseccidon de la neurociencia y la
ingenieria biomédica. Su principal interés es el desarrollo de prétesis comandadas
por instrucciones neurales. Las prétesis neurales son una serie de dispositivos que
pueden sustituir funciones motoras, sensoriales o cognitivas que pueden haber sido
dafiadas, ya sea por un traumatismo o por una enfermedad. El ejemplo fundacional
de estos dispositivos es el de los implantes coclear€grk, 2003. Dicho dispositivo
integra las acciones originalmente realizadas por una serie de 6rganos: ltrado por el
conducto auditivo, acondicionamiento de la sefal por el oido medio y analisis espec-
tral por la coclea. Resumiendo su funcionamiento, el dispositivo colecta los sonidos
mediante un micréfono externo, procesa la sefial usando un modelo de los érganos
involucrados y estimula el nervio auditivo mediante un arreglo de microelectrodos
implantados en el mismo. Otro ejemplo mas reciente, pero no aun tan exitoso, es
el de las prétesis visuales que permiten una recuperacion parcial de la visiébn en no
videntes (Zrenner, 2002.

Un caso particular de neuroprostética es el de las prétesis motoras para el control
consciente del movimiento, llamadobrain 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 mecanico 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
0 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 especi cas\essberg 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 electroencefalogra cas (EEG)Millan et al.
2009. 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 masculo, o mediante
electrodos de super cie.
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1.3. Canto de Aves

El canto de las aves es uno de los sonidos mas 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 10000especies 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 unicos modelos en el reino animal
para el aprendizaje vocal en los humanosDoupe and Kuhl, 1999. Dentro de los
mamiferos el aprendizaje vocal esta muy poco extendido. Solo los humanos, los ce-
taceos (ballenas y del nes), pocas especies de murciélagos y los elefanfesofe 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 ),
ademas 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 adquisicion 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-
ci cos (de su misma especie), los mismos logran reproducir el canto de sus tutores.
Por otro lado, si se los cria bajo aislacién acustica o bajo la tutela de adultos de
otra especie desarrollan canciones muy distintas a las tipicas de su espedita(er,
1970.

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

Una vez nalizada la segunda etapa, los humanos pueden seguir modi cando sus
vocalizaciones. Sin embargo, en las aves esta capacidad es variada. Existen especies,
como el Diamante Mandarin (Taeniopygia guttata), que cristalizan su canto al
nalizar la segunda etapa y no vuelven a incorporar nuevas silabas. 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 generacion de sonido involucra mecanismos fisicos
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analogos. La génesis del sonido implica el paso de un ujo 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 ujo de aire trans ere energia a las membranas
induciéndolas a vibrar. Las vibraciones modulan la presion en la base del tracto vo-
cal generando asi el sonido. El tracto vocal esta compuesto por estructuras analogas
en aves y humanos. En ambos casos el tracto Itra, 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 automatica utili-
zando simplemente un micréfono, una placa de adquisicion y una PC. Desde la
introduccién por Thorpe de la técnica de sonogramasThorpe, 1958, el ana-
lisis espectrogra co de grabaciones de canto se ha simpli cado notablemente
(ver una explicacion de la herramienta en el apéndicA);

= 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 méas populares. De ese modo es posible introducir técnicas experi-
mentales novedosas en un ambiente controlado;

» la descripcion de los circuitos neuronales que controlan la produccién y el
aprendizaje del canto permite intentar identi car su funcion especica y la
interaccion entre ellos. Los circuitos estdn compuestos por un pequefio numero
de nucleos interconectados Nlargoliash, 1997 Spiro et al.,, 1999. Diversos
laboratorios han desarrollado técnicas que permiten registrar la actividad en
estos nucleos 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 teorias mas arraigadas en neurociencia:
que el sistema nervioso adulto tiene un numero jo 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, 2009;
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= el 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: ¥scuédnta complejidad esta presente en las
instrucciones? y ¥cuanta emerge de la interaccion entre las instrucciones cen-
trales, la siologia de las estructuras periféricas y el medio ambiente?Chiel
and Beer, 1997;

» el proceso de aprendizaje implica una integracion sensorimotora. Esto brinda
la oportunidad de estudiar el feedback auditivo de sus propias vocalizaciones
gue el ave modi ca 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
identi cado un pequefio grupo de genes, cuyos circuitos de activacion estan
relacionados con el aprendizaje vocal tanto en humanos como en avigh(te,
2009.
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1.4. Esta tesis

Esta tesis esta dedicada a continuar el estudio de los mecanismos fisicos en la fo-
nacién en las aves y analizar las aplicaciones del conocimiento aprendido al desarrollo
de dispositivos biomiméticos. Para ello utilizamos modelos matematicos para descri-
bir el comportamiento del érgano vocal. Usando herramientas de dinamica 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 sioldgicas.

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 érgano 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 fonacién. Se identi ca el régimen dinami-
co y los parametros relevantes para la sintesis de sonidos en el modelo. Finalmente,
se presenta la hipétesis de que gran parte de la complejidad espectral encontrada es
una indicacion de las propiedades no-lineales de la siringe.

Capitulo 4: Desarrollo de dispositivo biomimético vocal

En este capitulo, se presenta la implementaciéon de un equipamiento biomimé-
tico vocal para el Diamante Mandarin. Para ello se utiliza el modelo desarrollado
en el capitulo anterior. Se identi can las variables sioldgicas necesarias para poder
comandar el modelo. Las sefales siolégicas se adaptan adecuadamente para intro-
ducirlas en el dispositivo. De ese modo se logra comandar el mismo en tiempo real
mediante instrucciones sioldgicas 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 6rganos periféricos que lo ejecutan y la interaccion entre ambos. Luego
estudiaremos el aporte desde la fisica para comprender los mecanismos presentes en
la generacion de canto en el érgano vocal.

2.1. Fisiologia del canto de la aves

El estudio de la siologia del canto de las aves puede dividirse en dos areas: la de
las instrucciones centrales que controlan la ejecucion del proceso y la respuesta de
los aparatos periféricos responsables de la mecanica del canto. EI comportamiento
emerge de la interaccion 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 interaccion 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 nucleos neuronales especi cos en el cerebro necesarios para
la produccién de canto aprendido, a partir de los dé cits en el comportamiento vocal
producidos al lesionar distintas areas del cerebroNpttebohm et al., 1979. El es-
tudio del funcionamiento de dichos ndcleos continu6 con los primeros experimentos
de electro siologia realizados durante el cantoicCasland and Konishj 1981). Mas
recientemente, el uso de técnicas moleculares y comportamentales han sido Utiles
para descubrir la existencia de los mismos grupos neuronales en colibrigarfis et
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al., 2000.

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

Basicamente, la via motora estd compuesta por dos nucleos: HVC (pbwypers-
triatum ventrale pars caudaleaunque posteriormente rebautizadaHigh Vocal Cen-
ter) y el RA (por robustus nucleus of the archistriatun). El HVC envia instrucciones
al RA, quien a su vez envia instrucciones a multiples nucleos: el nicleo traqueosirin-
geo (o nXlIts), que inerva los musculos siringeos; y una serie de nlcleos respiratorios
(PAm y RAm) responsables del control de dicho proceso (ver un esquema de los
nucleos en la Figura2.1). HVC y RA estéan vinculados al programa del canto, or-
ganizados jerarquicamente: microestimulaciones en HVC llevan a una interrupcién
y reinicio general del canto mientras que el mismo procedimiento en RA lleva a
alteraciones transitorias del canto {fu and Margoliash, 1996. De este modo, HVC
tendria una funcién de plani cacion general del canto y RA la ejecucién de dicho
plan.

La via AFP conecta indirectamente HVC y RA como se muestra en la Figura
2.1 Lesiones en los nlcleos que conforman dicha via no alteran el canto en forma
inmediata pero afectan la capacidad de aprendizaje de las aveBdttjer et al. , 1984).

La via esta formada por tres nucleos: el area X, DLMrfiedial nucleus of the dorsala-
teral thalamus) e IMAN ( lateral magnocellular nucleus of the anterior neostratuh

Si bien existen observaciones parciales que reportan el funcionamiento de esta via,
aun no ha sido posible componer una teoria para su comportamiento global.

2.1.2. El aparato periférico

El estudio del aparato periférico tiene como n 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 ubicacion y morfologia varia entre
especiesKing, 1989. Pueden clasi carse en las que tienen una Unica fuente sonora
y las que tienen dos fuentes sonoras. En las primeras la siringe esta ubicada en la
trdquea y esta presente en loros y palomas. La segundas pueden dividirse en dos
tipos: las bronquiales (como las de pinglinos y lechuzas) y las traqueo-bronquiales
(presentes en todo el suborden oscinosB(thers 2001). Esta Ultima se encuentra
ubicada en el lugar donde con uyen los dos bronquios primarios formando la tra-
guea. Esta clase de siringe resulta de nuestro interés ya que es el caso de estudio en
esta tesis. ElI Diamante Mandarin presenta una siringe de este tipo. Se presenta un
esquema de la siringe en la Figur&.2
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Figura 2.1: Esquema de los nicleos que conforman el sistema de control del canto. En la
via motora los ndcleos se indican con 6valos solidos y las conexiones con echas continuas.
Para la via anterior (AFP) los nlcleos se indican con évalos huecos y las conexiones con
echar rayadas. Modi cado de Spiro et al. (1999.

Actualmente existe acuerdo en la comunidad cienti ca 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 ujo de aire impulsado por los sacos aéreos durante las vocalizaciones.
Este proceso es analogo al que ocurre en las cuerdas vocales de los humaritze(
Gardner et al., 200]). 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 cefalico de los bronquios (LL y ML en la Figurd.2)(Larsen
and Goller, 1999.

Como se puede ver en la Figur&.2 existe una gran cantidad de musculos que
actlan 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
musculos se estudia principalmente mediante el uso de la técnica de electromiografia.
En dicha técnica se registra la actividad mecanica de los misculos en forma indirecta
mediante la actividad eléctrica en los mismos Randall et al., 200]). Si bien la
funcion especi ca de cada musculo y la interaccion entre ellos aun no esta del todo
develada, se puede relacionar la actividad de los misculos ventrales con la frecuencia
de oscilacidn de los labios y la actividad de los musculos 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 musculos involucrados
en la produccion del canto las abreviaturas son: vSsynrigealis ventralis; dS, synrigealis
dorsalis; TL, tracheolateralis; dTB, tracheobronchialis dorsalis ST, sternotrachealis; vTB,
tracheobronchialis ventralis Modi cado de Mindlin and Laje (2009 con autorizacion del
autor

La actividad de los masculos 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 masculos se contraen y los labios se acercan,
generando una obstruccion parcial del limen bronquial. Cuando la presion supera
un umbral los labios comienzan a oscilar, generando asi el soniddd|ler 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 siringel(arsen and Goller 2002).

Por otro lado los musculos ventrales regularian la frecuencia de oscilacion de los
labios. Se ha encontrado en canarios y cardenales una correlacion entre la actividad
de los musculos ventrales y la frecuencia fundamental de oscilacié8uthers 2001).

El mecanismo de control resultaria de la modi cacién en la tensién de los labios.

Las propiedades mecanicas de los misculos de la siringe merecen una mencion
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 muasculos super 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 muasculos de la siringe sino que también en forma coordinada debe controlar un
conjunto de musculos que regulan el sistema respiratoridcS(ithers 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 presién en los sacos aéreos en el
momento de la vocalizacion.

sistema respiratorio aviar es mas complejo que el de los humanos. Los pulmones
son rigidos y el control de la ventilacion se produce por unas estructuras exibles
llamadas sacos aéreos. El control de la presion en los sacos aéreos esta dado por los
musculos respiratorios. La gran mayoria de los sonidos generados en por las aves se
produce durante la fase espiratoria del ciclo respiratorio. Durante la generacién de
canto la presion en los sacos aéreos aumenta alrededor de un orden de magnitud res-
pecto de la respiracion 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 simultaneamente el sonograma de
un registro tipico de vocalizacion de Diamante Mandarin y la presiéon 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 ampli cacién de ciertas bandas de
frecuencias de sonido emitido por la siringe y la atenuacién de otras. El tracto vocal
posee musculatura que potencialmente permitiria modi car su con guracion. De ese
modo el ave tiene mecanismos para lograr un control activo del Itrado Fletcher
and Tarnopolsky, 1999. Analizaremos con mayor detalle el proceso de Itrado en
la seccion2.2.1

2.1.2.1. Fisiologia de la periferia en Diamante Mandarin

En su revisién de 2004 Goller y Cooper hicieron una sintesis de la dinamica 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 silabas las cuales son repetidas un niamero
variable de veces Williams, 2004 (ver Figura 2.3). Las vocalizaciones pueden ser
clasi cadas en dos grupos: las de baja frecuencia fundamental (400-86{x) con
gran rigueza espectral y las de alta frecuencia fundamental (34Hz) con compor-
tamiento espectral tonal. Analizaremos en mucho mayor detalle la relacion 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 reportd que dichas vocalizaciones se produ-
cen mediante una dindmica de oscilaciones pulsatiles de los labio¥(sen et al,
2007. Dicha dindmica ha sido también reportada en humanos Elomgren et al.,
1999 siendo responsable del registro vocal mas bajo, llamadmcal fry. Una de las
caracteristicas mas importantes de este registro es la independencia de escala, es
decir, la decorrelacion entre las dimensiones fisicas del érgano fonador con la fre-
cuencia de oscilaciéon. Esta independencia de escala explicaria un fenémeno que por
mucho tiempo intrigd a los investigadores; como un ave tan pequefa puede emitir
vocalizaciones de tan baja frecuencia.

El aporte relativo de cada fuente de la siringe en el canto fue cuanti cado regis-
trando el ujo aéreo en cada bronquio. Para ello se insertaron termistores con gu-
rados como sensores de ujo en el [limen de los bronquioSdller and Daley, 2007).
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 reporto que las vocalizaciones de alta
frecuencia son emitidas en forma exclusiva por la fuente derecha. La clasi cacion 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
duracion del resto de las silabas.

Los patrones de activacion de los musculos siringeos en Diamante Mandarin di-
eren 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 frecuenchd(
cario, 199]). Este resultado es contradictorio con lo observado en otras aves oscinas
(Goller and Suthers 1996. Por ello se requiere estudiar con mas detalle cémo 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., 2007).

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

Yendo mas alla de esta hipétesis, ciertas caracteristicas acusticas del canto pue-
den interpretarse como manifestaciones de fendmenos no lineales caracteristicos de
los sistemas no lineales realimentado®\¢(neodo and Mindlin, 2009. Resultados ex-
perimentales muy recientemente obtenidos en el Laboratorio de Sistemas Dinamicos
sugieren que algunas silabas la apertura del pico puede ser utilizada como un me-
canismo de control de la fonacion $anz 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 consideracién de todas las fuentes potenciales para la emergencia de compleji-
dad en el canto de las aves di culta extraordinariamente el tratamiento teérico global
del problema. Sin embargo, trabajo tedrico reciente sugiere un modo de distinguir
qgué parte de la complejidad del canto emerge de propiedades nolineales intrinsecas
de su 6rgano fonador, de la interaccién con las instrucciones centrales y el medio
ambiente. En esta seccidon haremos una revision 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 posicion
relativa adecuada y que exista un ujo 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 aparicion de oscila-
ciones auto-sostenidasTitze, 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 combinacién de dichos movimientos
es necesaria para la aparicion de oscilaciones.

Si consideramos gque el ave se encuentra espirando en el momento de la vocaliza-
cion, la presion por debajo de los labios es mayor que la atmosférica y la presion por
encima de los labios es practicamente igual a la atmosférica. La combinacién que
permite la aparicién de oscilaciones es tal que los labios tengan un per | divergente
cuando se acercan y mas plano cuando se alejan. De ese modo la presion 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.4), la dinAmica de
los labios puede modelarse como,

dx

a = ant X+ o (2.1)
dx

a = ag+ X a0 (2.2)

donde a; y ap son las separaciones medias de los labios correspondientes a los ex-
tremos superior e inferior respectivamente (ver Figur&.4). El parametro , corres-
ponde al tiempo que le toma a la onda labial propagarse la mitad de la dimension
vertical del labio, ap; y agy 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
presion media en los labios como,
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Figura 2.4: Esquema de pardmetros del modelo y dindmica de movimiento de los labios

siringeos. En (a) se indican pardmetros del modelo. En el paneles (b1) 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 combinacion de movimientos (bl) y (b2) necesarios para generar
oscilaciones auto-inducidas.

a2
al
donde psyp corresponde a la presion subsiringea.

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

); (2.3)

Pmedia = Psub(1

dx
5w =Y (2.4)
dy _ 2 at2y |

ma = kx by cxy go+ aIabpsubm- (2.5)

Donde m corresponde a la masa del labio. El primer término corresponde a la
fuerza de restitucion de los labios. En este término el parametrk esta asociado la
tension. El segundo término representa la disipacion del sistema modelada a través
del pardmetro de disipacionb. El tercer término, también una disipacion no lineal,
se torna relevante cuandax 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 gy representa una fuerza independiente a la dinamica de los labios la cual
modela el gating muscular activo [aje et al., 2002.
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Finalmente, el Gltimo término describe la fuerza actuando debido a la presiéon
inter-labial. Dicho termino se calcula reemplazando las ecuacion@ly 2.2 en 2.3.

El parametro a = a; a, dene la posicion prefonatoria. La fuerza se calcula
multiplicando la presién por el area labial representada poByap.

Este modelo tiene la caracteristica que, aun siendo una representacion de baja
dimension del problema, sus parametros tienen representacion biolégica directa. El
control del sonido generado por el modelo se logra mediante la modulacion lenta de
los parametrosk, go Y psub- El estudio del comportamiento del sistema para dos de
estos parametros, presion y tension, permite una descripcién matematica del me-
canismo de oscilacion. Por ejemplo, una de las predicciones es que las oscilaciones
arrancan cuando la presion supera un valor umbral. EI mecanismo dinamico de en-
cendido de dichas oscilaciones es mediante una bifurcacién Hopf. Las oscilaciones
gue nacen se caracterizan por ser tonales puras, tener amplitud cero y frecuencia
bien de nida. (Strogatz, 200)). Para valores mayores de presién, aumentara la am-
plitud de las oscilaciones y el contenido espectral de las mismas, pero la frecuencia
de oscilacion se mantendra practicamente constante. La frecuencia de oscilacion
aumentara con el valor del parametrok.

La salida de este modelo, adecuadamente ltrada como veremos mas 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 espagig,f,k)

2.2.1. Filtrado en el tracto vocal

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

La funcién 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 estid menos estudiada.

Existen dos estrategias para acoplar la dinamica de la fuente con el proceso
de ltrado producido en el tracto vocal. En la primera no se asumen interacciones
entre la fuente y el ltro. Es decir, el tracto realiza un Itrado pasivo de la salida
de la fuente sin afectar su dinamica. En este caso ambos sistemas se computan en
forma desacoplada. Se llama a esta hip6tesis hipétesis de separacion fuente- Itro
(ver Figura 2.5). La otra hipétesis considera la interaccién de la fuente con el Itro.
Para ello, se debe incorporar en el modelo de la fuente las uctuaciones de presion
debidas a re exiones en el tubo. En este caso los sistemas deben computarse en
forma simultdnea. Se llama a esta hipotesis hipoétesis de interaccion fuente- Itro
En el marco de la misma se han reportado fenébmenos complejos como duplicaciones
de periodo o saltos de frecuenciaL@je and Mindlin, 2005 Arneodo and Mindlin,
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Figura 2.5: Filtrado pasivo de una sefial. Izquierda: La fuente genera una sefial triangular
(arriba, serie temporal, abajo, contenido espectral). La sefial es Itrada por un tubo cerrado-
abierto (respuesta en frecuencia en el panel del medio). Dada la respuesta en frecuencia
del tubo algunas frecuencias del sonido emitido por la fuente se ampli caran y otras se
atenuaran. La salida del Itro se muestra en el panel de la derecha. Se observa un cambio
en el contenido espectral (abajo) y en la serie temporal (arriba). Adaptado deNlindlin and
Laje, 2005.

2009.

Dado que el tracto vocal puede pensarse como alteraciones de un tubo uniforme,
este se suele modelar como un Unico 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 atmdésfera. Dentro del
tubo existirAn dos ondas, una que viaja hacia adelante y otra que viaja hacia atras.
Las mismas corresponden respectivamente a las uctuaciones de presion introducidas
por la fuente y la re exién de las mismas en el otro extremo. La ecuacién que de ne
la dinamica es:

a(t)= pi(t) a( )

donde a(t) corresponde a la presién al inicio del tubop;(t) a las uctuaciones
introducidas por la fuente, al coe ciente de re exién entre el tubo y el exterior y
= % 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 tendr4d maximos y minimos de
transferencia para distintas frecuencias. La primera resonancia esta dada cuando la
longitud del tubo es igual a longitud de onda dividido 4. La misma queda,

_cC
Ca

Considerando la ubicacion de los minimos se puede aproximar el ancho de banda
del ltro como:

f (2.6)

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 re ejada producto de transmisiones y re exiones 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:
trAdquea, cavidad orofaringea y pico. Los coe cientes de transmision y re exion entre
los tubos esta dado por,

Ai A
rj = ——FF

Aj + Aj
1+ rj

—~
4
|

donderj y tj son los coe cientes de transmision y re exion del tuboi al tubo j.
Aj y Aj las areas transversales de los respectivos tubos.

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

a () = pM)+a (t 1)

a (t) = rapa (t 1)+thab (I 2)
b (1) = tapa (t 1)+ rpab (1 2)
b (1) = rpch (t 2)+tepec (t  3)
c () = theb (t 2)+repc (t 3)
c () = ci(t 3

donde X, y X son las ondas en los extremos de los tubos, = “L el tiempo de
viaje para cada tubo y el coe ciente de re exion con la atmosfera. Se puede ver
un esquema del tracto en la Figura2.6.

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 modi caciones ejercidas por el ave en su tracto durante el
canto (por ejemplo, elongaciones de la trAquea o apertura/cierre del pico). De ese



2.2. Modelos fisicos para el canto de aves 21

modo, los parametros del modelor( ,tj , y i) dejan de ser valores jos para trans-
formarse en funciones del tiempo que dependen de las uctuaciones de sus variables
sioldgicas respectivas.

2.2.2. Validacién experimental de los modelos

Para validar experimentalmente el modelo, Mindlin y colaboradoresNlindlin et
al., 2003 registraron las variables siolodgicas asociadas a los parametros dinamicos
del modelo. Utilizando dichas sefiales sioldgicas 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 presién en los sacos aéreos y la actividad
electromiogra ca de los musculos/S y dT B. Dichas variables corresponden respec-
tivamente a los parametros:psun, K Y go del modelo representado poR.4y 2.5. Para
reconstruir la actividad muscular a partir de los registros electromiogra cos, dichas
sefales fueron recti cadas y posteriormente suavizadas. Para transformar los regis-
tros de presion y actividad muscular en los parametros correspondientes se utilizo
una transformacion lineal. Dicha transformacion se ajusté usando los datos de una
primera vocalizacion 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 hipétesis planteadas y rea rma la identi cacion de
variables relevantes para la sintesis de canto.

Gardner y colaboradores realizaron otro tipo de validacion 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 conespeci co. Para ello
expusieron a canarios juveniles a una grabacién de canto sintetico aclsticamente
similar al de canarios adultos pero disefiado 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 conespeci co.

La revision realizada en este capitulo resulta una ilustracion de los aspectos
importantes aportados por la fisica y la biologia al estudio del canto de las aves.
La vision cuantitativa aportada por la fisica resulta importante para develar los
mecanismos involucrados en los fenémenos observados. En el préximo capitulo pro-
fundizaremos en esa direccion.
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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 sioldgicas registradas.
Tomado de Mindlin and Laje (2005 con autorizacion 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 pequefio tamafio 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 relne
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 afio, pudiendo
producir multiples camadas. Por este motivo y su buena adaptabilidad al cautiverio,
es la especie mas popular en los laboratorios de investigacion en canto de aves.

Muchas aves canoras producen sonidos practicamente tonales, como los canarios
(Serinus canaria), los chingolos gonotrichia 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 matematicos 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 mas compleja.

En este capitulo, nuestra intencion es probar la hipétesis que la riqgueza espectral
del canto del diamante mandarin emerge de la dinamica altamente no-lineal de su
aparato fonador, la siringe. Anadlogamente a lo que sucede en los distintos registros
vocales en humanos, el contenido espectral de los sonidos es, no so6lo un efecto
inducido por el ltrado 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
micro6fono (Audiotechnica AT 8356). Simultaneamente fue medida la presién en los
sacos aéreos mientras el ave cantaba espontaneamente. La medicion de la presion
se realiz6 insertando una canula exible (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 toracico.
El extremo libre de la cnula es conectado a un sensor de presion piezoresistivo
(Fujikura model FPM-02PG) 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
7000Hz; Un canto tipico se muestra en la gura3.1). 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 arménicos (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 1.5KHz ) son espectralmente ricas, mientras que sonidos de alta frecuencia
fundamental practicamente no contienen armonicos (ver espectros respectivos en los
paneles de la derecha de la guré.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 cuanti cacion de dicho
contenido espectral que no dependa de la frecuencia fundamental ni de la amplitud
absoluta. Para ello, de niremos un indice de contenido espectral SCI (de sus siglas
en ingles, spectral content indexy. 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 utilizé el primer pico
en la FFT. Cuando el registro sonoro del canto era ruidoso, resulto util realizar
la identi cacion de la frecuencia fundamental a partir de los registros de presién
Itrados adecuadamente. Los registros de presion tienen montadas oscilaciones de
baja amplitud correspondientes a las oscilaciones de la onda sonora que emite el
pajaro. Para recuperar dichas oscilaciones se lItra el registro de presion con un
Itro pasa-banda con frecuencias de corte inferior igual a 1581z y superior igual a
4000Hz. 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. (c) Serie temporal y transformada de Fourier
de un segmento frecuencia fundamental 5940 Hz y bajo contenido espectral.

El otro parametro buscado, MSF, se de ne como la suma de los productos de
las frecuenciad j porlg,a energia correspondiente a dicha frecuencia dividido por
la energia total (E = ; "j):
X
MSF = : (3.1)

De modo de cuanti car el contenido espectral de cada silaba independientemente
de su frecuencia fundamental de nimos el indice de contenido espectral (SCI) como
el cociente entre MSF y AFF.

MSF
AFF

Este coe ciente 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 mas energia en sus armoénicos superiores.

En la Figura 3.3 se muestra el calculo del contenido espectral en funciéon de
la frecuencia fundamental para 6 individuos generando distintos tipos de silabas.
En primera instancia puede armarse que silabas de baja frecuencia fundamental
tienen alto contenido espectral, mientras que silabas de alta frecuencia fundamental
son practicamente tonales (SCI 1). Esto se corresponde con lo originalmente

scl = (3.2)
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Figura 3.2: Identi cacion de la frecuencia fundamental a partir del registro de presion. Se
muestra el procedimiento en una grabacion donde la vocalizacidon 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 Itro pasa banda (d) Sonograma del registro de presién Itrado.
En mismo desaparece el aporte de la segunda ave y se puede identi car mas sencillamente
la frecuencia fundamental de las silabas.
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observado en los sonogramas donde las vocalizaciones de baja frecuencia presentan
mayor energia 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; SCI ) sugiriendo una relaciéon funcional sencilla valida a lo largo de
un espacio amplio de frecuencias. La variabilidad de contenido arménico en las voca-
lizaciones y el hecho que las silabas de baja frecuencia sean generadas mediante una
dinamica labial pulsatil (Jensen et al, 2007 Goller and Cooper 2004 sugiere fuer-
temente que la relacién sistematicamente observada entre frecuencia fundamental y
tonalidad emerge del mecanismo responsable de la generacién de sonido.

Para probar esta hipotesis, realizamos una exploracion teorica de la dinamica
labial de modo de identi car un mecanismo dindmico capaz de ser responsable de
la relacion observada entre contenido espectral y frecuencia fundamental. Poste-
riormente, nuestro objetivo es veri car si dicho mecanismo dindmico se encuentra
presente en un modelo de baja dimension de la dinamica 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 silaba 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 parametropgys (presion en los sacos aéreos) de modo de generar sonidos

de frecuencia fundamental menor a 1..KHz . Luego dichos sonidos son Itrados con un
tubo de longitud 20 mm y un coe ciente de re exibn =0.95. La linea continua se genera

integrando el modelo modi cando los parametrospsy, Y o (actividad muscular) y luego
Itrando usando el mismo tubo.
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3.2. Un nuevo mecanismo dinamico

Como se indico en el capitulo 2, tanto en las aves como en humanos, la generacion
de sonido requiere la existencia de oscilaciongdindlin and Laje, 2005. La teoria de
sistemas dinamicos permite la clasi cacion de modos mediante los cuales un sistema
fisico atraviesa un cambio cualitativo en su comportamiento. Dichos cambios se
producen en funcién de la modi cacion de sus parametrosMindlin et al., 1991,
Strogatz, 200]). 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 bifurcacion de Hopf. Como mencionamos oportunamente, las oscilaciones
nacidas en dicha bifurcacion se caracterizan por ser tonales y por aparecer con una
frecuencia bien de nida.

Otra de las maneras mediante las que el sistema puede transicionar de un estado
estacionario a uno oscilatorio es mediante la bifurcacion conocida como nodo-silla
en ciclo limite (SNILC, por sus siglas en ingles) $trogatz, 2001). Esta bifurcacion
ha sido caracterizada también en otros sistemas bioldgicos, por ejemplo en la exci-
tabilidad tipo 1 de las neuronas (zhikevich, 2009.

En esta bifurcacion, en el estado estacionario existen 3 puntos jos: un atractor,
un silla y un repulsor como se muestra en la Figur8.4(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 bifurcacién 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 nita.
Estas caracteristicas estan dadas debido a que justo después de la bifurcacion el
sistema oscila pasando un largo periodo de tiempo en la regién del espacio de fases
(x, dx=dt) donde la aniquilacién sucedi6. Esto se debe a que en ese lugar existe un
remanente del atractor o fantasma de la bifurcacion (Figura3.4(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 mas tonales (Fig#&(B>)). Por ende,
este mecanismo es un buen candidato para replicar las caracteristicas espectrales
observadas. Mas aun, el mismo puede ser identi cado 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
modi cacion en el modelo de modo que cumpla con los requisitos dinamicos para
tener una bifurcacién SNILC. Para ello, incorporando términos no-lineales, haremos
una expansion en la descripciéon de las fuerzas elasticas y de disipacion. De este
modo, la ecuacién dinamica para la variablex, que describe la posicion media de
los labios respecto a su posicién de equilibrio queda:
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(a) (b) (¢) Cido limite
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Figura 3.4: Bifurcacién nodo-silla en ciclo limite. (a) estado estacionario, existen 3 puntos
jos: repulsor, atractor y silla, estos dos ultimos 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 bifurcacion existe un remanente o fantasma de la bifurcacion, el cual enlentece el
recorrido en dicho segmento de la trayectoria en el ciclo limite.

dx
i y (3.3)
dy _ 2 a+t2y

ma = k(x)x (Y)y coxy go+ aIabpsubm (3.4)

En el resto de esta tesis llamaremos a este modelo, Modelo Fisico de la sirin-
ge. La primera modi cacion introducida corresponde a la fuerza de restitucion, se
reemplaza por el parametrok por una funcién no-lineal k(x) = ki + kox2. La se-
gunda modi cacién es en la disipacion, reemplazando el parametidocon la funcion

()= 1+ 2y%

Mediante la integracién numérica de estas ecuaciones modelamos las uctua-
ciones de presion R;), introducidas por la fuente, en la base de tracto vocal. Esas
ondas sonoras son lItradas por el tracto, el cual simplicamos como un tubo de
longitud L y coe ciente de re exion  (ver esquema de la siringe en la Figur8.5).

La uctuaciones de presion en la base de la tragqueaa(t)) a tiempo t estan dadas
por:

a(t) = Pi(t) aft %); (3.5)

donde representa el coe ciente de re exién al nal de la traquea yv es la velocidad
del sonido.

De este modo, modelamos el sonido en términos de la fuente, cuya dindmica esta
determinada por las ecuacione8.3y 3.4, y un ltro que posteriormente resaltara
algunas frecuencias y atenuara otras.

Implementamos matematicamente este modelo y buscamos una region en el es-
pacio de parametros donde la fuente sonora presente el comportamiento dinamico
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L

Labia Tract

Figura 3.5: Esquema del modelo siringe- Itro. psyp corresponde a la presién sub-siringea,
x el punto medio de desplazamiento de los labio®g; y ag, la separaciéon media en el estado
de reposo,L la longitud del tuboy el coe ciente de re exion al nal 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 presion sub-
siringea (PuntosA, B1 y B»). El sistema exhibe una bifurcacion SNILC. Para un
valor de presién bajo (punto A, de la gura) el sistema no oscila. Tal como se
describi6 anteriormente, en dicha situacion 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 bifurcacion se crea un ciclo limite. Los casoB; y B, muestran como la
frecuencia aumenta y el contenido espectral disminuye a medida qug se aleja del
punto de bifurcacion.

Generamos sonido sintético integrando el modelo dados los siguientes parame-
tros: aap = 2 10 *cm?, m =0.4 ng, ky = 0.36 dyn=cm, 1=4;44 10 ° dyn s=cm,
c= 16 10 ?2dyns=cn?, go= 0;0399dyn, =5 10 %s, ap = 0;1cm, agy =
0;11cm, ky = 400dyn=cm®y , = 4 10 ! dyn s3=cm?. El contenido espectral
fue calculado para 41 silabas sintéticas de 1l@s de duracion (fueron removidos
transitorios iniciales de 114ms. La integraciéon se realizdé con un paso de integra-
cién dedt = 3;5 10 3 ms). Contenido espectral y frecuencia fundamental fueron
analizados del mismo modo que en el caso de los sonidos experimentales. La cur-
va tedrica (Linea punteada en la Figura3.3) ajusta satisfactoriamente los sonidos
experimentales de frecuencia fundamental inferior a 1.kHz.

Esta curva fue generada sintetizando sonidos con valores dg,, correspondientes
a oscilaciones desde los 30 a hasta los 198@. A medida queps se aleja del punto
de bifurcacion, 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 parametros del tubo fueron buscados de modo que minimicen la distancia
cuadratica ( 2) entre la curva SCI vs AFF experimental y su curva par teérica.
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Figura 3.6: El modelo fisico puede exhibir una bifurcaciéon de nodo-silla en ciclo limite
(SNILC). Esquematizamos la dindmica de la posiciébn media de los labios en funcién del
espacio del pardmetropsyp, €l cual esta dividido en 2 regiones por una linea de bifurcacion.
Para valores depsy, por debajo de la bifurcacion existen tres puntos jos donde el estado
estacionario es estable y no ocurren oscilaciones (v&r). A medida que ps aumenta y cruza
la linea de bifurcaciébn nace una oscilacion de frecuencia cero con amplitud nita y una
traza temporal de tipo pulsatil (B1). Si la presion continua creciendo y el sistema se aleja
aun mas de la linea de bifurcacién, la frecuencia de oscilacién aumenta y la traza temporal

se hace mas tonal B»).
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Figura 3.7: (a) Optimizacién de la distancia entre los valores experimentales y sus pares
teodricos ( 2) en funcion de los parametros del tubo y L. El contorno de las lineas de
nivel es dibujado en la base de la super cie. (b) En el panel inferior mostramos la relacion
de 2y L dadoun jo de 0.95 para los modelosHopf (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 2y los parametros del tubo y L.

Los mecanismos dinamicos presentes en los modelos presentados anteriormente
en la literatura no nos hubiesen permitido recuperar el comportamiento del indice
SCI a lo largo de espacio de frecuencias estudiadas. Ello se veri c6 mediante una
hipétesis alternativa: que las oscilaciones nacen en una bifurcacidhopf en vez de
una SNILC . Para veri car esta hipotesis usamos un modelo minimal de la siringe
(Laje et al., 2002,

dx
a - y (3.6)
d
d—i’ = knx (Psub h)Y  ChXZY; (3.7)

donde la frecuencia es controlada por el parametréy, y la bifurcacion Hopf es
cruzada cuandops,, > 1. Generamos sonidos de frecuencias fundamentales desde
350 hasta 7100Hz barriendo k, desde5 1P hasta2 10°. Los parametrospsup

y n fueron dejados jos en8000y 1000respectivamente, luego buscamos el mejor
ltro para minimizar 2. Se encontré6 muy poca dependencia de? con los parame-
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tros del Itro y no se pudo recuperar el comportamiento del indice SCI para bajas
frecuencias. En la Figura3.7(b) se muestra la relacién entre 2y L dados un jo
para los modelosHopf 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 produccién
sonora la presion 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 correlacion entre frecuencia fundamental
y presion (Daley and Goller, 2004. También existe evidencia experimental que este
mecanismo de control de la frecuencia por presidn esta presente en aves no-oscinas
(Amador et al., 2008.

Los sonidos de alta frecuencia podrian ser sintetizados aumentando aun mas la
presion, pero para alcanzar los valores de frecuencia fundamental experimentales,
la presién deberia alcanzar valores cuya magnitud se torna irrealista. De hecho,
veremos en la secciol.4 que silabas de baja y alta frecuencia son vocalizadas con
valores similares de presion sub-siringea.

De modo de sintetizar sonidos de alta frecuencia, barrimos los parametrgg y
Psub desde -0.04dyn a -0.0328dyn y 2004 Pa a 2010P a respectivamente, corres-
pondiendo a oscilaciones desde 131z a 6.3kHz. Este enfoque es consistente con
las observaciones experimentales, en las que no se observa actividad ventral en los
sonidos de baja frecuencia fundamentaMicario, 1991). Los datos fueron analizados
como en el caso de los de baja frecuencia. Se sintetizaron 100 silabasléid ms
de duracion (descartando un transitorio inicial del6;4 ms. El paso de integracion
fuedt= 2 10 2 ms). El SCI se calculd para cada una en funcién de la frecuencia
fundamental y se encuentra gra cado con una linea continua en la Figur8.3. La
curva tedrica se ajusta satisfactoriamente con los sonidos experimentales de alta
frecuencia.
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3.3. Anadlisis dinamico

Amador y Mindlin realizaron un analisis dinamico del modelo propuesto Ama-
dor and Mindlin, 2008. El analisis se realiz6 en términos de los parametros que
fueron encontrados relevantes en trabajos previos para la producciéon de canto en
aves oscinas Gardner et al.,, 200% Mindlin et al., 2003. En la Figura 3.8 se mues-
tra una region en el espacio de parametrogps; k1). Dicha regién puede dividirse
en dos, separando el espacio donde existen tres puntos jos (region sombreada) de
donde existe un Unico punto jo. 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 identi ca la ubicacién de una bi-
furcacion 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 bifurcacion: la bifurcacion Homoclinica. En esta bifurcacién 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 bifurcacién suceda). Dicha bifurcacion es conocida como bifurcacion de
Takens-Bogdanov Guckenheimer and Holmes1990.

A partir de las curvas de estas bifurcaciones pueden de nirse en el espacio de
parametros regiones con distintos comportamientos dinamicos. En la Figura.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 1y 2 existe un Gnico punto jo. Ambas regiones estan separadas
por la bifurcacion de Hopf. La estabilidad de dicho punto jo cambia de estable
(regién 1) a inestable (region 2). En las regiones 3-7 (area sombreada) existen tres
puntos jos. Las mismas estdn separadas de las regiones 1-2 por la bifurcacion
nodo-silla. En la zona 3 existen tres puntos jos: dos estables y uno silla. En esta
Zzona existe una bi-estabilidad en el espacio de fases (dependiendo de las condiciones
iniciales el sistema se estabilizara en uno de los dos puntos jos estables). La misma
se encuentra separada de la zona 4 por la bifurcacion de Hopf, la cual cambia la
estabilidad de uno de los puntos jos 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 bifurcacién SNILC. La zona 6
es separada de la 5 por una nueva bifurcacion homoclinica y la 6 de la 7 por otra
bifurcacién de Hopf.




































































































































	Portada
	Resumen

