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Resumen

La guacamaya verde es un psitacido grande endémico del continente americano, catalogado
como vulnerable segun IUCN (BirdLife International, 2013b). Se encuentra distribuido desde
México hasta Argentina, y cuenta con tres subespecies: A. m. mexicanus (Ridgway, 1915), A.
m. militaris (Linnaeus, 1766) y A. m. bolivianus (Reichenow, 1908). Estas tres subespecies se
reconocen que no estan en contacto, donde la subespecie mexicana es la que se encuentra mas
aislada del resto por una disrupcion en Centroamérica. Ademas, estudios recientes sefialan que
existe una diferenciacion genética entre las poblaciones de México respecto a las de
Sudamérica. Sin embargo se desconoce si los limites de las subespecies de guacamaya verde
corresponden con una diferenciacion vocal.

Se obtuvieron grabaciones de vocalizaciones de la guacamaya verde de
bibliotecas acusticas y en campo. En nuestro analisis consideramos un tipo de vocalizacién de
contacto. Para los analisis estadisticos, se siguid un enfoque espectral y un enfoque
paramétrico. Nuestros resultados indicaron diferencias vocales entre las subespecies de
guacamaya verde (Mantel: r = 0.021482, p = 0.049; MANOVA: Pillai’s Trace F =5.437, p =
<0.05). Debido a su cercania geografica, A. m. militaris y A. m. bolivianus se consideraron
bajo un mismo grupo (Sudamérica) que se compar6 con A. m. mexicanus (México). Estas dos
regiones fueron vocalmente distintas (Mantel: r = 0.097152, p = <0.001; MANOVA: Pillai’s
Trace F =10.067, p = <0.05). Los patrones de variacion geografica vocal sugieren que Mexico
y Sudameérica presentan un gradiente vocal en su interior (México: matriz = 144, r = 0.101, p =
0.002; Sudamérica: matriz = 129, r = 0.065, p = <0.05). Sin embargo, dicho patrén de
gradiente en la similitud no es evidente al evaluar las vocalizaciones para ambas regiones
geograficas combinadas.

En medio de estas dos regiones se distribuye la especie hermana, la guacamaya
ambigua (Ara ambiguus) que habita desde Honduras hasta Ecuador. Evidencia reciente sefala
que ambas especies son distintas filogenéticamente, por lo que también se obtuvieron
vocalizaciones de esta especie para evaluar si las dos especies son distintas vocalmente pese a

la cercania geografica. Nuestros resultados indican diferencias vocales entre las especies de



guacamaya (Mantel: r = 0.058663, p = 0.014; MANOVA: Pillai’s Trace F = 0.280, p = 0.041),
aunque la forma general de la vocalizacion muestra gran similitud.

En conclusion, nuestro estudio encontrd una diferenciacion vocal entre las subespecies
de guacamaya verde que coincidid con la distribucion de las subespecies. Al reagrupar las
subespecies en regiones, la region de Sudamérica y la region de México fueron vocalmente
distintas. Esto sugiere que la disrupcion en el rango de distribucion de la especie en
Centroamérica podria estar influyendo en la diferenciacion vocal de las regiones, debido
probablemente a la ausencia de un recambio cultural de guacamaya verde entre las regiones.
La cercania tanto genética como vocal de A. ambigua con A. militaris pudiera sugerir que A.
ambigua podria representar la conexion entre México y Sudameérica, por lo que la historia
evolutiva que ha seguido independientemente A. militaris y A. ambigua podria haber influido
en esta ausencia de recambio. Asi mismo, el hecho que las regiones mostraran un patron de
diferenciacion de gradiente vocal hacia el interior podria indicar que los procesos historicos
que contribuyeron potencialmente el desarrollo de las subespecies de estas regiones podrian

haber influido en su diferenciacion vocal.
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Introduccion

El canto juega un papel crucial para el reconocimiento de individuos de la misma especie
(Irwin, 2000), ya que esta involucrado en la defensa de territorios, atraccion y seleccion de
pareja, por lo que el canto podria considerarse un mecanismo de aislamiento precigético
(Lachlan y Servedio, 2004). Esta idea del aislamiento precigo6tico es apoyada por estudios
donde se ha observado que especies cercanamente emparentadas pueden presentar una
respuesta conductual de defensa de territorios directamente proporcional a la cercania
filogenética (e.g. Wilkinet y cols. 2013; Farnsworth y Lovette, 2008; Sosa-Lépez y cols.,
2016). Debido a las funciones que puede tener el canto en aves, aspectos como la adquisicién
de parejas, el mantenimiento de un territorio, o los beneficios de la conducta social como son
la reparticion de labores y la reduccion en tiempo de vigilancia e incremento de forrajeo,
pueden ser negativamente afectados si los individuos de una especie no se pueden comunicar
de forma efectiva entre ellos, por ejemplo al presentar variaciones geograficas en las
vocalizaciones (Milligan y Verner, 1971; Petrinovich y cols., 1981; Podos y Warren, 2007).

Diferenciaciones geogréaficas en las vocalizaciones ya se han documentado entre
especies de anfibios (e.g. Ryan, 1988), aves (e.g. Valderrama y cols. 2007) y mamiferos (e.g.
Filatova y cols. 2012; Deecke y cols. 2000). Esta diferenciacion vocal puede verse reflejada o
no en la estructuracion genética de las poblaciones (Alstrom y Raft, 2003; Reynolds y cols.
2010). Estas variaciones vocales permiten discriminar entre conespecificos, ya que se ha
documentado que los individuos presentan una respuesta mas fuerte hacia aquellos individuos
conespecificos de la misma region geografica, en contraste con los de una regién geogréafica
diferente. Esto disminuye la probabilidad de interaccion (e.g. defensa de territorio, atraccion
de pareja, integracion a una parvada) entre individuos con vocalizaciones diferentes, e impacta
los patrones conductuales y dindmicas sociales de los individuos (Wright, 1996; Wright y
Dorin, 2001; Seddon y Tobias, 2007; Sosa-L6pez, y cols. 2016). Por lo que estas variaciones
geograficas en las vocalizaciones se han destacado como potenciales factores de especiacion
previamente menospreciados (Marler 1957; Lanyon 1969; Gill y Murray 1972; Searcy y cols.,
1981; Becker 1982; Payne 1986; Catchpole 1987; Slabbekoorn y Smith, 2002; Podos y
Warren, 2007; Wilkins y cols. 2012).



Las variaciones vocales a nivel geografico pueden presentarse en forma de gradiente,
en dialecto, o no presentar un patron definido, en especies con aprendizaje vocal (Podos y
Warren, 2007). El patron geografico de variacion vocal en forma de gradiente se observa
cuando la similitud de las vocalizaciones entre individuos o poblaciones disminuye conforme
aumenta la distancia geografica, mientras que los dialectos se caracterizan porque la similitud
de las vocalizaciones dentro de un &rea geografica es mayor que la similitud entre areas
geograficas aledafias (Podos y Warren, 2007). Estos patrones de variacion geografica se
originan debido a que los individuos en contacto pueden desarrollar vocalizaciones similares
entre ellos, y por ende, vocalizaciones distintas con aquellos que no interactdan.

Aunque el origen de estas variaciones geogréaficas es incierto, se considera que pueden
originarse, por ejemplo, cuando la conectividad de las poblaciones se pierde. La aparicion de
barreras por un lado fisicas como montafias, o por otro lado ecolégicas como la fragmentacion
de hébitat, son formas como se puede perder esta conectividad y favorecer asi la
diferenciacion vocal por mecanismos como la deriva cultural (Slabbekoorn 2004). Se
considera que cuando hay conectividad entre poblaciones vecinas puede existir cierto
intercambio de individuos entre las poblaciones, y las vocalizaciones pueden presentarse de
forma homogénea en el espacio geografico. Se ha propuesto que las vocalizaciones pueden
también modificarse por la seleccion ecoldgica, donde ciertas sefiales acusticas se transmiten
mejor en ciertos ambientes que otras (Slabbekoorn 2004), pero no se ha encontrado evidencia

suficiente para comprobar que esto suceda en aves para formar variaciones geograficas.

El aprendizaje vocal y la evolucion cultural

El aprendizaje vocal estd presente en mamiferos y aves, estos se pueden dividir en aquellas
especies con y sin aprendizaje vocal. El aprendizaje vocal se puede definir como la capacidad
de aprender vocalizaciones inter e intraespecificas (Burish y cols. 2004). En especies sin
aprendizaje vocal se considera que el canto se define genéticamente. El aprendizaje vocal esta
presente en tres drdenes de mamiferos: ballenas y afines (Cetacea), murciélagos (Quirdptera) y
monos, simios y afines (Primate) (Filatova y cols. 2012); y en tres ordenes de aves: colibries
(Apodiformes: Trochillidae), pericos, guacamayas Yy afines (Psittaciformes), y aves



paseriformes (Passeriformes oscines) (Catchpole y Slater, 1995). En estos grupos la
interaccion social influye fuertemente en la transmision de las sefiales acusticas.

La cultura animal ha sido definida como la trasmision de conductas por medio del
aprendizaje de un individuo a otro (Slater, 1986). A diferencia de la transmisién de
informacion genética, la informacion cultural puede darse ademas de sentido vertical (de
padres a hijos), en forma horizontal (individuos relacionados) y transversal (vecinos o
individuos no relacionados) (Tyler-Bonner, 1980). Otra diferencia es, que la informacion
genética solo es recibida una vez en la vida en el momento de la fecundacion, aunque su
expresion puede ser regulada por factores ambientales (Kaminker, 2007). En cambio, la
informacion cultural puede ser recibida por diversos medios de comunicacién y ser modificada
posteriormente principalmente por el entorno social (Tyler-Bonner, 1980).

Por lo tanto, de acuerdo con la teoria de la evolucién cultural (Tyler-Bonner
1980), las vocalizaciones que se trasmiten por interaccion social son susceptibles a presentar
variacion geografica. Esta variacion geografica puede deberse, por ejemplo, a los procesos de
dispersion, difusion cultural y los mecanismos de aprendizaje, como deriva y mutacién
cultural (Podos y Warren, 2007).

Especie y especiacion

Existen diversas definiciones de especie, entre ellas el concepto biologico, filogenético,
morfol6gico, de agrupacion genotipica, entre otros. Mayr (1942) establecio el concepto
bioldgico de especie como aquellas poblaciones naturales que se reproducen entre ellas, y que
estan aisladas reproductivamente de otras poblaciones. Sin embargo, ante el inconveniente de
que en la naturaleza existen poblaciones geograficamente aisladas, pero que en simpatria
podrian potencialmente aln reproducirse, Karl Jordan y Ernst Hartert propusieron la categoria
de subespecie (Mallet, 1995).

Una subespecie se define como “una poblacion distinta o grupo de poblaciones que
ocupan un rango reproductor diferente de otras poblaciones de la misma especie, y los
individuos son distinguibles de los de otras poblaciones por uno o mas rasgos fenotipicos”
(Remsen, 2010). Estas subespecies son consideradas especies incipientes (Mayr, 1942), es



decir, que potencialmente podrian especiar si el aislamiento reproductivo entre dichas
subespecies se favoreciera.

La especiacion puede promoverse por diferentes mecanismos como la especiacion por
simpatria, alopatria, parapatria, peripatria y sistema de anillo. La especiacion en simpatria
sucede cuando una especie ancestral da origen a nuevas especies sin la necesidad de una
barrera fisica. Este tipo de especiacion podria suceder cuando la seleccion natural o seleccién
sexual actia de forma disruptiva. Por ejemplo, si las hembras prefieren algin rasgo de un
grupo fenotipico similar, como el tipo de canto o vocalizacion, sobre el de otros machos de
otro grupo fenotipico en la misma poblacién (Jones, 1997). Por lo que esta preferencia podria
favorecer el apareamiento no azaroso entre fenotipos similares, propiciando eventualmente el
aislamiento reproductivo. En el &mbito acustico, a pesar de que tanto machos como hembras
presentan respuestas conductuales reducidas a vocalizaciones con variaciones diferentes a las
propias (E.g. Turéokova y cols. 2011), no se han encontrado estudios concluyentes que
respalden este tipo de especiacion y se considera que es posible que este tipo de especiacion es
poco frecuente en aves (Coyne y Price, 2000). En especies sin aprendizaje vocal podria ser
que no se han realizado estudios suficientes, ya que podria ser donde es mas posible que este
tipo de especiacién pudiera presentarse (Coyne y Price, 2000; Seddon y Tobias, 2007).

Se considera que la mayoria de los procesos de especiacion en aves son explicados por
la especiacion por alopatria (Lachlan y Servedio, 2004). Esto ocurre cuando poblaciones de la
misma especie se aislan geograficamente, y con el paso de tiempo, estas poblaciones aisladas
desarrollan variaciones en los caracteres 0 mecanismos, de tal forma que si las poblaciones
volvieran a estar en contacto el aislamiento reproductivo se aseguraria (Jones, 1997).

Modelos matematicos han sefialado que la especiacion puede ocurrir potencialmente de
forma mas rapida en especies con aprendizaje vocal, y en poblaciones aisladas (Lachlan y
Servedio, 2004). Por lo que se considera que, si una vez que las poblaciones que sufrieron
especiacion alopétrica entran en contacto de nuevo y viven en simpatria en la misma zona
geografica, los caracteres o mecanismos divergentes (e.g. sefiales acusticas) prevendrian la
reproduccion entre las nuevas especies (Jones, 1997). Esto se ha observado en varios estudios

con los pinzones de Darwin (e.g. Geranospiza spp.), donde el canto y la morfologia de las



aves sirvieron de barreras precigéticas entre especies, una vez que las poblaciones entraron en
simpatria (Grant y Grant, 2006).

Comunicacién vocal en psitacidos

Los psitacidos presentan aprendizaje vocal (Bradbury, 2003; Nottebohm, 1972; Jarvis, 2006),
por lo que sus vocalizaciones estan sujetas a procesos de evolucion cultural. Existe evidencia
de la transferencia ocasional de individuos entre parvadas (Bradbury, 2003), por lo que se ha
sugerido que el aprendizaje vocal en este grupo facilita los patrones de fision y fusién de
parvadas de su compleja organizacion social (Bradbury, 2003). Una de las funciones del
aprendizaje vocal en este grupo animal se ha relacionado con establecer etiquetas especificas a
los diferentes niveles de organizacion, como individuos, parejas, parvadas o regiones
geograficas (Bradbury, 2003). Por ejemplo, estas etiquetas permiten a los individuos
identificar parvadas de forrajeo previas, lo que les permite evadir sitios o rutas pobres en

recursos o alimentos (Bradbury, 2003).



Antecedentes

Los estudios sobre especiacion suelen basarse en la divergencia de los sistemas de
reconocimiento de pareja, para obtener indicios del nivel de aislamiento reproductivo entre
especies. Estos estudios se basan principalmente en las diferencias en plumaje y
vocalizaciones en aves, dos aspectos centrales para los sistemas reproductivos en este grupo
(Campagna 2012). Sosa-Lépez y cols. (2016) encontraron que varias especies de chirivin
Troglodytes distinguian entre las vocalizaciones de otras especies de su mismo género, y la
respuesta a las vocalizaciones se asociaba con la divergencia acustica, y ademas, esta
divergencia acustica se correlacionaba con la divergencia filogenética.

Estudios de diferencias vocales también han ayudado a determinar especies cripticas.
por ejemplo para poblaciones subespecificas. Toews e Irwin (2008) en su estudio encontraron
que dos subespecies anteriormente consideradas de Troglodytes troglodytes, se trataban en
realidad de especies distintas. Estas especies, aunque morfolégicamente y ecoldgicamente no
son distinguibles, son distintas genética y vocalmente. Otro ejemplo, es el caso del aguililla
gris (Buteo nitidus). Esta rapaz cuenta con dos subespecies, con una distribucion a lo largo el
continente americano. Millsap y cols. (2011) encontraron que la evidencia genética,
morfoldgica y vocal entre estas dos subespecies eran suficientes para diferenciarlas. Con esto
concluyeron que las subespecies en realidad correspondian a dos especies.

Wei y cols. (2015) encontraron que las subespecies de cuco (Cuculus canorus) diferian
vocalmente en forma de gradiente, donde las vocalizaciones diferian conforme era mayor la
distancia entre las poblaciones. Los autores argumentan que, esta especie al ser aves sin
aprendizaje vocal, las diferencias vocales pueden relacionarse directamente con las diferencias
geneticas. Por lo que proponen que la diferenciacion entre las subespecies sugiere la
posibilidad de que representan especies distintas. En otros estudios comparativos entre
subespecies, Baker (2008) encontr6 que, tanto poblaciones de dos subespecies de Platycercus
zonarius, como la poblacion hibrida de dichas subespecies, eran distintas vocalmente una de la
otra en el llamado de vuelo. Siendo que, las vocalizaciones de la poblacion hibrida tendieron a
tener una forma intermedia entre ambas poblaciones. Esto sugiere que la zona de hibridacién

podria ser consecuencia de una zona de contacto secundario entre las dos subespecies. Esta



congruencia de los limites de especies y subespecies con rasgos morfoldgicos, genéticos y/o
acusticos, tanto aprendidos como no aprendidos (para mas ejemplos ver tabla 1), podrian
ayudar a vislumbrar informacion sobre los procesos histéricos que han sucedido a lo largo del
tiempo evolutivo de una especie, y que han llevado a originar sus subespecies.

En estudios de variacion geografica vocal se ha encontrado tanto los patrones de
dialecto, gradiente, asi como una ausencia de estos (ver tabla 1). Varios estudios han
encontrado un patron de dialecto vocal sin encontrar una relacion de estos con la
diferenciacion genética, lo que sugiere que podria existir recambio de individuos entre grupos
dialécticos (Wright 1996; Reynolds y cols. 2010; Wright y Wilkinson 2001; Wright y cols.
2005

Cuando se ha encontrado el patron de gradiente vocal, este parece concordar con la
variacion genética, tanto en aves sin aprendizaje vocal y con aprendizaje vocal. En estudios
sobre psitacidos, muchos estudios han encontrado un patron de gradiente vocal en diferentes
escalas, desde poblacional hasta subespecie (Isler y cols. 2015, Ribot y cols. 2012; Diamond
2005; Bradbury y cols, 2001). Estos estudios sugieren que los rasgos que evolucionan
culturalmente, como las vocalizaciones, pueden asociarse con la reduccion de flujo génico.
Con relacion a la guacamaya verde, un analisis de vocalizaciones en el occidente de México
indica que tres poblaciones podrian presentar un patron de gradiente vocal (Salinas-Melgoza,
comunicacion personal).

Eberhard y cols., (2015) encontraron que los extremos de la distribucion geografica de
la guacamaya verde, las poblaciones mexicanas y las poblaciones bolivianas, difirieron
genéticamente, formando una estructura filogenética independiente entre ellas. Esto podria
sugerir que el aislamiento, o falta de contacto entre las zonas geogréaficas de distribucion entre
las subespecies de guacamaya verde, podria ser la causa de esta diferenciacion genética. Esto a
su vez, podria reflejarse en una diferenciacion vocal por evolucion cultural que coincide con

cada subespecie de esta guacamaya.

Tabla 1. Ejemplos de tipos de variacion vocal geografica encontradas a nivel poblacional,

subespecifico y especie.



Nivel de

) diferencia- Unidad Variacion )
Especle Orden cién vocal vocal vocal Cita
diferenciada
Empidonax Passeriformes | Poblacional Canto Dialecto Lovell y
alnorum (Suboscines) Lein
(2013).
Phylloscopus | Passeriformes | Poblacional Canto Gradiente Irwin
trochiloides (2000).
Zonotrichia Passeriformes | Poblacional Canto Dialecto Lougheed
leucophrys y cols.
(2013).
Poecile Passeriformes | Poblacional Canto Gradiente Gammon y
atricapillus cols. 2005
Oporonis Passeriformes | Poblacional Canto Dialectos Pitochelli
philadelphia (2011).
Thamnophilus | Passeriformes | Poblacional Canto Gradiente Isler y cols.
caerulescens (2015)
Cettia concolor | Passeriformes Especie Canto Especies no Alstrom y
yC. diferenciadas cols.
acanthizoides (2007).
Thryothorus Passeriformes | Subespecie Canto Subespecies | Valderrama
rufalbus diferenciadas y cols.
(2007).
Loxia Passeriformes | Subespecie | Llamado de Subespecies | Summersy
curvirostra vuelo y de diferenciadas Jardine
alarma (2005).
Campylorhyn- | Passeriformes | Subespecie Canto Subespecies | Sosa-Lopez
chus rufinucha diferenciadas y cols.
(2013).
Junco Passeriformes | Subespecie Canto Subespecies Pieplow y




pheonotus diferenciadas Francis
(2011).
Campylopterus | Apodiformes | Poblacional Canto Gradiente Gonzalez y
brevipennis (leks) Ornelas
(2014).
Campylopterus | Apodiformes | Subespecies Canto Subespecies | Gonzalez 'y
brevipennis diferenciadas cols.
(2011).
Nestor notabils | Psittaciformes | Poblacional | Llamados de Gradiente Bondo y
contacto Diamond
(2005).
Aratinga Psittaciformes | Poblacional | Llamados de Gradiente Bradbury y
canicularis contacto cols.
(2001).
Amazona Psittaciformes | Poblacional | Llamado de Dialectos Reynolds y
leucocephala (islas) vuelo cols.
(2010).
Platycercus Psittaciformes | Subespecie | Llamado de Subespecies Baker
zonarius vuelo diferenciadas (2008).
(dialectos)
Platycercus Psittaciformes | Subespecie | Llamados de Gradiente Ribot y
elegans contacto cols.
(2012).




Justificacién

Las subespecies de guacamaya verde A. m. militaris, A. m. bolivianus y A. m.
mexicanus (descritas en los afios 1766, 1908 y 1915 respectivamente) fueron descritas con
base en caracteres morfoldgicos y distribucion geografica. Desde entonces, se ha aportado
muy poca informacion sobre la variacion en rasgos de los individuos de estas subespecies y la
presencia de estas subespecies no ha sido validad formalmente. La Unica validacién formal ha
comprobado la presencia de diferencias filogenéticas entre individuos de la subespecie A. m.
mexicanus y A. m. bolivianus, las subespecies de los extremos de distribucion de la especie.
Entonces la validez de estas tres subespecies estd aun sin resolver, particularmente en rasgos
vocales. Por lo que el presente trabajo aportara conocimiento sobre si las subespecies podrian
diferenciarse en sus vocalizaciones. La informacion obtenida de este estudio podra sugerir
sobre el aislamiento histdrico entre las subespecies en la guacamaya verde, lo que permitird
aportar informacion sobre la historia evolutiva de dichas subespecies, asi como resaltar
regiones de interés para la conservacion.

A pesar de que recientemente se ha aportado evidencia de que la guacamaya verde
(Ara militaris) y la guacamaya ambigua (Ara ambiguus) son especies cercanamente
emparentadas (Eberhard y cols. 2015), no existe un estudio formal acerca de cémo se refleja
esto sobre la diferenciacion vocal entre estas dos especies. Este estudio aportara informacion

al respecto, lo que podra sugerir acerca de la historia evolutiva de estas especies.
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Hipdtesis
e Las subespecies de guacamaya verde (Ara militaris) son distintas vocalmente.

La prediccion es que si las subespecies han divergido culturalmente al quedar aisladas durante
su historia evolutiva, las poblaciones de una subespecie seran vocalmente mas similares entre

si en comparacion con poblaciones de otra subespecie.

e La guacamaya ambigua (Ara ambiguus) y la guacamaya verde (Ara militaris) son

especies que difieren vocalmente.

Nuestra prediccion es, que las vocalizaciones seran mas similares entre individuos de cada

especie en comparacion con las vocalizaciones de individuos entre especies.
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Objetivos

e General.
Determinar patrones de variacion vocal de la guacamaya verde (Ara militaris) y la
guacamaya ambigua (Ara ambiguus) a diferentes escalas, tanto geograficas como

taxondmicas.

e Particulares.
1. Determinar la presencia de diferencias vocales entre la guacamaya ambigua (Ara
ambiguus) y la guacamaya verde (Ara militaris).
2. Determinar la presencia de diferencias vocales entre las tres subespecies de la

guacamaya verde (Ara militaris), y a diferentes niveles geogréaficos.
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Metodologia
La guacamaya verde y la guacamaya ambigua

La guacamaya verde (Ara militaris) es un psitacido de tamafio grande, posee un mechén de
plumas rojas en la frente y en la cara presenta lineas de plumas sobre la piel desnuda. La
garganta es de color café a rojizo. Las coberteras superiores de la cola y los bordes de las
primarias son azules. La parte interna de la cola es oliva a amarilla y café rojiza, con azul en el
borde en la parte externa. El pico y las patas son negruzcas. El iris es amarillo (Gémez-Garza,
2015).

Tabla 2. Caracteristicas morfométricas y morfolégicas de las subespecies de guacamaya verde
(Ara militaris) (Forshaw y Knight, 2006; Gémez-Garza, 2015)

Culmen

) Ala | expuesto | Cola | Tarso » )
Subespecie Coloracion plumaje
(mm) (mm) (mm) | (mm)

A.m. 358.4 55.6 3726 | 325 El tono verde del cuerpo es mas
militaris brillante y los destellos azules de la

cabeza son mas notorios

A.m. 362.2 56.6 352.1 | 335 Garganta café rojizo, las coberteras
bolivianus del oido con bases rojizas y un azul
mas oscuro en las primarias y en la

punta de la cola.

A.m. 372.4 59.3 3811 | 34.2 Parecida a las anteriores, pero mas

mexicanus grande.

Se ha sugerido que la especie cuenta con tres subespecies (ITIS, 2015): A. m. mexicanus
(Ridgway, 1915), A. m. militaris (Linnaeus, 1766) y A. m. bolivianus (Reichenow, 1908),

13



aunque no existe una evaluacion que valide esto. Estas subespecies se diferencian por
caracteres morfologicos (tabla 2) (Forshaw y Knight, 2006) y por su distribucion geogréafica
(fig. 2), aunque las tres subespecies presentan una coloracion verde en el cuerpo, con tonos
azulados brillantes en la cabeza y nuca.

La distribucion actual de las subespecies de A. militaris abarca las principales cadenas
montafiosas de la region neotropical (fig.2). A. m. militaris se distribuye en la cordillera de los
Andes en los paises de Venezuela, Colombia, Ecuador, Perd y norte de Bolivia (Birdlife
International 2013b, 2015; Juérez y cols., 2012). La subespecie A. m. bolivianus habita
mayormente en Bolivia, bajando tambien por la cordillera de los Andes, hasta una porcion
nortefia de esta misma cadena montafiosa en Argentina (Birdlife International, 2013b; Juarez y
cols., 2012). A. m. mexicanus es una subespecie exclusiva de Meéxico, distribuyéndose
principalmente en la Sierra Madre Oriental, desde el centro de Sonora y Chihuahua hasta
Guerrero, y la Sierra Madre Occidental, desde Nuevo Ledn y Durango a Oaxaca (Howell y
Webb, 1995; Juarez y cols., 2012).

Esta guacamaya habita principalmente desde bosques templados hasta bosques
humedos al nivel del mar, abarcando distintos tipos de vegetacion como bosques tropicales y
subtropicales, secos a semihimedos y caducifolios a subcaducifolios, y se considera una
especie asociada a paredes rocosas (Juarez y cols., 2012; Gomez-Garza, 2015; Eberhard y
cols., 2015). Es una especie endémica de Ameérica, al igual que todos los miembros del género
Ara (Birdlife International, 2013b).

Tradicionalmente se ha considerado a la guacamaya ambigua (Ara ambiguus) como un
taxén cercanamente emparentado a la guacamaya verde, y en ocasiones, se incluia como
subespecie de la guacamaya verde (Lepage, 2014). La guacamaya ambigua cuenta con dos
subespecies, A. a. ambiguus (Bechstein, 1811) y A. a. guayaquilensis (Chapman, 1925) (tabla
3). Estudios recientes han confirmado que ambas especies de guacamaya representan linajes
evolutivos distintos, y por lo tanto, son especies distintas (Eberhard y cols., 2015). La
guacamaya ambigua se asocia exclusivamente con bosques humedos y bosques caducifolios
(Eberhard y cols., 2015). Se distribuye principalmente en Centroamérica, bajando desde
Honduras hasta Colombia y Ecuador, donde actualmente existen algunas poblaciones en

simpatria con la guacamaya verde al noroeste de Colombia (fig. 1) (Eberhard y cols., 2015).
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La guacamaya ambigua es visualmente muy parecida a la guacamaya verde, y se
considera distinta de ésta por ser de tamafio mayor, con diferencias en las vocalizaciones
(Eberhard y cols., 2015), aunque estas diferencias vocales no se han cuantificado o estudiado
de forma detallada.

Tabla 3. Caracteristicas morfométricas de las subespecies de guacamaya ambigua (Ara
ambiguus) (Forshaw y Knight, 2006; Gomez-Garza, 2015).

Culmen expuesto

. Ala (mm) (mm) Cola (mm) | Tarso (mm)
Subespecie
A. a. ambiguus 391.9 70.05 412.6 36.7
A a. 374.0 66.0 405.0 39.0

guayaquilensis

La pérdida y fragmentacion de habitat, junto con el tréafico ilegal, ha ocasionado una
disminucion drastica de las poblaciones de ambas especies de guacamaya (Wright y cols.,
2001; Juérez y cols., 2012; Gomez-Garza, 2015: BirdLife International, 2013a; BirdLife
International, 2013b). Esto ha colocado a la guacamaya verde bajo la categoria de vulnerable
en la IUCN (BirdLife International, 2013b) y en Peligro de extincion segun las autoridades
nacionales de México (NOM-059-ECOL-2010, SEMARNAT); y a la guacamaya ambigua en
peligro critico en la IUCN (BirdLife International, 2013a). Por lo cual, se dice que las
poblaciones silvestres de la guacamaya verde podrian estar potencialmente aisladas (Forshaw
y Knight, 2006; Rivera-Ortiz y cols. 2008; Eberhard y cols. 2015).
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Fig 1. Mapas de la distribucion actual de la guacamaya ambigua (Ara ambiguus). Modificado
de CornellLab, 2016.
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Fig 2. Mapas de la distribucion actual de la guacamaya verde (Ara militaris) por subespecie.
En amarillo A. m. mexicanus, en verde A. m. militaris y rosa A. m. bolivianus. Modificado de
CornellLab, 2016.

Obtencion de vocalizaciones
Se obtuvieron grabaciones de vocalizaciones de la guacamaya verde (Ara militaris) y la
guacamaya ambigua (Ara ambiguus) de las principales bibliotecas de cantos a nivel mundial,

asi como de bibliotecas privadas. Estas grabaciones fueron de ubicaciones a lo largo de todo el

rango de distribucion de la guacamaya verde, desde México hasta Argentina, para incluir las
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tres subespecies. Para la guacamaya ambigua, las vocalizaciones se obtuvieron desde
Honduras a Ecuador, abarcando la distribucion de sus dos subespecies. Se obtuvo un mayor
numero de vocalizaciones para la subespecie A. m. mexicanus, principalmente de
contribuciones de bibliotecas privadas y de campo. Las grabaciones en campo en México se
colectaron de las siguientes localidades: Jaumave (Tamaulipas), Guadalajara (Jalisco), La
Palma y EI Chocolate (Michoacan). Las grabaciones debieron estar correctamente
identificadas y referenciadas geograficamente para ser incluidas en el analisis. S6lo se
consideraron grabaciones de individuos en estado silvestre. Posteriormente se asigné la
subespecie de guacamaya correspondiente a la grabacién dependiendo del origen geografico
de ésta.

Se hizo una inspeccion visual preliminar de las vocalizaciones para seleccionar
aquellas de mejor calidad para los analisis. Una de las vocalizaciones que son muy
frecuentemente producidas dentro del repertorio de psitdcidos son las consideradas
vocalizaciones de contacto, ya que ayudan a mantener el contacto de los individuos a
diferentes niveles (pareja, parvada, etc.) (Bradbury, 2003). En nuestro analisis incluimos el
tipo de vocalizacion de contacto, que es el mas frecuentemente producido, y el tipo de
vocalizacién que consideramos es funcionalmente representativo entre regiones, para poder
hacer la comparacion.

Cuando existian indicios de que habia mas de un individuo por grabacién, estas
grabaciones fueron revisadas cuidadosamente y los individuos fueron separados. Aquellas
vocalizaciones donde no fue posible determinar que se trataba de individuos diferentes no
fueron incluidas, solo se consideraron las vocalizaciones donde habia certeza de que se trataba
del mismo individuo. Una vocalizacién por individuo fue incluida. Incluir un nimero mayor
de vocalizaciones por individuos podria haber ayudado a considerar la variabilidad individual
en el analisis, pero disminuia el nimero de individuos en el analisis. Esto ya que existian
algunos individuos con un maximo de una vocalizacién en nuestra base de datos por
cuestiones de muestreo o de calidad de la grabacion. Asi al incluir un mayor namero de
individuos por sitio se podria tener una mejor representacion de la variabilidad de individuos
por sitio con buena calidad. Las vocalizaciones que se analizaron fueron extraidas de las

grabaciones originales usando el programa Raven Pro 1.5.
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Se realiz6 una evaluaciéon de la similitud de las vocalizaciones para determinar
patrones de variacion geografica entre especies y entre subespecies, con dos enfoques:

espectral y parameétrico, que se describen a continuacion.

Enfoque espectral

Primero, la evaluacion de la similitud de las vocalizaciones se hizo siguiendo un enfoque
espectral. Para esto se realizaron correlaciones cruzadas de espectrogramas (Cortopassi y
Bradbury 2000). Los analisis de correlaciones cruzadas se llevaron a cabo en el programa
Signal (version.5.0) usando la funcién xcorr. En este procedimiento, se obtuvo un indice de
similitud al comparar cada una de las vocalizaciones con otras, donde los valores cercanos a 1
indican que las vocalizaciones son mas similares y valores cercanos a O indican que las

vocalizaciones son menos similares. Estos valores se acomodaron en una matriz de similitud.

Enfoque paramétrico

Otro enfoque que se emple6 para la evaluacion de similitud fue el enfoque paramétrico que
consistio en la obtencion de parametros acusticos. Se obtuvieron originalmente 25 variables
acusticas, de las cuales se eligieron ocho pardmetros acusticos. Estos parametros se escogieron
considerando que describieran mejor las propiedades de las vocalizaciones (Ej. Frecuencia
fundamental) asi como los utilizados en la mayoria de estudios vocales (ej. Duracién y
frecuencia pico), descartando los pardmetros derivados de otros parametros (ej. Desviacion
estandar, cuartiles, etc.) (tabla 4). Estos parametros se obtuvieron a través del paquete
“seewave” (Sueur y cols. 2008) y “warbleR” (Arayas-Salas y Smith-Vidaurre 2016) del

software R.
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Tabla 4. Parametros acusticos obtenidos con su respectivo software.

Parametros Software utilizado
1 | Duracion del llamado R, paquete warbleR (funcién specan)
2 | Frecuencia pico R, paquete warbleR (funcidn specan)
3 | Frecuencia promedio R, paquete seewave (funcion specprop)
4 | Sesgo R, paquete seewave (funcion specprop)
5 | Kurtosis R, paquete seewave (funcion specprop)
6 | Frecuencia fundamental promedio R, paquete seewave (funcion autoc)
7 | Frecuencia instantanea promedio R, paquete seewave (funcion ifreq)
8 | Frecuencia dominante promedio R, paquete seewave (funcion dfreq)

Analisis estadisticos: Enfoque espectral

Para el enfoque espectral se construyeron dos tipos de matrices hipotéticas. Por un
lado, se construyeron marices hipotéticas de membresia con codificacion de 0 y 1. El nimero
0 fue usado para indicar aquellas vocalizaciones de una comparacion pareada que pertenecian
a un mismo grupo. El nimero 1 fue usado para indicar si dos vocalizaciones en comparaciones
pareadas pertenencia a grupos distintos. Ademas, se construyo otro tipo de matriz, utilizando
las distancias geogréficas entre los sitios donde las vocalizaciones fueron obtenidas. Se espera
encontrar una asociacion de la matriz de similitud con la matriz de distancia, cuando exista
una diferenciacion vocal debido a un efecto de distancia, indicando un patron de gradiente de
diferenciacion vocal. Estas matrices hipotéticas se analizaron con la matriz de similitud por
medio de pruebas de Mantel, con el programa ZT, usando 1000 aleatorizaciones (Bonnet y
Van de Peer 2002). La prueba de Mantel permite utilizar una matriz que represente una
clasificacion hipotética y utiliza las porciones no redundantes de las matrices, desplegandolas
en vectores de columna y calculando una correlacion entre dichos vectores (Buttigieg y
Ramette, 2014). Por lo tanto, si la similitud en las vocalizaciones corresponde con las
membresias de especies, se espera encontrar una asociacion de las matrices de similitud con la

matriz de membresia por especie.

20




Comparacion entre las subespecies de guacamaya verde: para determinar si los
caracteres acusticos coincidian con los limites distinguidos de las subespecies, se evaluo la
similitud entre las subespecies, de la guacamaya verde. Se construy0 una matriz hipotética
para cada subespecie, donde 0 se codificd para las vocalizaciones que pertenecian a la misma
subespecie, y 1 cuando procedian de distinta subespecie. Esta matriz hipotética se compar6
con la matriz de similitud utilizando la prueba de Mantel, como se describié previamente. Si la
similitud en las vocalizaciones corresponde con las subespecies se encontraria una asociacion
de las matrices de similitud con la matriz de subespecie.

Se decidid hacer una agrupacion de las subespecies por regiones. Debido a la
distribucion contemporanea de las subespecies decidimos agrupar las subespecies (A. m.
militaris y A. militaris bolivianus en la region de Sudameérica. Luego, la subespecie de México
(A. m. mexicanus) fue considerada en otra region geografica. Esto nos permitié comparar las
vocalizaciones donde se produjo un aislamiento geogréfico con aquellas con una distribucion
continua del rango de distribucion. Ademas, ya que A. m. bolivianus cont6 solo con 19
vocalizaciones, consideramos que la desproporcién de tamafio de muestra de esta subespecie
respecto a las otras dos podria estar sesgando nuestros resultados sobre la diferenciacion entre
subespecies.

Se compard la matriz de similitud con una matriz hipotética de membresia por region,
donde O correspondié a las vocalizaciones provenientes de la misma region en comparaciones
pareadas y 1 cuando representaron regiones distintas. Si estas dos grandes regiones
representan entidades vocales distintas, se espera encontrar una relacion entre la matriz de
similitud con la matriz de membresia regional. Ambas comparaciones se hicieron mediante
pruebas de Mantel, conforme a lo ya descrito en parrafos anteriores.

Ademas, analisis posteriores fueron realizados entre la matriz de similitud vocal y una
matriz hipotética de membresia de sitio a nivel continental sin considerar la subespecie. La
matriz hipotética se codific6 como 0 cuando las grabaciones eran de la misma localidad y 1
cuando pertenecian a distinta localidad. Se consideraron pertenecientes a una misma localidad
aquellas grabaciones con una distancia de separacion menor a 60 kilometros. Una correlacién
entre las matrices de similitud y la matriz de membresia de sitio indicaria que existe una

diferenciacion vocal entre las localidades a lo largo de la distribucion de la especie.
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Posteriormente se evalud si existia un gradiente a lo largo de todo el continente
independientemente de la subespecie. Para esto se comparé la matriz de similitud combinando
las tres subespecies con una matriz de distancia geografica de los sitios de colecta de las
vocalizaciones. Una correlacion entre las matrices de similitud y de distancia indicaria que
existe un gradiente vocal a lo largo de la distribucion de la especie.

Comparacion entre la guacamaya ambigua y la guacamaya verde: se decidid
evaluar si la separacion filogenética encontrada para ambas especies de guacamayas podria ser
detectada en su rasgo vocal. Para esto se comparé la similitud de las vocalizaciones entre
especies de guacamayas. La matriz hipotética se construyd con 0 indicando que las
vocalizaciones pertenecian a la misma especie y 1 cuando las vocalizaciones pertenecian a

diferente especie.

Analisis estadisticos: Enfoque paramétrico

Debido a que algunas de las variables obtenidas en el enfoque paramétrico pueden co-variar y
ser redundantes, se realizd un Analisis de Componentes Principales (PCA) en el software
SPPS v17.0. Se utiliz6 una matriz de correlacion, con rotacion varimax. Los componentes
principales elegidos fueron aquellos con valores propios mayores a uno. Este analisis ayuda a
reducir tantas variables posibles que estan correlacionadas, en pocos componentes principales,
de manera que se busca que la mayor cantidad de varianza posible, en la variable dependiente,

sea capturada con la menor cantidad de componentes principales (Buttigieg y Ramette, 2014).

Comparacion entre la guacamaya ambigua y la guacamaya verde, y entre las
subespecies de guacamaya verde: para saber si las especies, asi como las subespecies, de
guacamaya difieren en parametros acusticos, se realiz6 un MANOVA en el programa SPPS
v17.0 utilizando las variables paramétricas. Para esto se utilizaron los componentes principales
obtenidos con valores mayores a uno. Esta prueba nos indica si las especies y subespecies
difieren en al menos un componente tomando un enfoque multiparamétrico. Si se encuentran
diferencias significativas en el enfoque multiparamétrico, posteriormente se realiza una prueba
de ANOVA por componente, para detectar en qué componente existian diferencias entre

especies y subespecies. Ademas, posteriormente se aplico la prueba post hoc de Dunnett para
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detallar las diferencias entre subespecies de guacamaya verde, ya que estas son tres. Cuando
existen mas de dos grupos a comparar entre si, la prueba de Dunnett permite hacer
comparaciones multiples por parejas después de un ANOVA, y por tanto, conocer qué grupos
son los que difieren entre si. Por lo que esta prueba se utiliz6 para conocer qué componentes
principales las subespecies de guacamaya verde se diferenciaban vocalmente entre si.

Como se menciond anteriormente, las subespecies de guacamaya verde fueron
agrupadas en regiones, México y Sudamérica. Por lo cual se realizaron los mismos analisis
mencionados previamente de MANOVA sobre los componentes principales con valores

mayores a uno, para determinar qué componentes acusticos se diferencian estas regiones.
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Resultados

Se obtuvieron un total de 354 grabaciones crudas, de diferente duracion de tiempo,
provenientes de los siete paises donde se distribuye la guacamaya verde (Ara militaris), y para
seis de los siete paises en el caso de la guacamaya ambigua (Ara ambiguus). Se obtuvieron
grabaciones de nueve colecciones privadas y se envio solicitud para obtener grabaciones a un
total de 390 instituciones, de los cuales se obtuvo respuesta de 115 ellos. Se muestred en
campo dentro de la republica mexicana y se obtuvo la siguiente cantidad de grabaciones
crudas: Tamaulipas (Jaumave: 64 grabaciones), Michoacan (La Palmita: siete grabaciones; El
Chocolate :dos grabaciones) y Jalisco (Guadalajara: tres grabaciones).

El total de grabaciones crudas obtenidas para la guacamaya verde son 317,
representando 285 grabaciones para A. m. mexicanus, 85 para A. m. militaris y siete para A. m.
bolivianus. Para la guacamaya ambigua se obtuvo 37 grabaciones crudas, de seis de los siete
paises donde se distribuye esta especie (tabla 5, tabla 6 y figura 4). Para la guacamaya verde,
se obtuvieron grabaciones para las tres subespecies a través de las bibliotecas de Xeno-canto,
Macaulay Library de The Cornell Lab of Ornithology, Florida Museum of Natural History,
British Library, Fonozoo, Museo de Zoologia de la UNAM, de colecciones privadas, asi como
las obtenidas en campo. Para la guacamaya ambigua, estas se obtuvieron de Xeno-canto,
Avocet, Florida Museum of Natural History, Library de The Cornell Lab of Ornithology,
British Library y The Ara Project.

De cada grabacion cruda obtenida se realizaron cortes para cada vocalizacion (fig. 3), y
se agruparon por individuo en base a la inspeccion visual y auditiva. Se obtuvieron 126 cortes
individuales para la guacamaya ambigua y 758 cortes individuales para la guacamaya verde.
De la vocalizacién de contacto mas comun para cada zona, se selecciond un total de 43 cortes
individuales para la guacamaya ambigua (31 cortes para la subespecie A. a. ambiguus y 12
para A. a. guayaquilensis), y 283 cortes individuales para la guacamaya verde (19 para la
subespecie A. m. bolivianus, 114 para A. a. militaris y 150 cortes para A. m. mexicanus) (tabla

5y 6), para igual numero de individuos.
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Fig 3. Espectrogramas de un ejemplo de vocalizacién de contacto de guacamaya verde (Ara

militaris) para cada subespecie, realizado en Raven Pro 1.5, utilizado para este analisis.

Superior izquierda: A. m. militaris, superior derecha: A. m. bolivianus, inferior: A. m.

mexicanus.

Tabla 5. Paises y localidades representadas segin la subespecie de guacamaya verde (Ara

militaris).

NUme- NUmero
ro de Taxén Pais Estado/ Localidad de cortes
sitio Provincia utilizados

1 A.m. México Guerrero Copalillo 30
mexicanus
2 Jalisco Bioto 4
3 Boca Tomatlan 2
4 El Tuito 7
5 Bahia de Banderas 4
6 Cajon de Pefias 25
7 Guadalajara 3
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Name- NUmero
ro de Taxén Pais Estado/ Localidad de cortes
sitio Provincia utilizados

8 A.m, México Jalisco Sin localidad 2
mexicanus
9 Michoacan La Palma 6
10 El Chocolate 2
11 Nayarit Localidad sin nombre 1
12 Oaxaca Cafidn del Sabino 4
13 Querétaro Sotano del barro 15
14 Sinaloa El palmito 1
15 Cosala 9
16 Panuco 6
17 San Luis El Naranjo 4
Potosi
18 El Marguez (localidad sin 4
georreferencia)
19 Sonora Rancho Santa Barbara 6
20 Km 260 a Yecora 2
21 Tamaulipas | Jaumave 13
22 A.m, Colombia | Arauca Predio EI Oso 4
militaris
23 Magdalena Sierra Nevada de Sta. Marta 1
24 César Reserva Los Besotes 21
25 La Guajira La Distraccion 2
26 Caqueta Picachos 7
27 Antioquia Rio Bauritica Cauca (sitio 4
sin georreferencia)
28 Ecuador | Narupa Loreto road 1
29 Zamora Miazi 3
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Chinchipe

NUume- NUumero
ro de Taxon Pais Estado/ Localidad de cortes
sitio Provincia utilizados

30 A.m. Ecuador | Morona e-slope 1

militaris Santiago

31 Napo Wild Sumanco 6
32 San Rafael 2
33 Napo Galeras 4
34 Narupa-Loreto road 3
35 Pan de azucar

36 Sucumbios Lumbaqui

37 Rio Coca 2
38 Perl Huanuco Parque Nacional Tingo 8

Maria
39 Cajamarca Tamborapa 5
40 Tablosos 3
41 San Martin Localidad sin nombre 5
42 Madre de Amazonia Lodge 1
Dios
43 Cuzco San Pedro 9
44 Bolivia La Paz Cerro Asunta Pata 3
45 Machuriapo 14
46 Santa Cruz Reserva Pilon Lajas 2
47 A.m. Bolivia Santa Cruz Refugio Volcanes 2
bolivianus
48 Argentina | Salta Salvador Mazza 17
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Tabla 6. Paises y localidades representadas para la guacamaya ambigua (Ara ambiguus).

NUme- Taxén Pais Estado/ Localidad NUmero
ro de Provincia de cortes
sitio utilizados

49 A a. Panama | Darien Cana 3
ambiguus
50 Nicaragua | Rio SanJuan | Reserva Indio Maiz 1
51 Costa Rica | Limon Manzanillo 8
52 Colorado 1
53 Heredia La Selva 6
54 Finca El Plastico 4
55 La Trimbia Lodge 1
56 Parque Nacional Braulio 2
Carrillo
57 Puerto viejo de Sarapiqui 5
58 A. a. Ecuador | Imbabura Alto Tambo 3
guayaqui-
lensis
59 Guayas Churute
60 Esmeraldas Playa de oro
61 Rio san Miguel Charco 2

Vicente
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Fig 4. Mapa de localidades representadas de las grabaciones obtenidas para cada especie de
guacamaya. Circulos verde: Ara militaris, circulos azul: Ara ambiguus. El nimero sobre cada

circulo corresponde con la localidad correspondiente numerada en la tabla 5 y tabla 6.
1. Similitud vocal entre la guacamaya ambigua y la guacamaya verde:

Enfoque espectral: la prueba de Mantel sefialé que existe una correlacion significativa entre
la matriz de similitud vocal con la matriz de membresia de especie de guacamayas (tamafio de

matriz = 326, r = 0.058663, p = 0.0145), lo que indica una diferenciacion vocal entre especies.

Enfoque paramétrico: para la comparacion entre especies de guacamaya, el analisis de
componentes principales (PCA) resumié las variables acusticas en un total de tres

componentes con valores propios mayores a uno, los cuales explican en conjunto el 77.6% de

29



la varianza total de las variables acusticas (tabla 7). El primer componente (CP1) fue el
componente principal que incluydé la mayor cantidad de variables, donde la frecuencia
dominante y la frecuencia pico fueron los que contribuyeron principalmente a explicar la
variacion. Para el CP2, las variables acusticas que contribuyeron mas a explicar la variabilidad
fueron la curtosis y el sesgo. Para el Gltimo componente (CP3), la frecuencia fundamental
promedio, la frecuencia promedio, la frecuencia instantanea promedio y la duracién, fueron las

variables acusticas que contribuyeron mas a explicar la variabilidad.

Tabla 7. Resultados del analisis de componentes principales. Las variables acuUsticas con la

mayor carga para cada componente se muestran en negritas.

CP1 CP2 CP3
Valor propio 3.33 1.71 1.16
Varianza explicada (%) 41.69 21.39 14.58
Varianza explicada acumulada (%) 41.69 63.09 77.67
Frecuencia dominante promedio .909 -.210 217
Frecuencia pico .858 011 -172
Curtosis -.052 979 .087
Sesgo -.186 972 -.029
Frecuencia fundamental promedio -.089 025 .825
Frecuencia promedio .558 -.175 748
Frecuencia instantanea promedio .636 -.297 637
Duracion -.008 -.059 -.299

Los resultados de MANOVA sugieren diferencias entre las especies de guacamaya en al
menos uno de los componentes principales (Pillai’s Trace F = 2.778, p = 0.041). Pruebas
posteriores de ANOVA por componente indicé que el componente que difirid
significativamente entre especies de guacamayas fue el CP2 (CP1: F1= 0.006, P = 0.940, CP2:
F1 =4.683, P =0.031, CP3: F1= 3.306, P = 0.070).

2. Similitud vocal entre las subespecies de guacamaya verde:

Enfoque espectral: la prueba de Mantel sefialé que existe una correlacion significativa para la

matriz de similitud vocal con la matriz de membresia de subespecie para la guacamaya verde
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(tamafio de matriz = 283, r = 0.021482, p = 0.0494), indicando una diferenciacién vocal entre

estas subespecies.

Enfoque paramétrico: para las subespecies de guacamaya verde, el PCA dio un total de tres
componentes con valores propios mayores a uno, que explican en conjunto el 79.5% de la
varianza total de las variables acusticas (tabla 8). Los parametros acusticos que obtuvieron
mayor carga en el CP1 fueron la frecuencia promedio, la frecuencia instantanea promedio y la
frecuencia dominante promedio. Para el CP2, las variables que contribuyeron fueron la
duracion, la curtosis, el sesgo y la frecuencia pico. Para el Gltimo componente (CP3), la

frecuencia fundamental promedio fue el parametro acustico que obtuvo la mayor carga.

Tabla 8. Resultados del analisis de componentes principales. Las variables acusticas con la

mayor carga para cada componente se muestran en negritas.

CP1 CP2 CP3
Valor propio 4.07 1.20 1.07
Varianza explicada (%) 50.97 15.09 13.46
Varianza explicada acumulada (%) 50.97 66.07 79.53
Frecuencia promedio .946 -.056 -.104
Frecuencia instantanea promedio .891 -.141 106
Frecuencia dominante promedio .753 -.240 257
Duracion .066 .896 248
Curtosis -.556 .648 -.295
Sesgo -574 619 -.327
Frecuencia pico 342 -.555 335
Frecuencia fundamental promedio .053 -.005 944

Para las subespecies de guacamaya verde, MANOVA sefial6 diferencias entre las subespecies
en al menos un componente (Pillai’s Trace F = 5.437, p = <0.05) (tabla 9). Evaluaciones
posteriores de cada componente indicaron que los componentes que difirieron para las
subespecies de guacamaya verde fueron el CP1 y el CP2 (CP1: F, = 8.19, p <0.05, CP2: F,=
6.31, p =0.002, CP3: F> = 2.57, p = 0.078).
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Las comparaciones de la prueba post-hoc de Dunett por subespecie de guacamaya

verde sefiald que A. m. mexicanus difirio con A. m. militaris en los CP1 y CP3, y difirié con A.

m. bolivianus en el CP1 y CP2. A. m. militaris difirié con A. m. bolivianus en el CP2 (tabla 9).

Tabla 9. Resultados de la prueba post-hoc de Dunett para la comparacion entre subespecies.

Diferencias significativas entre grupos se resaltan en negrita.

959% Intervalos de

. ] Error .
Subespecie| Subespecie leerenc_|a confianza
promedio estandar | LiMite Limite
inferior superior
CPLIA. m. A. m. mexicanus -2.09 0.48 -3.23 -0.95
militaris | A. m. bolivianus -0.369 0.25 -1.01 0.27
A. m. A.m. militaris 2.09 0.48 0.95 3.23
mexicanus | A. m. bolivianus 1.72 0.52 0.47 2.97
A.m. A. m. militaris 0.36 0.25 -0.27 1.01
bolivianus | A. m. mexicanus -1.72 0.52 -2.97 -0.47
CP2|A. m. A. m. mexicanus -0.54 0.25 -1.13 0.05
militaris | A. m. bolivianus 1.09 0.27 0.40 1.79
A.m. A.m. militaris 0.54 0.25 -0.05 1.13
mexicanus | A. m. bolivianus 1.63 0.30 0.89 2.38
A.m. A. m. militaris -1.09 0.27 -1.79 -0.40
bolivianus [A. m. mexicanus -1.63 0.30 -2.38 -0.89
CP3[A m. A. m. mexicanus -1.16 0.48 -2.31 0.02
militaris | A. m. bolivianus -0.09 0.25 -0.72 0.54
A.m. A.m. militaris 1.16 0.48 0.02 2.31
mexicanus | A. m. bolivianus 1.07 0.52 -0.18 2.33
A. m. A. m. militaris 0.09 0.25 -0.54 0.72
bolivianus | A. m. mexicanus -1.07 0.52 -2.33 0.18
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3. Similitud vocal de la guacamaya verde a nivel regional

Para la guacamaya verde, considerando todas las vocalizaciones a nivel continental como un
grupo, la prueba de Mantel encontr6 una correlacion significativa entre la matriz de similitud
con la matriz de membresia por sitio de grabacion de vocalizaciones (tamafio de matriz = 273,
r = 0.104549, p = <0.05). Por otro lado, no se encontré una correlacion significativa entre la
matriz de similitud vocal con la matriz de distancia geogréfica (tamafio de matriz = 273, r =
0.011320, p = 0.1998). Esto que sugiere una carencia de gradiente vocal desde México hasta
Argentina, pero si una diferenciacion por sitio al considerar todas las grabaciones
independientemente de la subespecie.

Cuando se evalud la presencia de diferenciacion vocal entre las regiones de México y
Sudamérica, la prueba Mantel encontré una correlacion significativa entre la matriz de
similitud vocal con la matriz de membresia regional (tamafio de matriz = 283, r = 0.097152, p
= <0.05). De igual forma, se encontr6 una correlacion significativa de la matriz de similitud
vocal con la matriz de distancia geografica en cada region (México: tamafio de matriz = 144, r
=0.10123, p = 0.0019; Sudamérica: tamafio de matriz = 129, r = 0.06523, p = 0.0079). Esto no
solo indica una diferenciacion vocal por region, pero también que existe un gradiente vocal
hacia el interior de cada una de las regiones.

Asi mismo, considerando las dos regiones (México y Sudamérica) para la guacamaya
verde, el PCA dio un total de tres componentes, con valores propios mayores a uno, que
explican en conjunto el 78.8% de la varianza total de las variables acusticas (tabla 10). Los
parametros acusticos que obtuvieron mayor carga en el CP1 fueron la frecuencia promedio, la
frecuencia fundamental promedio y la frecuencia instantanea promedio. Para el CP2, la
frecuencia pico y la frecuencia dominante promedio contribuyeron para este componente.
Finalmente, para el CP3 las variables que obtuvieron mayor peso fueron la curtosis, el sesgo y

la duracién.
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Tabla 10. Resultados del analisis de componentes principales. Las variables acusticas con la

mayor carga para cada componente se muestran en negritas

CP1 CP2 CP3
Valor propio 3.50 1.57 1.22
Varianza explicada (%) 43.84 19.64 15.31
Varianza explicada acumulada 43.84 63.48 78.80
(%)
Frecuencia promedio .836 440 -.143
Frecuencia fundamental promedio .786 -.224 159
Frecuencia instantanea promedio .758 522 -.262
Frecuencia pico -.083 .888 .024
Frecuencia dominante promedio .346 .881 -.202
Curtosis -.089 -074 947
Sesgo -.280 -.229 .907
Duracion -.008 -.059 -.299

Para comparaciones entre regiones en la guacamaya verde, los resultados de

MANOVA sugieren diferencias entre las regiones de México y Sudamérica en al menos uno

de los componentes principales (Pillai’s Trace F = 10.067, p = <0.05). Las pruebas posteriores

de ANOVA por componente, indicdé que los componentes que difirieron significativamente

fueron el CP1yel CP2 (CP1: F1 =23.9, p < 0.05, CP2

=1.73, p = 0.188).

F =

6.68, p = 0.010, CP3: Fy
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Discusién
1. Similitud vocal entre la guacamaya ambigua y la guacamaya verde

Los diferentes analisis concordaron con una diferenciacién vocal entre la guacamaya verde
(Ara militaris) y la guacamaya ambigua (Ara ambiguus). Esto indica que a pesar de que los
psitacidos poseen aprendizaje vocal, y por lo tanto los rasgos vocales pueden modificarse por
procesos culturales, estos pueden funcionar como rasgos fenotipicos para distinguir entre
especies cercanamente relacionadas. Esto concuerda con lo observado en otras especies de
aves con aprendizaje vocal, donde se ha encontrado una concordancia de la diferenciacion
vocal con los limites filogenéticos y geografico de especie (Irwin, 2008, Grant y Grant, 2006,
Valderrama y cols. 2007).

Se considera que el origen de los psittaciformes es gondwanico (Wright y cols. 2008),
lo que explica por qué el numero mayor de especies de este orden de aves se encuentra en
Sudamérica en comparacion con Norteamérica. La presencia de psitacidos en el hemisferio de
Norteamérica se considera como producto del Gran Intercambio Biético Americano, explicado
principalmente tras el cierre del puente de Panamé, hace aproximadamente 3 millones de afios
(Coates y Obando 1996 citado en Dacosta y Klivka 2008). Se ha sugerido que el cierre de
Panama esta relacionado con grandes cambios en los biomas, por ejemplo abriendo grandes
pastizales en Sudamérica (Tavares y cols. 2006). Estos cambios de vegetacion se sugieren,
contribuyeron a la diversificacion de la mayoria de los psitacidos, quienes aprovecharon la
cantidad de nichos ecoldgicos disponibles (Tavares y cols. 2006).).

Con base a esto, el origen de la guacamaya verde y la guacamaya ambigua podria
sugerirse entonces en algin punto en Sudamérica o inclusive, Centroamérica. Varios autores
sefialan que el centro de origen de los principales linajes de algunas familias tropicales de
aves, como los momotos (Coraciiformes: momotidae) (Stiles 2009) y trogones
(Trogoniformes: Trogon) (Dacosta y Klicka 2008), se asigna a Centroamérica, en lugar de
Sudamérica, como se pensaban previamente. Se documenta que existieron pequefios grupos de
islas o porciones continentales previo a la formacion completa del puente de Panama, que
Stiles (2009) considera pudieron haber fungido como los responsables de la diversificacion de

linajes en los momotos, asi como de los trogones. Tras completar el cierre de Panama, Dacosta
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y Klika (2008) argumentan que sucedieron mdaltiples dispersiones de trogones, tanto hacia el
norte como hacia el sur, o que explica la presencia de este grupo tanto en México como
Sudamérica, lo que pudo haber sucedido de igual manera con los momotos.

Un patrén e historia evolutiva similar a la de los momotos pudo haber ocurrido con la
guacamaya verde y la guacamaya ambigua. Ambos linajes pudieron haberse diversificado en
Centroamérica 0 en alguna zona cercana a este punto. Ya que estas guacamayas poseen
requerimientos ecoldgicos distintos (Eberhard y cols. 2015); cada guacamaya pudo haber
seguido trayectorias distintas para su dispersion. Tras el cierre del puente de Panama, la
guacamaya verde pudo haberse dispersado tanto hacia el norte como el sur, siguiendo las
cadenas montafiosas. Mientras que la guacamaya ambigua se dispersd, desde Centroamérica
hacia el ecuador, a través de la selva hiumeda (Eberhard y cols., 2015). La guacamaya ambigua
no pudo expandirse al resto de Sudamérica, quiza, impedida por la presencia de la zona
montafiosa de los Andes, ya que se considera que esta zona empez6 a alcanzar sus altitudes
méximas después de este periodo (Dacosta y Klicka 2008), confinando a la guacamaya
ambigua casi exclusivamente a Centroamérica en bosques humedos. Una posible explicacion a
esto podria deberse a que la guacamaya verde pudo haberse dispersado a un ritmo mayor que
la guacamaya ambigua, lo que quiza permitié que se desplazara por la cadena montafiosa antes
de que alcanzara sus altitudes maximas, y posteriormente las poblaciones centroamericanas
pudieron haber desaparecido.

Morfologicamente, estas especies de guacamayas no han diferido mucho en la
morfologia y plumaje, a pesar de que ambos linajes han estado separados, tentativa e
hipotéticamente basandonos en el cierre del puente de Panama, desde aproximadamente hace
3 millones de afios. No obstante la cantidad de tiempo que estas dos especies han permanecido
separadas, la diferenciacion vocal de las especies solo es evidente a escala fina, como la
realizada con nuestros analisis, pero no en la estructura general de la vocalizacion. Las
vocalizaciones juegan un papel importante en el reconocimiento de individuos de la misma
especie, y ademas se ha documentado que las aves son capaces de discriminar la lejania
filogenética en base a las vocalizaciones (Sosa-Lopez y cols. 2016); sin embargo, se

desconoce si ambas especies de guacamayas son capaces de discriminar esta diferenciacion
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vocal. Estudios de discriminacion serian necesarios para determinar si esta diferenciacion

acustica ya es una barrera conductual entre especies.

2. Similitud vocal entre las subespecies de guacamaya verde y patrén vocal a nivel continental

Los analisis indicaron que existen diferencias entre las subespecies de guacamaya
verde. Esta diferenciacion vocal entre subespecies concuerda con lo encontrado en otros
estudios de aves, tanto con aprendizaje vocal (Baker 2008, Toews e Irwin 2008) con 0 sin
aprendizaje vocal (Wei y cols. 2015, Milsap y cols 2011). La prueba Mantel revel6 una
diferenciacion por sitio cuando se analizd el patron vocal a nivel continental, aunque esta
diferenciacion no siguioé un gradiente vocal a esta escala. Una posible explicacion para esto
podria deberse a que la distribucion geografica de la guacamaya verde se muestra como un
discontinuo con dos grandes regiones geograficas claramente separadas: México y
Sudamérica. Cuando se analizaron estas dos regiones geograficas por separado, la prueba
Mantel sefialé que cada una de estas regiones presentaba una diferenciacion vocal en forma de
gradiente al interior de cada una. Esto sugiere que la presencia del discontinuo geografico no
estaba permitiendo observar el efecto de distancia. Ademas, todos los anélisis coincidieron en
una diferenciacion vocal entre estas dos regiones, lo que indica que México y Sudamérica
corresponden a dos entidades vocales distintas.

La distancia geografica entre la ubicacion mas surefia de A. m. mexicanus respecto a la
mas nortefia de A. m. militaris se calcula en 2,480 km aproximadamente. Esta distancia toma
como referencia puntos con registros de las subespecies mas cercanos entre si, San José del
Chilar, Oaxaca, México para A. m. mexicanus, y Pavarando y Carmen del Darién, Antioquia,
Colombia para A. m. militaris (eBird, 2015). Esta especie de guacamaya no es considerada que
realice migraciones de distancia larga que alcancen a cubrir esta gran distancia (Howell y
Webb 1995), lo cual descarta cualquier tipo de contacto contemporaneo ente A. m. mexicanus
con las demas subespecies, lo que explicaria porque la subespecie mexicana se ha diferenciado
vocalmente del resto en algunas caracteristicas de sus vocalizaciones. Por otro lado, el hecho

de que el CP2 (Ej. curtosis, sesgo y duracion de la vocalizacion) no fue diferente en la
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comparacion pareada de A. m. mexicanus con A. m. militaris sugiere que ain existen algunos
rasgos dentro de las vocalizaciones que se han mantenido y otros se han modificado.

La diferenciacion vocal entre las regiones de Norteameérica y Sudamérica se ha
encontrado en otras aves. Un ejemplo es la aguililla gris, la cual era considerada hasta hace
poco como una sola especie (Millsap y cols. 2011). Tanto la aguililla gris como la guacamaya
verde, presentan una distribucion en ambos hemisferios en el continente americano, con una
disrupcion en su distribucion geografica en Centroamérica, y ambas se asocian principalmente
a bosques caducifolios (Millsap y cols. 2011; Eberhard y cols. 2015), lo que podria sugerir que
podrian presentar una historia evolutiva similar.

Dacosta y Klicka (2008) y Stiles (2009) en su estudio con el género Trogon
encontraron que el centro de origen de este géenero se puede atribuir a Centroamérica, y que
posteriormente, ocurrieron varios eventos de dispersion tanto al norte como Sudamérica. Un
patron parecido podria ocurrir en la guacamaya verde. Primero la separacién de la guacamaya
verde y la guacamaya ambigua podria haberse originado en Centroamérica, previo a
completarse el Puente de Panama hace mas de 3 millones de afios. Posteriormente, la
guacamaya verde podria haber hecho una dispersion hacia el norte y colonizar México, y otra
dispersion al sur tras la formacion de los Andes siguiendo la cadena montafiosa hasta llegar a
Bolivia. Esto resultaria en la aparicion de dos linajes, que podrian capturar las diferencias
vocales.

Millsap y cols. (2011) mencionan que la disrupcion en la distribucion de la aguililla
gris corresponde con una franja de bosque humedo en Centroamérica, lo que podria estar
sirviendo de barrera ecoldgica y evitando el contacto entre las dos regiones. En el caso de la
guacamaya verde, la ausencia de esta especie en Centroamérica podria explicarse por un
mecanismo similar, donde la falta de cadenas montafiosas grandes, largas y altas, con las que
se asocia principalmente esta especie, acompafiado de un predominio por bosques humedos,
podria estar evitando que esta especie se establezca en estas zonas. Otra posible explicacién
es, que la presencia de otros miembros del mismo género en estas zonas podria representar
potencialmente competencia ecoldgica, como la guacamaya roja (Ara macao) y la guacamaya
ambigua (Ara ambiguus). Sin embargo, estudios sobre la competencia y compatibilidad de

nicho ecologico, en estas especies, seria necesario para poder confirmar esta hipotesis.
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La evidencia morfoldgica, genética y acustica sefiala que las subespecies del aguililla
gris que habitan cada region, Norteamérica y Sudamérica, en realidad representan especies
distintas (Millsap y cols. 2011). Eberhard y cols. (2015) sefialan que la diferencia genética en
la guacamaya verde entre estas dos regiones es casi la mitad de la encontrada entre la
guacamaya ambigua y la guacamaya verde. Ademas, a pesar que la guacamaya ambigua se
encuentra en medio de la distribucion de la guacamaya verde y cercana a esta, nuestros
resultados sefialaron una diferenciacion vocal entre estas especies. Esto sugiere que a pesar de
que estas especies podrian potencialmente aprender vocalizaciones interespecificas debido al
aprendizaje vocal, el recambio cultural entre guacamayas podria ser bajo o nulo. Por lo que
dada la diferencia genética, la diferencia vocal, y la distribucion geografica actual que presenta
la guacamaya verde, se puede sugerir que el proceso de diferenciacion de los rasgos genéticos
y acusticos ha sido favorecido por el aislamiento histérico.

Esto podria indicar la posibilidad de que las dos regiones de la guacamaya verde
representen dos linajes distintos. Lo que podria reflejarse en nuevas perspectivas para su
conservaciéon, por un lado, con posibles cambios en las categorias de conservacion
internacionales, y por otro lado, consideraciones adicionales para los centros internacionales
de conservacion de fauna silvestre al momento de reproducir estas aves en cautiverio. Ya que
cada linaje deberia manejarse como unidades de conservacion independientes, esto es,
tratando de evitar cruzar linajes para respetar la diferenciacion genética natural existente entre
regiones. Ademas, nuestro estudio sugiere una alta conservacion de las vocalizaciones en su
estructura general con diferencias solo en escala fina, lo que podria indicar una potencial
limitacion en cuanto al aprendizaje vocal en esta especie. Por lo que esfuerzos de
translocacién de individuos de diferente region podrian verse afectados, al no poder los
individuos aprender vocalizaciones locales.

Particularmente, en la comparacion de la region de Sudameérica, la prueba de Mantel
encontré que la similitud vocal de la guacamaya verde puede ser explicada en forma de
gradiente, aun cuando ambas subespecies fueron incluidas. Una posible explicacion de las
diferencias encontradas de A. m. bolivianus respecto a A. m. militaris cuando se evaluaron las

tres subespecies podria deberse a la limitada distribucion de A. m. bolivianus, ya que el
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numero de muestra es mas bajo en comparacion con A. m. militaris que posee una distribucién
mayor.

Resultados similares de diferenciacion vocal gradual fueron encontrados en otros
psitacidos. Ribot y cols. (2012) encontraron un patrén de gradiente vocal entre las subespecies
de la rosella roja (Platycercus elegans), donde la diferenciacion vocal concordd con la
diferenciacion genética. Esto sugiere que las fuerzas de presion que estructuran genéticamente
la poblacion estan actuando de manera similar en la estructuracion de un rasgo transmitido
culturalmente. En nuestro estudio la diferenciacion vocal concuerda con la diferenciacion
genética observada por Eberhard y cols. (2015).

El gradiente encontrado en Sudamérica para A. m. bolivianus y A. m. militaris podria
ser explicado por su distribucion geografica actual, ya que ambas subespecies se distribuyen
de forma continua a lo largo de la cadena montafiosa de los Andes. Particularmente para
Bolivia donde coinciden las dos subespecies, los puntos méas cercanos donde se han registrado
estas subespecies de guacamaya verde se encuentran a 270 km de distancia aproximadamente,
tomando como referencia el Parque Nacional Isiboro Secure para A. m. militaris, y la reserva
Red-fronted Macaw, para A. m. bolivianus. Ademés, la cadena montafiosa donde se
encuentran estos dos puntos cercanos se presenta como un continuo de habitat protegido por
diversas reservas como la de Pilon Lajas, Parque Nacional Isiboro Secure, Parque Nacional
Carrasco, Parque Nacional Amboro y Cabo Juan Wildlife. Por lo que no se visualiza alguna
barrera, fisica o ecologica, evidente que pudiera estar previniendo el contacto, y evitar asi, el
intercambio cultural entre las poblaciones de estas subespecies. Esto podria sugerir que la
distancia geografica observada entre A. m. militaris y A. m. bolivianus podria ser un artificio
de falta de registros en los puntos medios, ya sea porque son zonas de poco interés cientifico o
de dificil acceso; o alternativamente podria ser que las poblaciones sufrieron una extirpacion
historica reciente en esa zona.

Archivos historicos ya han documentado la incertidumbre sobre la validez de las
subespecies de guacamaya verde, sobretodo de la subespecie boliviana. Bond y de-Schauensee
(1943) registran que las medidas morfologicas y la coloracion del plumaje en los especimenes
recolectados para Bolivia no sugerian ser diferentes de los encontrados en México y

Colombia, por lo que no reconocieron la subespecie boliviana. Zimmer (1930) describio que el
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ejemplar recolectado de Per( se ajustaba, en parte, a la descripcion de los ejemplares de
Colombia. EIl autor argumento que las diferencias en tonalidad de plumaje podrian explicarse
por la variacion individual, y por tanto, la descripcion del organismo también podia
corresponder a la de la subespecie boliviana. Por lo que, al final de su descripcion, el autor
expone su incertidumbre sobre la validez de la subespecie boliviana.

Una propuesta de evaluacion de la presencia de tres subespecies de A. militaris seria
acorde, ya que la descripcion de las subespecies corresponde a principios del siglo pasado y
nuestra evaluaciéon vocal contradice esta propuesta de tres subespecies. Nuestros resultados
indican que las subespecies en Sudamérica presentan una gradiente vocal, y podrian ser
potencialmente consideradas como una sola unidad, que ademas difiere significativamente de
la unidad mexicana. Evaluaciones genéticas a mayor detalle ayudarian a resolver este conflicto
con mayor certidumbre, y determinar si la diferenciacion vocal se refleja en los limites
genéticos de las subespecies sudamericanas. Alternativamente, en caso de que las diferencias
genéticas no coincidieran con la diferenciacion vocal, esto podria sefialar que el aprendizaje
vocal esta influyendo en la estructuracion vocal en la guacamaya verde (Salinas y Wright
2012).

La estructura general al visualizar las vocalizaciones se ve muy conservada tanto entre
especies como subespecies y es en la estructura fina en las caracteristicas evaluadas donde se
notaron las diferencias estadisticas. La teoria de la evolucién cultural predice que los rasgos
aprendidos podrian potencialmente divergir con tasas mayores, en comparacion a los rasgos
genéticos (Lachlan y Servedio 2004). Medina-Garcia y cols. (2015) sugieren, sin embargo,
que para el grupo de psitacidos (Arini), donde se encuentran la guacamaya verde y la
guacamaya ambigua, los rasgos vocales pueden evolucionar a tasas lentas y similares a los que
los rasgos morfologicos evolucionan. Por lo que el papel del aprendizaje vocal y la evolucion

cultural, podrian estar jugando un papel menor en la diferenciacion vocal en este grupo.
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Conclusiones

Se encontré una diferenciacion vocal entre las subespecies de esta guacamaya verde (Ara
militaris), que coincidid con la distribucion de las subespecies. Al reagrupar las subespecies en
regiones, tanto la regién de Sudamérica que incluia las subespecies de A. m. militaris y A. m.
bolivianus como la region de México, fueron vocalmente distintas. Ademas, se encontré una
diferenciacion vocal entre la guacamaya verde y la guacamaya ambigua (Ara ambiguus). Esto
sugiere que la disrupcion en el rango de distribucion de la guacamaya verde en Centroamérica,
donde se encuentra la guacamaya ambigua, podria estar influyendo en la diferenciacion de las
regiones. También encontramos que estas regiones mostraron un patron de diferenciacion de
gradiente vocal hacia el interior. Por un lado, esto podria indicar que dentro de cada region
podria existir recambio de individuos entre sitios cercanos. Alternativamente esto podria
indicar que el aprendizaje vocal en la guacamaya verde es mas conservador por lo que las
vocalizaciones son menos susceptibles a la evolucién cultural como previamente se tenia

pensado.
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Perspectivas

Nuestros resultados sugieren que son necesarios estudios genéticos y conductuales para
esclarecer el origen de la guacamaya ambigua (Ara ambiguus) y la guacamaya verde (Ara
militaris), los mecanismos que ayudaron a mantener estos grupos aislados durante su historia
evolutiva, asi como los efectos de las diferencias vocales observadas entre estos taxones como
mecanismo precigotico de reconocimiento de las especies.

La evidencia de las diferencias vocales con las genéticas sugiere que una revaluacion
taxondmica de las subespecies de la guacamaya verde deberia considerarse. Nuestros
resultados sugieren dos grandes entidades vocales, México y Sudamérica. Esto indica la
necesidad de estudios genéticos y conductuales para esclarecer si cada una de estas regiones
representa grupos taxondmicos independientes. Dentro de Sudamérica, nuestros resultados
sugieren que A. m. bolivianus podria formar parte de la subespecie A. m. militaris, por lo que

sugerimos una reevaluacion para validar la subespecie boliviana.
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Glosario de términos

Alopatria: tipo de especiacion (generacion de linajes) favorecido por el aislamiento
geogréfico.

Correlacion cruzada: medida que permite conocer la similitud de sefiales acusticas, en este
caso, de las vocalizaciones. Indices cercanos a uno indican sefiales acusticas muy similares,

mientras que valores cercanos a cero indican sefiales actsticas muy diferentes.

Curtosis: medida para conocer que tan escarpada o plana es una curva, en este caso, el

harmonico de la vocalizacion.

Duracién del llamado: longitud de tiempo en que se manifiesta el sonido emitido por una

vocalizacion, en este caso, llamado.

Especie: categoria taxonomica, definida como aquellas poblaciones naturales que se
reproducen entre ellas y que estan aisladas reproductivamente de otras poblaciones (Mayr,
1942).

Espectrograma: representacion grafica del espectro de frecuencias de una sefial acustica a lo

largo del tiempo.

Evolucion cultural: modificacion de conductas a lo largo del tiempo, las cuales son

transmitidas por medio del aprendizaje, de un individuo a otro.

Frecuencia dominante: frecuencia que contiene la mayor cantidad de energia en

comparacion a las demas frecuencias del espectro.
Frecuencia fundamental: frecuencia mas baja de una forma de onda periodica.

Frecuencia instantdnea: frecuencia que representa la velocidad de cambio relativo de

amplitud instantanea de la sefial acustica.

Frecuencia pico: frecuencia representada por el pico o maxima energia del espectro, en

ocasiones relacionada con la frecuencia fundamental.
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Llamado: vocalizacion emitida por las aves. Se diferencia del canto, por estar compuesto de

una silaba y las notas son mas simples, usualmente harmoénicos.
Prueba de Mantel: prueba estadistica basada en la correlacion de dos matrices.

Psittaciformes: orden de aves tropicales, al cual pertenecen pericos, guacamayas, cacatuas,
loros, cotorras y afines.

Sesgo (skewness): medida para conocer el grado de simetria una curva, en este caso, el

harmonico de la vocalizacion.

Subespecie: categoria taxondmica inferior a especie, consiste en una poblacion distinta o
grupo de poblaciones, que ocupan un rango reproductor diferente de otras poblaciones de la
misma especie, y los individuos son distinguibles de las de otras poblaciones por uno 0 mas
rasgos fenotipicos (Remsen, 2010).
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