4

De¢ -

o6l!
C-

DESARROLLO TEMPRANO DE LA COMUNICACION
DE CONTACTO EN LA CATITA AUSTRALIANA
(MELOPSITTACUS UNDULATUS)

Tesis
Ent¥egada a la
Universidad de Chile
En Cumplimiento Parcial de los Requisitos
para optar al Grado de

Doctor en Ciencias con Mencidén en Ecologia Y
Biologia Evolutiva

Facultad De Ciencias
Por
DANIEL OPAZO BUNSTER
SEPTIEMBRE, 2015
Directores de Tesis:

MARTO PENNA VARELA
JORGE MPODOZIS MARIN

I




FACULTAD DE CIENCIAS
UNIVERSIDAD DE CHILE
INFORME DE APROBACION

TESIS DE DOCTORADO

Se informa a la Escuela de Postgrado de la Facultad de
Ciencias que 1la Tesis de Doctorado presentada por el
candidato

DANIEL OPAZO BUNSTER

Ha sido aprobada por la comisidén de Evaluacidn de la tesis
como requisito para optar al grado de Doctor en Ciencias
con mencidén en Ecologia y Biologia Evolutiva, en el examen
de Defensa Privada de Tesis rendido el dia 7 de Agosto de
2015.

Director de Tesis:
Dr. Mario Penna

Co-Director de Tesis:

Dr. Jorge Mpodozis

Comisidon de Evaluacidn de la Tesi

Dr. Claudio Veloso

Dr. Rodrigo Vasquez

Dr. Mauricio Soto-Gamboa

Dr. Rigoberto Solis




A través de su canto los pdjaros comunican una comunicacion en la que dicen que no
dicen nada...

...Los pdjaros cantan en pajaristico, pero los escuchamos en espaiiol...

Juan Luis Martines, La Nueva Novela, 1977

Me despertaste ayer, amigo,
¥ sali para conocerte:

el universo olia a trébol,

a estrella abierta en el rocio:
quién eres y por que cantabas
tan intimamente sonoro

tan inmitilmente preciso?

Pablo Neruda, Arte de Pdjaros, 1966

-.Imité sus chillidos, sus gdrgaras, sus murmullos imité. Todos sus ruidos. ¥ entre
pausa y pausa, a poquitos, palabritas sueltas, lucecitas en la oscuridad, empecé a ofr...
w<<Vaya, menos mal, te has dado cuenta de que somos habladores>>, dijo, de pronto,
uno de ellos...

-.Me acordé, entonces. Todo hombre que anda tiene su animal que lo sigue, jno es asi?
Aungue el no lo vea ni lo llegue a adivinar. Segiin lo que es, segiin lo que hace... ... JEl
nio era el loro? Si, lo era, ;No es el animal hablador? Lo supe y me parecié que, desde
antes, habia estado sabiéndolo. ;Por qué, si no, sentf siempre preferencia por los loros?
Muchas veces, en mis vigjes, me quedé escuchando sus parloteos, viéndome con sus
aleteos y su bullicio. Eramos, pues, parientes, quizds.

Mario Vargas Llosa, E{ Hablador, 1987

A Mario Girate
por ayudarme a descubrir la pasion por la Biologia
¥ por ser el primer hombre sabio que estd en mis recuerdos




RESUMEN BIOGRAFICO

Naci en Santiago en el afto 1982. Tuve una infancia tranquila, durante la cual poco a
poco fueron desplegdndose frente a mis ojos algunos misterios de la existencia. Mi
primer gran miedo, que al mismo tiempo fue mi primera gran duda, tuvo relacién con la
infinitud del universo.

Desde pequeiio visité con frecuencia los bosques y lagos del sur de Chile, con mi

. familia, mis amigos, o en solitario. Sin lugar a dudas esto fue (y sigue siendo) una de las
cosas mds enriquecedoras en mi formacién personal. En el afio 1999 “descubri” la
biologfa como un espacio fértil y apasionante desde el cual hacerme preguntas. Luego de
esto, fue natural entrar a estudiar biologia en la universidad.

Durante mi largo proceso de formacion como bidlogo, distintos ambitos de reflexién han
pasado por mi cabeza. Al principio, atin cuando sin mucha profundidad, fue la
neurociencia y la pregunta por las “bases neurales” de la conducta. Luego, gracias a
vario$ cursos de boténica, aparccieron las plantas. Desde el presente yo dirfa que las
plantas fueron mi primera “pasién cientifica”, ya que despertaron en mi un deseo
enorme por su conocimiento sistemdtico. Como un paso natural, de las plantas pasé a la
ecologia. Por ese entonces conversaba con frecuencia utilizando frases como “sistemas
complejos”, “propiedades emergentes” y “aproximacién sistémica”, entre otras... Con
estas cosas en la cabeza, paseando por un bosque chilote durante un dia de enero de
2007, escuche el maravilloso coro que los zorzales cantan al atardecer, Como estaba
bastante inspirado, imaginé una analogfa entre los cantos de los zorzales en el bosque y
las descargas de las neuronas en el sisterna nervioso,... y pensé en la ecologia como
“fisiologia” del ecosistema.... Aunque estas reflexiones eran demasiado “inspiradas”
como para prosperar, tuvieron una consecuencia importantisima: me llevaron a
interesarme en el canto de los pajaros como objeto de estudio cientifico.
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ESUMEN

La comunicacién intra-especifica es un fenémeno extendido en diversos grupos
animales, representando un mecanismo conductual fundamental para los procesos de
integracién y coordinacién de las actividades grupales entre con-especificos. El vinculo
fancional enfre comunicacién e infegracién conductual ha sido explicitado en la
proposicion de una relacion general entre complejidad social y comunicativa en los
vertebrados. Mediante estudios comparados, esta relacion ha sido especialmente
documentada para la comunicaci6n actistica en contextos sociales en mamiferos y aves.
Aunque la interprefacién ecolégica y evolutiva de esta relacion ha sido ampliamente
discutida, sus bases ontogenéticas han sido escasamente estudiadas.

En esta tesis se estudid el desarrollo femprano de la comunicacién de contacto en
1a catita australiana (Melopsittacus undulatus), especie perteneciente a un orden de aves
caracterizado por la complejidad de sus conductas sociales y comunicativas. Para esto,
se investigaron Ias vocalizaciones y los contextos en que son emitidas durante dos
periodos consecutivos de la onfogenia temprana en esta especie: (i} la efapa durante la
cual los pichones estin dentro del nido y (ii) la etapa juvenil, desde que los volanfones
dejan el nido hasta antes de su maduraci6n sexual.

Para la primera fase, utilizando experimentos de playback y anélisis actsticos de
las vocalizaciones de pichones normales y socialmente manipulados, se hizo un estudio
detallado de Ia transicidn enire las llamadas de solicitud de alimento de los pichones y

las primeras llamadas de contacto de los volantones. Esto permitié observar la
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gradualidad del proceso medianfe el cual la conducfa comunicativa de contacto
caracteristica de los individuos maduros, emerge desde la conducta de los pichones, asi
como también evaluar los aspectos de este proceso que dependen de la experiencia
socio-aciistica en que ;os individuos se desarrollan.

Para la segunda fase, estudiando las llamadas de contacfo de individuos juveniles
criados en condicione%s socio-acusticas contrastantes, se pudo observar que las cafitas
ausfralianas modiﬁcai‘l sus llamadas de contacto durante la vida juvenil y que Ia

4

condicién socio—acﬁst;ica de desarrollo influye sobre las caracteristicas acusticas y el
nivel de variabilidad individual de estas Ilamadas. Ademss, se obtuvieron evidencias
cualitativas de convergencia vocal enfre individuos durante el periodo juvenil.

Las principales conclusiones de esta tesis son que en catifas australianas el
desarrollo inicial de Ira comunicacién de contacto es un proceso gradual y altamente

dependiente de la experiencia socio-acistica de los pichones. Este proceso involucra

tanio la diferenciacion del contexto comunicativo en que las sefiales son utilizadas, como

r

b
1a transformacion de }a estructura aciistica de las mismas. Ademas, disfintas formas de

aprendizaje social influyen de manera integrada durante el desarrollo. Estos resultados
!

permiten establecer comparaciones con el desarrollo de la comunicacién de contacfo o
]

afiliativa en otros grupos de verfebrados y sugieren que los Psiticidos son un modelo

apropiado para estudiar el desarrollo de la comunicacién aciistica en confexfos sociales

complejos. Estos hallazgos son importantes para entender las bases ontogenéficas de la

relacion general enfre comp'lej idad social y comunicativa en los vertebrados.




SUMMARY

Intra-specific communication is a widespread phenomenon among animal species,
representing an essential mechanism for integration and coordination of group activities
between con-specifics.. The functional link between communication and behavioral
integration has supported the proposal of a general relationship between social and
communicative complé:xities in vertebrates. This relationship has been extensively
documented in comparafive studies on acoustic communication in social contexts in
mammals and birds. The ecological and evolutionary interpretation of this relationship
has been widely discussed, but its onfogenetic bases have received a limifed attention.

This thesis investigated early development of acoustic communication in the
budgerigar (Melopsittacus undulatus), a bird species that belongs to a group
characterized by its social and communicative complexity. For that purpose, structural
and confextual attributes of vocalizations were studied during two consecutive periods of
early development of this species: (i) the nestling phase, during which chicks remain
inside the nest, and (ii) the juvenile phase, starting when fledglings leave the nest until
before reaching their s}exual mafurity.

For the first phase, the transitional process in which confact calling behavior of
mature parrots develops sequentially from begging behavior of nestlings was studied in
detail. Playback experiments performed with normal and socially manipulated

developing birds showed how the different contextual attributes that characterize confact

calling behavior of rr;lature birds consolidate successively from hatching until young
i
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birds fledge, and indicated that social learning is critical during this process.
Additionally, analyzes of vocalizations confirmed that first confact calls emitted by
fledglings are acoustically derived from their own begging calls and are not clearly
affected by vocal learning.

For the second phase, confact calls of juvenile budgerigars reared in two
contrasting socio-acoustical environments were characterized at two and three months of
life, The comparison of call repertories showed that birds modify the duration and
spectrographic motifs of their calls throughout juvenile life, and indicated that several
specfral features and the level of individual variability of calls depends on the rearing
environment. Additionally, the qualitative analysis of call spectrograms revealed vocal
convergence among social companions in both rearing environments during the juvenile
life.

The main conclusion of this thesis is that early development of aconstic
communication in budgerigars is a gradual process that depends strongly on the social
and acoustic experience of birds. This process involves the sequential differentiation of
both contextual and sfructural attributes of vocal behavior, and different forms of social
learning have an integrated influence during early development. These resulfs enable
comparisons with the communicative development of other vertebrates and suggest that
parrofs represent an appropriate model for developmental studies of acoustic
communication in c(f)mplex social contexts. These findings confribue to the
understanding of the developmental basis of the general relationship between social and

communicative complexity in vertebrates.




| Capitulo 1

INTRODUCCION

1.1 COMUNICACION E INTEGRACION CONDUCTUAL

La comunicaci6n intrg—especiﬁca representa un fenémeno considerablemente extendido
en diversos grupos aﬁimales, importante en varios dmbitos de sus conductas y que
involucra distintas modalidades sensoriales. Durante las tltimas décadas se han
propuesto diversas definiciones que han intentado rescatar algunos de los aspectos
fundamentales de la coﬁuﬁcaciém de sus mecanismos y de sus funciones. Algunas de
éstas han centrado su atencién en la caracterizacion de una sefial comunicativa (Wiley
2006) o en la nocién.de la informacién transmitida de emisor a receptor durante este
proceso (Marler 1961";?; Hauser 1996; Seyfarth y col. 2010). Otras han enfatizado los
aspectos emocionales o motivacionales de los individuos involucrados, entendiendo la
comunicacidn como un proceso vinculado a la expresién de estados internos (Morton
1977), o a la modulacién de dichos estados y de la conducta de otros individuos (Owings
y Morton 1998; Rendal;l y col. 2009). Los aportes de estas distintas aproximaciones han

contribuido a entenderi;la comunicacion intra-especifica como uno de los procesos més

relevantes para la integracién o coordinacion de las actividades de un grupo de
individuos de la misméa especie (McGregor 2005), legando inclusc a ser interpretada
como el “pegamento” :que mantiene los sistemas de interaccidn de animales sociales
(sensu Bradbury y Vehrencamp 1998).

Esta interpretacion de la comunicacién y de su vinculo fumcional con la

‘i ) 1




integracién social ha hecho que los fendmenos comunicativos sean analizados en
relacién a las caracteristicas de los sistemas de interaccion en que tienen Iugar (sean o no
sistemas propiamente sociales). En este sentido, una aproximacion que esta recibiendo
creciente atencién es la aplicacién de la hipdtesis de la complejidad social a los
fendmenos comunicativos en particular (Freeberg y col. 2012), Esta hipétesis ha sido
desarrollada por varios auntores en un ambito mds amplio que la comunicacion y
wiilizando  distintas henomjnaciones- (“inteligencia social”: Humphrey 1976;
“inteligencia maquiavélica”: Byrne y Whiten 1988; “complejidad social”: Barton 1996;
“cerebro social”: Dunbar y Shultz 2007), sin embargo sus postulados fundamentales son
similares y su relevancia para la comumnicacion es bastante directa. En términos generales
se propone que los ‘iiindividuos de especies sociales, ademas de los problemas
relacionados con el ambiente fisico en el que habitan, deben confrontar aqueilos
relacionados con el ambiente social en que se encueniran inmersos. Bajo estas
circunstancias requieren habilidades cognitivas y conductuales mas complejas que las de
individuos de especies que poseen sistemas de interaccion mds simples. La aplicacién de
la hipétesis de la complejidad social al ambito particular de la comunicacion propone la
existencia de una relacién general entre la complejidad de los sistemas comunicativos y
sociales en los animales, ya que la comunicacién es fundamental para regular las
interacciones sociales entre conespecificos (Freeberg y col. 2012).

Utilizando métodos filogenéticos comparativos y definiendo criterios especificos
para cuantificar la complejidad social y comunicativa, esta hipdtesis ha sido evaluada en
algunos grupos de vertebrados durante los Gltimos afios (e.g. McComb y Semple 2005;

Pollard y Blumstein 2012; Krams y col. 2012), Estos estudios han sido fundamentales
2
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para avanzar en el enten&imiento de la relacién entre los sistemas de interaccién social y
la comunicacién acﬁstic’él, especialmente en aves y mamiferos. Como consecuencia de
esto, el creciente volumen de evidencias sobre las caracteristicas de los sistemas sociales
y de la comunicacion aciistica en diversos grupos de vertebrados (véase e.g. Manser y
col. 2002; Bradbury 2003; Wilkinson 2003; Kelley 2004; Schel y col. 2009; entre otros)
puede ahora ser interpretado desde esta perspectiva. Dichas evidencias involucran al
menos tres Ambitos de la conducta en los cnales la comunicacion aciistica es relevante
para la integraciéon conductnal intra-especifica: (i) las interacciones asociadas a la
reproduccién; (ii) las interacciones entre progenitores y crias durante la crianza; y (iif)
las interacciones sociales entre individuos conespecificos fuera del ambito reproductivo.

La comunicaciép asociada a la reproduccién es la més extendida en los
vertebrados, ya que la ;:oordinacién entre las conductas de machos y hembras es un
requisito para el éxito reproductivo en todas las especies de reproduccién sexual, incluso
en aquellas cuyos individuos pasan la mayor parte de sus vidas de manera solitaria
(Bradbury y Vehrencamp 1998). El estudio de los procesos de seleccién sexual y su
influencia sobre las sefiales actisticas asociadas a las interacciones reproductivas, ha
permitido avanzar en la comprension de las relaciones entre las caracteristicas de los
sistemas de apareamien;:o v las sefiales asociadas al cortejo y territorialidad en diversos
grupos de vertebrados (anfibios: Ryan 1991; Kelley 2004; aves: Kroodsma 1977;
Beecher y col. 2000; mamiferos: Stirling y Thomas 2003).

La comunicaci6n entre progenitores y crias ha recibido especial atencion en aves
y mamiferos, ya que en la mayoria de las especies de estos grupos las crias dependen

considerablemente de sus progenitores durante la ontogenia temprana (e.g. Rosenblatt y
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Snowdon 1996). Gene]:a]mente eXisten mecanismos comunicativos especificos que
modulan las interacciones entre padres y crias durante este periodo, cuya eficiencia es
critica para la asignacié# del cuidado parental y la supervivencia de las crias (Bradbury

y Vehrencamp 1998; Horn y Leonard 2005). Estudios en distintos grupos de aves
| .

(golondrinas: Medvin y col. 1993; pingiiinos: Jouventin y Aubin 2002; gaviotas:

Mathevon y col. 2003) iy mamiferos (murciélagos: Wilkinson 2003, Bohn y col. 2007;
1

pinnipedos: Insley y col. 2003) que wutilizan sefiales acisticas durante este periodo

(tipicamente catalogadas como llamadas de “solicitud de alimento”) han evidenciado

que las especies que |se reproducen en contextos coloniales tienen sistemas de
reconocimiento mas ccijnplejos que aquellas que lo hacen en contextos solitarios. Esta
complejidad puede man}ifestarse en los emisores, como un aumento de la especificidad
individual de las seﬁalejs produeidas, o en los receptores, como una mayor capacidad de

\
discriminacion de estosL sonidos (Loesche y col. 1991; Mateo 2004). Este patron es
!

coherente con la hipc?tesis de la complejidad social, ya que el encuentro enfre
progenitores y crias én una colonia reproductiva supone mayores dificultades y
capacidades que en un ﬁontexto solifario (Freeberg y col. 2012).

La comunicaciﬁn en especies que mantienen interacciones sociales fiera del
ambito de la reproducc|:16n y crianza es la que ha recibido mayor atencién en términos
del vinculo entre comﬁlejidad social y comunicacion. Por una parte, los sistemas de
llamadas de alarma de algunos primates (Seyfarth y col. 1980; Zuberbiihler 2000; Schel
y col. 2009), roedores (Greene y Meagher 1998; Sloan y col. 2005; Blumstein 2007),
mangostas (Manser y fcoI. 2002) v aves (Evans y col. 1993), han sido considerados

gjemplos claros de sistemas sociales y comunicativos altamente complejos. En el caso

4




particular de los roedorés escitiridos, el detallado conocimiento de las caracteristicas de
sus sistemas sociales y la comunicacién involucrada en la defensa coordinada frente a
predadores ha permitidd probar, mediante andlisis filogenético comparado, la. relacién
directa entre la complej;idad de los sistemas sociales y el tamafio de los repertorios de
llamadas de alarma (Blﬁnnstein y Armitage 1997; Pollard y Blumstein 2012). Andlisis
comparativos similares %realizados en primates (McComb y Semple 2005) y cetaceos
(May-Collado y col. 2qp7), también han sugerido la existencia de una relacién directa
|
entre distintos aspectoslrde la complejidad social y vocal general en estos grupos. Esta
relacién no estd restrm%ida a las llamadas de alarma, sino que también es extensiva a
otros contextos. Por ejjemplo, las sefiales actisticas involucradas en los procesos de
integraci6n social en contextos afiliativos también han sido estudiadas en algunos grupos
de aves (péridos: Kréms y col. 2012; psiticidos: Bradbury 2003) y mamiferos
(mangostas: Le Roux 3‘r col. 2009; Townsend y col. 2012; primates: Teixidor y Byrne
1999; Rendall ¥ col. 1.999; Clay y Zuberbiihler 2009; Bouchet y col. 2013; cetdceos:
Sayigh v col. 2007; NicCowan y Reiss 2001; Janik 2014; mustélidos: Mumm y col.
2014; Leuchtenberger y col. 2014) que presentan conductas sociales particularmente
complejas. En la mayo#ia de estos casos es posible identificar llamadas especificas que
son mayormente emiti?das durante las interacciones afiliativas entre con-especificos y
que son importantes pﬁxra mantener la cohesién grupal (“llamadas de contacto”, véase
Kondo y Watanabe 201509; Marler 2004) o para el reconocimiento individual o grupal
(“llamadas de reconociimiento”, véase Tibets y Dale 2007; Steiger y Muller 2008). E1

grado de individualidad de estas sefiales, asi como su plasticidad para cambiar en

respuesta a las circunstancias sociales en que los individuos se encuentran, parecen
5
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depender del grado de complejidad estructural y de estabilidad de los sistemas sociales
en que éstas son utililzadas (Janik y col. 2006; Ramos-Fernandez 2005; Balsby y
Bradbury 2009).

Las evidencias jpresentadas hasta aqui provienen principalmente del estudio

comparado de los sistemas sociales y de comunicacion en distintas especies y en general

apoyan la idea de que los niveles de complejidad de los sistemas sociales y
I

comunicativos estin estrechamente relacionados en términos evolutivos (Freeberg v col.

|
2012). Sin embargo,| las correlaciones filogenéticas entre atributos sociales y

comunicativos detecta'dias por algunos de estos estudios, hacen dificil establecer ima

direccién causal entre|la evolucién de la complejidad social y comunicativa. Una

interpretacién posible els que la complejidad del ambiente social actiia como una presion
selectiva que impulsa 1%1 evolucion de habilidades comunicativas complejas (véase e.g.
Freeberg y col. 2012;E Pollard y Blumstein 2012). Sin embargo, la evolucién de
habilidades comunicaﬁYas ;:omplejas- también podria ser la causa de la complejizacion
de los sistemas socialelsli de las especies en que estos cambios se manifiestan (véase e.g.
McComb y Semple 20635). Esta indeterminacion sobre las relaciones causales implicadas
en la coevolucién de iatributos sociales y comunicativos hace necesario buscar los
posibles mecanismos q;ﬁe expliquen este patrén evolutivo (Pollard y Blumstein 2012).
Para avanzar en la com!prensién de las influencias reciprocas entre conductas sociales y
comunicativas, el desaxjirollo ontogenético de las conductas sociales y comunicativas es
un ambito de investigacion especialmente relevante, pero del cual atn existe un

conocimiento bastante restringido en la mayoria de los animales en los que la relacién

entre complejidad social y comunicativa ha sido evaluada (Freeberg y col. 2012).
|




1.2 COMUNICACION ACUSTICA, DESARROLLO Y APRENDIZAJE SOCIAL

La investigacion sobfe aspectos ontogenéticos de la comunicacién aclistica en los

vertebrados se ha focalizado en entender los patrones generales del desarrollo de las

sefiales actsticas, sus contextos de emisién y de las respuestas conductuales que estos
;

sonidos evocan (Hollenn y Radford 2009; Seyfarth y Cheney 2010). Diversos estudios

también se han preocupado de las distintas formas de aprendizaje social involucradas en

dichos procesos (Janik y Slater 2000; Boughman y Moss 2003; Tyack 2008; Janik 2014).
Sin embargo, el aprendi!zaje social no ha sido mayormente considerado en el contexto de
la hipétesis de la compfejidad social aplicada a Ia comunicacién actistica. En parte, esto
se debe a que los anifnales y ambitos comunicativos en los cuales el desarrollo y
aprendizaje vocal ha% sido histéricamente estudiado (principalmente el canto
reproductivo en los jpe’xjaros cantores, véase e.g. Brainard y Doupe 2002), no
corresponden a aquellos en Ios cuales el vinculo entre complejidad social y
comunicacién actistica ha sido mayermente atendido (comunicaci6n entre progenitores y
crias o fuera del mbito reproductivo, en varios grupos de mamiferos y aves, véase
seccibn anterior).

En los mamife%rbs— no humanos, el aprendizaje vocal fue inicialinente bastante
dificil de evidenciar, g‘enerando una nocién imprecisa de que el aprendizaje social en
general serfa poco impqrtante durante su desarrollo comunicativo (Janik y Slater 1997).
Sin embargo, el continno desarrollo de muevas técnicas de investigacién y analisis

aciistico han permitido ‘generar evidencias claras sobre distintas formas de aprendizaje

social en la comunicacién actstica de ceticeos (Janik 2014), murciélagos (Esser y

Schmidt 1989; Kn6rnschild 2014) y primates (Marshall y col. 1999, Meno y col. 2013),
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ademds de evidenciasi parciales o incidentales de su ocurrencia en pinnipedos
(Reichmuth y Casey 201:4), elefantes (Stoeger y Manger 2014), mangostas (Hollen y col.
2008) y roedores (Matefo y Holmes 1999). El aprendizaje vocal (transformacién de la
sefial acistica mediada %por la experiencia social} es sélo una de las posibles formas de
aprendizaje social invoflucrado en la comunicacion acustica. Ademds de éste pueden
ocurrir otras formas de aprendizaje, implicadas tanto en la contextualidad de la emisién
de las sefiales, como c::n las respuestas conductuales evocadas por las mismas (véase
Janik y Slater 2000 ﬁa}ra un tratamiento de la distincién entre aprendizaje vocal y
aprendizaje contextual).*é

3

Los cetaceos sox'i uno de los grupos de mamiferos en que las conductas sociales,

|
la comunicacién acﬁsti!ca y los procesos de aprendizaje vocal han recibido mayor
atencion, por lo que se f:resentan en detalle a continuacién. Los delfines nariz de botella

3

(Tursiops truncatusy pr%:sentan sistemas sociales altamente dindmicos y una conducta
vocal muy flexible (Ty:éck 2003; Randic y col. 2012; Janik 2013). Los individuos de
ambos sexos emiten llsémadas tonales o “silbidos” en la mayoria de los contextos de
interaccion social, las céuales son sefiales afiliativas importante para la cohesion grupal
{(Janik y Slater 1998; Mé:Cowan ¥ Reiss 200) y el reconocimiento individual (Smolker y
col. 1993; Smolker y If’epper 1999; Janik y col. 2006). Cada individuo presenta un
repertorio de silbidos en el cnal destaca una Hamada dominante que es utilizada con
mayor frecuencia que léas otras y cuyo patréon de modulacion de frecuencia o “firma
espectral” tiene caractc:;risticas marcadamente individuales (Sayigh y col. 2007). El
aprendizaje social es ini:lportante tanto durante el desarrolio temprano de esta “firma”
individual (Fripp y cc?l. 2005; Janik y Sayigh 2013), como en los procesos de
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convergencia vocal entré conespecificos durante la vida aduita (Yanik 2000; Watwood y
col. 2004; King y col. 2013). Ademis, el aprendizaje social también es importante para

1

la moedificacion de los contextos de emisidén y las respuestas conductuales que estas
llamadas evocan en otr(?s individuos (Richard y col. 1984; Sayigh y col. 1998; Bruck
2013). ’

De manera contrastante, las orcas (Orcinus orca) presentan sistemas sociales
mucho mis estables y esftructurados que los delfines. El caso més ampliamente estudiado
es el del eco-tipo “residignte” del hemisferio norte, en el cual los linajes matrilineales o
“familias” son una uni(iad social estable desde la cual los individuos nunca dispersan
(Bigg v col. 1990). De ;manera consistente con esta estructura social, la comunicacion
actistica de las orcas e:s menos flexible y mds estereotipada que la de los delfines,
existiendo varios tipos de llamadas de contacto que son utilizadas de manera
medianamente especiﬁc? en los distintos contextos de interaccidn en que los individuos
participan (Saulitis y col. 2005; WeiB y col. 2007; Filatova y col. 2013). En esta especie
se ha demostrado la exi%tencia de dialectos o “clanes” vocales que reflejan el patrén de
agregaciones trans—itoria.; entre las familias de cada poblacion (Yurk y col. 2092; Deecke
y col. 2010). Aunque las lamadas de Ias orcas son mucho més estables que en el caso de
los delfines, se ha demostrado claramente que el aprendizaje vocal también ocurre en
esta especie de manera i:ontinua durante la vida adulta (Deecke y col. 2000; Foote y col.
2006; Filatova y col. ZOiO, Kremers y eol. 2012; Crance y col. 2014).

Ademas del conécimiento sobre procesos de aprendizaje en la comunicacion de
contacto de delfines y orcas, existen evidencias parciales de su ocurrencia en las sefiales
afiliativas de otros odon;:ocetos (cachalotes: Rendell y Whitehead 2003; belugas: Vergara
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v Barrett-Lennard 2008; Ridway y col. 2012) y en los cantos reproductivos emitidos por
los machos de algunas Iespccies de misticetos (ballena jorobada: Noad y col. 2000;
Garland y col. 2011; 2013; ballena azul: McDonald y col. 2009). Lamentablemente, la
longevidad, el tamafio cprporal y los rangos de movimiento de los ceticeos han hecho
quec el estudio de los;;;necanismos involucrados en el desarrollo ontogenético de la
comunicacion actstica Eéca un tema dificil de abordar, a pesar de su evidente interés

desde el punto de vista de las relaciones causales entre complejidad social y
|
comunicacion. '

'
+

En conirasie confglos estudios en mamiferos, la comunicacién acustica en las aves
ha sido objeto de investigaciones bioactisticas desde los inicios mismos de esta
disciplina (e.g. Allard 1930; Thorpe 1958). Particularmente, lo llamativas y féciles de
estudiar que resultan algunas de sus sefiales actisticas, en conjunto con las evidencias
tempranas del rol de la experiencia social y actistica sobre sus vocalizaciones (Marler y
Tamura 1964; Konishi 1965), han hecho de los pdjaros cantores (Passeriformes oscinos)
el modelo “candnico” para los estudios sobre desarrollo y aprendizaje vocal en los
vertebrados (Brainard y Doupe 2002). En este grupo de aves es posible reconocer 2 tipos
de sefiales aclsticas principales: las llamadas y los cantos. Las primeras son
" normalmente emitidasi por individuos de ambos sexos de manera relativamente
estereotipada, sin un componente aprendido claro y con funciones en el reconocimiento
intraespecifico general, en las interacciones agonistas, o como sefiales de alarma frente a
depredadores (Marler 2004). Aunque mds variables, las llamadas de solicitud emitidas
por los pichones en el contexto de las interacciones tréficas con sus padres también

pueden ser consideradas dentro de esta categoria (Marler 2004). Los cantos, por su parte,
10
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generalmente sog emitidos solo por los machos y presentan motivos actsticos mds
complejos que las llamadas. Estas sefiales tienen un rol fundamental durante las
interacciones reproductivas, tanto en el cortejo de las hembras, como emn las
interacciones territoriales con otros machos (Collins 2004; Williams 2004). Los cantos
son aprendidos de un modelo social en etapas tempranas del desarrollo, a través de un
proceso secuencial que involucra la memorizacién de un “templado” aciistico
(aprendizaje sensorial), l2 emisién de un “sub-canto™ que converge gradualmente con el
templado (aprendizaje senso-motor), y la estabilizacion o “cristalizacion” del canto
maduro, que se produce en un momento del desarrollo que normalmente coincide con la
maduracién sexual (Brainard y Doupe 2002). Por representar un modelo claro de
aprendizaje vocal y exhibir algunas similitudes con €l aprendizaje vocal temprano de los
humanos, el desarrollo del canto en los Passeriformes ha sido extensamente estudiado y
actualmente se cuenta con un conocimiento bastante detallado de su neurobiologia,
fisiologia v ecologia (véase e.g. Doupe y Kuhl 1999; Marler y Slabbekoorn 2004;
Mooney 2009; Tchernichovsky y Marcus 2014).

Ademads del extenso conocimiento acumulade acerca del aprendizaje del canto,
en los pajaros cantores también existen algunos estudios acerca de la importancia de la
experiencia social para el desarrollo de las llamadas de solicitud de los pichones
(Leonard y Horn 2008; Liu y col. 2009), las lamadas de alarma (Goodale y Kotagama
2006; Ratnayake y col. 2010; Igic y Magrath 2013) y las respuestas evocadas por
distintos tipos de sefiales aclisticas (West y col. 2006; Levréro y col. 2009; Sewall y
Hann 2009; Haff y Magrath 2012). Asimismo, el aprendizaje vocal en contextos sociales

més complejos también ha recibido algo de atencion en algunas especies de este grupo
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(Brown y Farabaugh 1997; Price 1998; Hughes y col. 1998; Enggist-Dueblin y Pfister
2002; Freeberg 2006; Guillette y col. 2011). Sin embargo, como estos fenémenos no han
sido estudiados de manera sistematica y sus relaciones con los procesos de aprendizaje
del canto no son claras, se carece de una visién integrada del rol del aprendizaje social
en la comunicacion acfistica en general en este grupo de aves.

Durante las tltimas dos décadas también se ha demostrado la ocurrencia de
aprendizaje vocal en varias especies de picaflores (orden Apodiformes) y de loros (orden
Psittaciformes). En los picaflores, el tipo de sefiales aprendidas y las interacciones
comunicativas en que éstas son utilizadas parecen ser similares a las de los péjaros
cantores (Baptista y Schuchmann 1990; Gaunt y col. 1994; Yang y col. 2007; Araya-
Salas y Wright 2013). En los psiticidos en contraste, el aprendizaje vocal ocurre de
manera continua tanto en machos como en hembras (Farabaugh y col. 1994; Hile y
Striedter 2000) y las sefiales aprendidas son utilizadas en diversos contextos sociales
(Bradbury 2003). Esta condicién provee un modelo interesante para estudiar el rol del
aprendizaje en la relacién enire conductas sociales y comunicacién. Ademas, las
caracteristicas de los sistemas sociales y comunicativos de los loros permiten estudiar en,
detalle los procesos de aprendizaje social involucrados en la comunicacién acistica en
distintos momentos de su ontogenia, especialmente durante las etapas tempranas del
desarrollo. En la siguiente seccién se presenta una actualizacién del estado del

conocimiento sobre estos aspectos en este grupo de aves.



1.3 COMUNICACION, INTEGRACION SOCIAL Y APRENDIZAJE VOCAL EN
LOS PSITTACIFORMES

Las especies del Orden DPsittaciformes (loros, catas, papagayos y cacatias) se
caracterizan por sus hdbitos altamente sociales y por su llamativa conducta vocal
(Bradbury 2003; Pepperberg 1999; 2002). En la mayoria de las especies las parejas
reproductivas son estables fuera de la época reproductiva y representan la unidad social
bésica en las interacciones que se establecen con otros conespecificos (Forshaw 2010;
Hobson y col. 2014). Durante la reproduccién ambos progenitores participan del cuidado
de las crias ¥ es comiin que los juveniles mantengan interacciones afiliativas con sus
padres después de salir del nido y alcanzar la independencia tréfica (Garnetzke-
Stollmann y Franck 1991; Wanker y col, 1996). El resto de las interacciones sociales se
dan en intima asociacion con los distintos ambitos de la conducta de los individuos,
siendo las bandadas de forrajeo, los dormideros comunales y las agregaciones
reproductivas, los escenarios en que estas interacciones se dan con mayor frecuencia
(Gilardi vy Munn 1998). Tanto la estructura de relaciones dentro y entre estas
agregaciones, como el grado de masividad y de estabilidad en si: composicion, muestran
formas contrastantes en distintas especies del Orden (Bradbury 2003). Mientras algunas
especies presentan sistemas sociales altamente fluidos, caracterizados por freeuentes
procesos de fusién y fisién de grupos durante las actividades diarias y por una baja
estabilidad territorial (e.g. Wydham 1980; Bradbury y col. 2001; Buhrman-Deever y eol.
2008), otras mantienen sistemas muy estables en su composicién y uso del territorio
(e.z. Wright 1996; Burger y Gochfeld 2005; Maselio y col. 2006; Hobson y col. 2014).

En concordancia con la riqueza de sus conductas sociales, los Psittaciformes
13




presentan sistemas comunicativos bastante elaborados, generalmente a través del uso de
diversas seftales aciisticas (Bradbury 2003). Sus repertorios vocales son extremadamente
variados, tanto en la estructura actstica de los elementos vocales, como en la diversidad
de contextos conductuales en que estos son emitidos (e.g. Martella y Bucher 1990;
Farabaugh y Dooling 1996; Fernandez-Juricic y col. 1998). Dentro de su variado
repertorio vocal, las llamadas de contacto son una de las vocalizaciones mas comunes en
las distintas especies del Orden. Estas sefiales son emitidas por individuos de ambos
sexos en diversos contextos y tienen una considerable intensidad, siendo ficilmente
distinguibles de oiros componentes de sus repertorios vocales (Bradbury 2003). Por
estas caracteristicas, las llamadas de contacto son las sefiales actisticas que han sido
estudiadas mds extensamente en este grupo (e.g. Farabaugh v col. 1994; Wright 1996,
Wanker y col. 1998; Van Horik y col. 2007). Normalmente son emitidas por aves en
vuelo o perchadas, durante 1a realizacion de actividades grupales coordinadas (e.g. vuelo
de bandadas de forrajeo, reclutamiento en dormideros, movimientos en pareja, entre
otras) o cuando un individuo se encuentra separado de su pareja o bandada (Van Horik y
col. 2007). La deteccién de este tipo de vocalizaciones evoca en otras aves respuestas
del mismo tipo, emitidas con latencias temporales caracteristicas y de manera selectiva,
dependiendo del grado de familiaridad de los individuos interactuantes (Wanker v col.
1998; Van Horik y col. 2007; Buhrman-Deever y col. 2008) e de la similitud actistica de
las sefiales involucradas en la interaccién (Balsby y Adams 2011).

Si bien en cada especie es posible reconocer una estructura caracteristica en las
ilamadas de contacto una estructura caracteristica, también es posible establecer ciertos

patrones de variacion dentro del tipo, a nivel intra e inter-individual, En varias especies
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se ha observado que cada individuo emite ina o unas pocas variantes dominantes de esta
llamada, cada una de las cuales se caracteriza por un patrén de modulacién de frecuencia
o “firma” espectrogrifica particular (Bradbury 2003). El nivel de variabilidad intra e
inter-individual difiere entre especies y parece depender fuertemente de las
caracteristicas de sus sistemas sociales (Farabaugh y col. 1994; Wright 1996; Wanker y
Fischer 2001; Bradbury y col. 2001). Considerando estos patrones de variacion, estudios
en distintas especies han demostrado que las llamadas de confacto son sefiales
comunicativas relevant.es para los procesos de reconocimiento individual entre
miembros de las parejas reproductivas (Cortopassi y Bradbury 2006; Berg y col. 2011),
en las interacciones entre progenitores y crias (Wanker y col. 2005) y durante Ia
socializacién de los juveniles (Wanker y col. 1998; Wanker 1999). Ademds, estas
llamadas también son importantes durante los procesos de fusién/fisién de grupos de
forrajeo (Vehrencamp y col. 2003; Balsby y Bradbury 2009) y para la agregacion de
individuos en dormideros comunales {Wright 1996). En términos generales, las llamadas
de contacto parecen servir para establecer una “conexién aclistica™ entre los miembros
de una determinada categoria social y participan especialmente en interacciones de

caracter afiliativo (Bradbury 2003).

Aprendizaje Vocal en las Tlamadas de Contacto duranite 1a Vida Adulta

Uno de los atributos mis destacables de la conducta vocal de los loros es su capacidad
de aprendizaje e imitacién vocal (Pepperberg 2010). Atin cuando este fenémeno ha side
observado por criadores aficionados durante mucho tiempo, sélo ha sido objeto de

estudios experimentales durante las tiltimas dos décadas. La mayor parte de estos
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estudios se han focalizado en las llamadas de contacto de individuos adultos y han
utilizado catitas australianas (Melopsittacus undulatus) en cautiverio como modelo
principal. En esta especie se ha demostrado que fanto grupos de machos, como grupos
de hembras, producen llamadas de contacto convergentes al vivir juntos en un aviario
(Farabaugh y col. 1994; Hile y Striedter 2000). En bandadas estables, esto ocurre por la
imitacién que los nuevos integrantes hacen de las llamadas de contacto comunes del
grupo (Bartlett v Slater 1999). En bandadas conformadas por machos y hembras, la
convergencia vocal parece mediar la formacidén de parejas reproductivas, ya que los
machos tienden a imitar las llamadas de las hembras con las cuales forman un vinculo
reproductivo (Hile y col. 2000; Movarec y col. 2006). Sin embargo, otras funciones de la
convergencia vocal en esta especie también han sido analizadas (e.g. Dahlin y col.
2014).

Por su parte, investigaciones en condiciones silvestres han mostrado que los
procesos de aprendizaje y plasticidad social de las llamadas de contacto en adultos
ocurren en diversos contextos de interaccidn y a distintas escalas temporales. En
especies del género Aratinga, caracterizadas por sus sistemas sociales altamente fluidos
(Bradbury y col. 2001), la plasticidad vocal de corfo curso temporal durante los
intercambios de Ilamadas de contacto es importante para los frecuentes procesos de
fisién y fusidén de grupos durante las actividades diarias (Buhrman-Deever y col. 2008;
Balsby y Bradbury 2009). En este contexto tanto la tasa de emisién, como el grado de
convergencia acistica de las respuestas, dependen del sexo (Balsby y Scarl 2008), la

familiaridad (Balsby y Adams 2011) y la similitud vocal de los individuos que

interactian (Balsby y col. 2012). De forma contrastante, Amazona auropalliata presenta
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un sistema social mas simple y estable, con actividades diurnas principalmente en pareja
y agregaciones nocturnas en dormideros masivos y estables. Las 1lamadas de contacto de
esta especie exhiben dialectos diferentes entre dormideros geogrificamente apartados
(Wright 1996), y se ha sugerido que el aprendizaje vocal es importante principalmente
durante la dispersi6n de los individuos hacia zonas con dialectos distintos (Wright y col.
2005), ocurriendo con menor frecuencia y de manera més lenta que en el caso de las
especies del género Aratinga (Salinas-Melgoza y Wright 2012).

En su conjunto, los estudios de laboratorio y en condiciones naturales muestran
que en los Psittaciformes el aprendizaje o plasticidad social de las llamadas de contacto
ocurre en ambos sexos durante la vida adulta. Ademds, sugieren que estos procesos son
importantes para la formacién y coordinacién de los distintos grupos de interaccién
social en que los individuos participan (e.g. pareja, bandadas de forrajeo, dormideros
comunes) y que su funcién especifica depende de las caracteristicas del sistema social de
cada especie (Wright y col. 2008; Balsby y Bradbury 2009). Esto es coherente con los
planteamientos generales que vinculan la complejidad social y comunicativa en los
vertebrados (Freeberg y col. 2012). En este senfide, las caracteristicas sociales,
comunicativas y el aprendizaje vocal de los Psittaciformes se asemejan miés a la
situacién de algunos grupos de mamiferos (e.g. cetdceos) que a las aves que han servido
de modelo candnico para el estudio del aprendizaje vocal (p4jaros cantores), haciendo de
los loros un grupo muy interesante para estudios comparativos del desarrollo de la

comunicacion aciistica.




Ontogenia Temprana de la Comunicacidn Actistica en los Psittaciformes

A pesar del entendimiento de las funciones comunicativas y de la importancia de la
plasticidad vocal de las llamadas de contacto durante la vida adulta de los loros, el
desarrollo temprano de la comunicacién aclstica y el rol de la experiencia social y
acustica en dicho proceso ha sido escasamente estudiado en este grupo. Esto resulta
sorprendente si se considera la rica dimensién social de la comunicacion actistica de los
loros, ademds de su extrema altricialidad y el hecho de que exhiben una conducta vocal
y social intensa desde las primeras etapas de su desarrollo (Stamp y col. 1990; Brittan-
Powell y col. 1997). Normalmente los pichones emiten llamadas de solicitud de
alimento desde su eclosi6n, las cuales participan de las interacciones afiliativas con sus
padres y hermanos dentro del nido (Bradbury 2003). En eatitas australianas, analisis
acusticos de las vocalizaciones de individuos sordos han revelado que la experiencia
sensorial es fundamental para el desarrollo normal de las llamadas de solicitud de
alimento, asf como también de las llamadas de contacto de los juveniles (Heaton y
Brauth 1999; Heaton y col. 1999), indicando que ambos tipos vocales dependen de
mecanismos similares de aprendizaje sensomotor. Otros estudios en la misma especie
han descrito una secuencia de etapas durante el desarrollo de los llamados de solicitud
de alimento de los pichones, basindose exclusivamente en el analisis de su estructura
acustica (Brittan-Powell y col. 1997; Hall y col. 1997). Estos trabajes han sugerido que
los primeros Ilamados de contacto emitidos por los juveniles al dejar el nido derivan de
sus propias vocalizaciones de solicitud de alimento y no dependen claramente del
ambiente social de crianza. En contraste con esta situacién, estudios en los loros

neotropicales Forpus passerinus han demostrado que al menos algunos atributos
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actisticos de los primeros llamados de contacto son aprendidos de los padres (Berg y col.
2012), y que las Hamadas de solicitud de alimento emitidas por los pichones de esta
especie no muestran una relacion estructural con sus primeros llamados de contactos
(Berg y col. 2013). En conjunto, estos resultados sugieren que los procesos de
aprendizaje vocal durante el desarrollo temprano no siguen un mismo patrén en todas las
especies del orden. Por otra parte, la importancia del aprendizaje social en el desarrolle
temprano de otros atributos de la comunicacion de contacto, como la selectividad y
latencias caracteristicas de la emision de las [lamadas de contacto, no ha sido
mayormente estudiada en este grupo. Asimismo, tampoco existen antecedentes de
estudios que evaliien la influencia de la experiencia social sobre el desarrollo de las
llamadas de contacto durante la etapa juvenil en los Psittaciformes.

Dados estos antecedentes, resulta importante profundizar en la comprensién de
las etapas tempranas del desarrollo vocal en los loros, para entender las bases
ontogeneticas de sus complejas conductas sociales y vocales. Ademds, el hecho de que el
desarrollo socio-vocal temprano de los individuos ocurra en un ambiente social y que las
distintas formas de aprendizaje social involucradas en el desarrollo comunicativo no
hayan sido estudiadas a fondo durante esta etapa, convoea a explorar estos fenémenos de

manera detallada e integrada.

19




1.4 INVESTIGACION DESARROLLADA EN ESTA TESIS

Muchos de los estudios presentados en las secciones anteriores revelan distintas maneras
a través de las cuales la experiencia social de los individuoes infliye sobre el desarrollo y
las caracteristicas de sus sistemas de comunicacion. Sin embargo, en general este
conocimiento no se ha vinculado de una forma clara con las evidencias que sustentan la
relacién entre complejidad social y comunicativa (véase excepcién en Freeberg 2006).
Desde mi perspectiva es importante integrar estos dos dmbitos de estudio, ya que
entender cuin sensibles son los distintos componentes de la comunicacién a las
circunstancias sociales en que los individuos se desarrollan contribuye a establecer las
bases ontogenéticas y las relaciones de causalidad entre complejidad social y
comunicativa (West-Eberhard 2005; Bateson y Laland 2013). Para avanzar en este
sentido, es necesario estudiar en detalle los mecanismos involucrados en el desarrollo de
la comunicacién actfistica en especies con sistemas sociales complejos, con especial
énfasis en entender cémo y cuédndo distintos aspectos de 1a experiencia social afectan el
desarrollo de la comunicacion aciistica.

También se ha sugerido que los Psittaciformes son un modelo especialmente
adecuado en este sentido. Especificamente, ofrecen la oportunidad de investigar en
detalle los procesos de aprendizaje social involucrados en el desarrollo comunicativo en
contextos sociales complejos. Esto los diferencia de otros vertebrados y en particular de
los p4jaros cantores, en los cuales el aprendizaje vocal ha sido profundamente estudiado,
pero cuyas conductas sociales no han sido mayormente documentadas. Asimismo, la
situacién de los Psittaciformes contrasta con la de algunos mamiferos que presentan una

complejidad tanto social como de su comunicacién actistica, pero en los cuales los
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procesos de aprendizaje vocal resultan dificiles de estudiar en detalle, especialmente
durante las etapas tempranas del desarrollo (e.g. ceticeos). La plasticidad conductual
general de los loros sugiere que la experiencia social podria tener una fuerte influencia
sobre las caracteristicas de sus sistemas comunicativos. Ademas, dado que el desarrollo
vocal de los individuos ocurre dentro de un ambiente de interacciones sociales continuas
con otros con-especificos, la influencia de la experiencia social y actistica sobre las
etapas tempranas de este proceso puede ser muy importante y hasta ahora ha recibido
limitada atencién.

En concordancia con estos planteamientos, en esta tesis me propuse estudiar la
ontogenia temprana de la comunicacién de contacto en los Psittaciformes, con especial
interés en establecer los patrones generales del desarrolio y las distintas formas de
aprendizaje social involucradas en este proceso. Para esto, utilicé catitas australianas
(Melopsittacus undulatus) como modelo de estudio y defini como foco de esta
investigacion los procesos involucrados en el desarrollo comunicativo en dos periodos
consecutivos de la oniogenia temprana en esta especie: (i) la etapa que va desde la
eclosién de los pichones hasta que los volantones dejan el nido y comienzan a
alimentarse de manera auténoma; y (ii) la etapa juvenil, desde que los volantones dejan
el nido hasta que maduran sexualmente. La eleccion de estos periodos obedecid a que
ambos involucran procesos sociales y vocales caracteristicos y estin delimitados por
eventos discretos del desarrollo de los individuos (eclosion, salida del nido y maduracion

sexual).




Hipbtesis General

En los Psittaciformes, el desarrollo temprano de la comunicacion de contacto es un
proceso altemente dependiente de la experiencia social y actistica de los individuos. El
curso temporal de este proceso comprende una secuencia de transformaciones graduales
y progresivas desde la conducta vocal de los pichones recién eclosionados hasta el final
de su estado juvenil. Ademds, distintes formas de aprendizaje social pueden participar en

estas transformaciones en distintos periodos del desarrollo.

Predicciones

1. La transicién enire las Ilamadas de solicitud de alimento de los pichones y las
primeras [lamadas de contacto de los volantones ocurird a través de un proceso

gradual, en el cual se podrén evidenciar distintas formas de aprendizaje social.

2. Las llamadas de contacto de los individuos se transformarén durante la etapa juvenil
y se encontrardn evidencias de aprendizaje social involucrado en esta

transformacion.
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Capitulo 2
SOCIAL LEARNING DURING PARROT EARLY VOCAL

DEVELOPMENT

ABSTRACT

Parrots are versatile vocal imitators and display a rich repertoire of social and
communicative behaviors. Studies of social learning in parrots’ acoustic communication
have been primarily focused in vocal learning abilifies of adult birds, leaving other
forms of social learning (such as contextual learning) widely unattended, especially
during early developmental stages. However, parrots are extremely altricial and show
intense socio-vocal interactions from the nestling phase onward, suggesting that social
experience could be also important during early communicative development. In this
study we focused on contextual aspects of acoustic communication of budgerigars
during early stages of development, characterizing the transitional process through
which contact calling behavior of mature parrots develops sequentially from nestlings’
begging behavior. Playback experiments performed with normal and socially
manipulated developing birds show how the different contextual atiributes that
characterize comtact calling behavior of adult birds consolidate successively from
hatching until young birds fledge, and indicate that social learning is critical during this
process. Additionally, analyzes of vocalizations confirm that first contact calls emitted
by fledglings are acoustically derived from their own begging calls and are not clearly
affected by vocal learning, and preliminary analyzes suggest that vocal learning begins
to affect contact calls at some point after fledging but before three month of life,



2.1 INTRODUCTION
Social learning of acoustic signals (vocal learning) has been confidently demonstrated to
occur only in a few groups of nonhuman mammals (cetaceans, bats and elephants) and
bird (songbirds, hummingbirds and parrots). Among these groups, developmental
mechanisms of acoustic communication have been extensively studied only in
songbirds, with a strong focus on song learning, a vocalization that is emitted mainly by
males in the context of reproductive and territorial interactions (for a comprehensive
review see Catchpole & Slater 2008; Marler & Slabbekoorn 2004). With few exceptions
(e.g. Esser 1994; Knornschild et al. 2012; McCowan & Reiss 1995; Fripp et al. 2005;
Brittan-Powell et al. 1997), communicative development in other “vocal learners” has
remained widely unexplored. However, because in most of these other vertebrates
learned vocal signals mediate affiliative interactions in diverse social contexts (Janik
2014; Wilkinson 2003; Bradbury 2003), a deeper knowledge of developmental aspects
of communication in these groups is highly relevant for a comprehensive understanding
of vertebrate acoustic communication in socially complex contexts (Snowdon &
Hausberger 1997; Janik & Slater 2000; Hollen & Radford 2009; Freeberg et al. 2012).
After the seminal paper of Farabaugh et al. (1994), social learning in parrots’
acoustic communication has received increasing attention, because these birds are
versatile vocal learners, show complex social systems, and display a repertoire of vocal
communicative behaviors substantially more diverse than theose of other birds (Bradbury
2003). Among parrot vocalizations, contact calls are one of the most frequently emitted
by both sexes in diverse social contexts (e.g. movement coordination, preening and

feeding interactions, fission-fusion processes during group activities, among others) and
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in several species they play a crucial role in individual recognition (Saunders 1983;
Wanker et al. 2005; Berg et al. 2011; Balsby et al. 2012). Contact calls are socially
learned throughout adult life (Farabaugh et al. 1994; Hile & Striedter 2000; Manabe et
al. 2008), and several social factors seem to affect learning processes and call
convergence among social mates during adulthood (Bartlett & Slater 1999; Striedter et
al. 2003; Hile et al. 2005; Movarec et al. 2006; Balsby et al. 2012). In most parrot
species, contact calls have a tonal structure with complex patterns of frequency
modulation, and typically individuals have repertories of one to several contact call
variants, each of which is characterized by a stereotyped spectrographic structure or
“signature” (Bradbury 2003). In addition to these structural atiributes of calls (i.e.
related to call structure), calling behavior of parrots shows several confextual attributes
(i.e. related to context of usage and comprehension of calls, sensu Janik & Slater 2000):
contact calls are typically emitted as responses to calls of other individuals, with
characteristic short temporal latencies and in a very selective fashion, giving differential
responses depending on familiarity (Wanker et al. 1998; Van Horik et al. 2007;
Buhrman-Deever et al. 2008) or degree of acoustic similarity among interacting
individuals (Balsby & Adams 2011). These contextual attributes of calling behavior are
fundamental for the communicative fanction of vocalizations, and provide a substrate
for acoustically mediated individualized social interactions (Seyfarth & Cheney 2010;
Mateo 2004).

Parrots are extremely altricial and show intense socio-vocal interactions from the
nestling phase onward (Bradbury 2003). Begging calls of nestlings became audible few

hours before hatching (personal observation) and continue to be emitted throughout
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nestlings' growth. Based on the structural change of begging calls during early ontogeny,
a sequence of developmental stages has been identified (Brittan-Powell et al. 1997; Hall
et al. 1997). Furthermore, the acoustic similitude of late begging calls of nestlings and
first contact calls of fledglings, and the roles of both call types for individualized
affiliative social interactions, have led to propose a developmental “continuum” in the
begging-to-contact call transition (Brittan-Powell et al. 1997; Hall et al. 19599). Some
support for this idea is provided by deafening and neural lesioning experiments, which
suggest that similar sensory-motor learning mechanisms wvnderlie development of late
begging calls and contact calls (Heaton & Brauth 1999; 2000). However, no experiments
focused on the contextual use of calls during this transition have been conducted and a
comprehensive understanding of early development of acoustic communication in
parrots is still lacking. In fact, virtually nothing is known about development of
contextual attributes of calling behavior (such as the timely stereotyped and selective use
of contact calls) during the begging-to-contact calls transition, and less about the relative
importance of different forms of social learning in such developmental proeess. This is
surprising, considering the growing interest in the integration of contextual and
structural attributes of communication (Hollen & Radford 2009; Seyfarth & Cheney
2010) and of different forms of social learning (i.e. contextual vs. vocal learning, sensu
Janik & Slater 2000) in studies of communicative development, especially in animals
with complex social and communication systems (Freeberg et al. 2012).

In this study we focus on the early development of acoustic communication in
the budgerigar (Melopsittacus undulatus), a small Australian parrot species. Our main

objective is to characterize the normal developmental sequence of contextual atiributes
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of communication during the begging-to-contact call transition. In addition, we aim at
evaluating the influence of social experience of nestlings on this normal proeess,
identifying the onset and mode of social learning during the early ontogeny of acoustic

communication in budgerigars.
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2.2 MATERIALS AND METHODS
Experimental Subjects

Experimental subjects used in this study were reared in a budgerigar colony maintained
in facilities in our laboratory. All the proceidures employed in this study were approved
by the Ethics Commitiee of the University of Chile and comply with general regulations
for animal care and conservation in Chile. As this study was based in non invasive
behavioral experiments with pet animals, a special permit from the governmental
Livestock and Agriculture Service (SAG) was not required.

A total of 45 budgerigars were used as experimental subjects. Weight of all
experimental individuals was controlled every 2-3 days, and experiments were run only
with animals that deviated less than 15% from a reference growth curve adapted from
Brittan-Powell et al. (1997). As male and female budgerigars show similar contact and
begging calling behavior (Farabaugh & Dooling 1996; Stamp et al. 1989), and because

sex is not externally identifiable in nestlings, this variable was not controiled.

Developmental Stages and Social Treatrnents

Playback experiments and vocal recordings were performed at four different stages of
early development. The election of precise ages for these stages intended to identify the
main transitions in nestlings' communicative behavioral development, and was based on
stages of acoustic signal development proposed in previous works (Brittan-Powell et al.
1997; Hall et al. 1997), and on our personal experience with nestlings' vocal behavior.
Stage 1 (S1): post-hatching day (PHD) 7+2 (characterized by the emission of simple

high pitched begging calls); Stage 2 (82): PHD 14%2 (noisy patterned begging calls);
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Stage 3 (S3): PHD 28+2 (transitional or mature patterned begging calls); Stage 4 (S4):
PHD 422 (appiroximately one week after fledging, first contact calls emerge).

Assessmentt of normal communicative development was carried out using broods
of 3-4 siblings, becavise this was the typical brood size in the colony. Each experimental
individual was tested only in one developmental stage in order to avoid possible effecis
of previous tests on devefopmental trajectories. When a suitable breeding effort was
detected in the colony, a detailed observation of the nest and of putative parent’s
behavior was initiated. If nest visits of both putative parents and not other interfering
individuals were observed for at least three consecutive days, an experiment was begun
and continued unless signs of neglect by parents or interference from strangers were
observed. As parrots hatch asynchronously and in order to minimize hatching order
effects, consecutive siblings were randomly" assigned to stages for testing, with the
restriction that siblings from the same brood were assigned to different stages. A total of
eight experimental individuals were tested in each developmental stage.

Additional social deprivation and cross fostering experiments were carried out to
evaluate the role of socio-acoustical experience on the development of specific
behavioral atiributes observed in normal birds. For social deprivation experiments,
nestlings were raised in normal seitings until PHD 14 (52 in our design). At this time
chicks were removed from their nest and began to be hand fed (5 times per day, CéDé®
hand rearing formula) in an isolation nest until fledging. Isolation nests were kept inside
a temperature controlled chamber fitted with a loudspeaker that emitted normal colony
sound, in order to restrict social interactions to parents and siblings, but preserving a

general normal acoustic experience. For cross fostering experiments, nestlings were
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changed from their original nest to a simultaneously breeding foster nest before PHD 3,
and left there until fledging. Cross fostering experiments were carried out using breeding
pairs kept in separated cages inside the colony (not free-moving colony birds), in order
to ensure genetic parent-offspring relationships. A total of eight socially-deprived and
five cross-fostered birds were tested with playback experiments when they reached S3

(PHD 28), and their first contact calls were recorded also in 54 (PHD 42).

Playback Experiments Design

The objective of the playback experiments was to study vocal behavior of nestlings
elicited by different conspecific contact calls, Thus, contact call stimuli of four
categories were used: parental male, parental female, non-parental male and non-
parental female. Parental calls were obtained two or three days before used for the first
playback experiment of a brood, by recording both parents in an isolated condition
inside an acoustic chamber and induced to vocalize by stimulating with general colony
sounds. Procedures used were adapted from those described in Wanker et al. (2005).
Non-parental calls were obtained from a randomly selected unrelated pair breeding
simultaneously, following similar procedures. In the case of cross fostering experiments,
instead of parental and non-parental calls, biological and foster parental calls were used.
Contact calls of adult budgerigars are individually distinctive (Farabaugh & Dooling
1996), with most calls of each subject presenting a distinctive frequency modulation
(FM) pattern or spectrographic “signature”. Thus, for each stimulus category, 6 contact
calls recorded at a high signal-noise ratio and devoid of interfering sounds were

randomly selected (examples in Fig. 2.1C). These signals were low pass filtered {(cut off:
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800 Hz) and their maximum amplitude equalized. A mixed colony sound was also
prepared to be presented at a lower intensity level as continuons background noise
during the presentations of stimuli calls (see acoustic specifications below).

Playback experiments had the following structure (Fig. 2.1): A Stimuli bout
consisted of the presentation of the six calls of the same category (same adult) with 3-s
intervals in between. Four stimuli bouts corresponding to the four adult contact call
categories of the tested individual were used in each experiment. A Stimulation
sequence (Fig. 2.1B) corresponded to the presentation of the four stimuli bouts in
random order, presented with I-min intervals between successive bouts. An
Experimental series (Fig. 2.1A) corresponded to the consecutive presentation of three
stimulation sequences, with 2-min intervals between sequences. During the entire
Experimental series the mixed colony background noise was presented continuously at a
soft intensity while stimuli were delivered at a louder level. Depending on the activity of
the experimental bird, experiments were completed with the consecutive presentation of
3-6 Experimental series (with a total duration of 100 to 200 min). If the experimental
individual presented vocal activity in at least 3 Stimulation sequences during the first 3
Experimental series, we finished the experiment after the completion of the third series.
However, if the individual presented lower vocal activity, we continued presenting
. Experimental series until the criterion of subject’s vocalization during three Stimulation
sequences was met or until the completion of 6 entire series.

Experiments were run with the experimental subjects placed in their own nest
inside a custom-made acoustic chamber (1x1x1 m). Subjects were removed from the

colony inside their nest and installed in the chamber 30 min before beginning the
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experiment. A replacement nest was installed at the position of the nest removed, and
siblings of the experimental bird were kept there during the entire experiment.
Experiments always began between 8:00 and 9:00 am. Acoustic stimuli were delivered
by means of a loudspeaker (JVC, 50-20.000 Hz) installed 40 cm away from the nest
enfrance and vocal activity of experimental nestlings was recorded using an
ommidirectional microphone (AKG C 417") installed inside the nest and directly
connected to a digital acquisition system. All stimulus calls were delivered at the same
amplitude (75 dB SPL RMS) and the background colony sound was presented 25 dB
below stimuli level, both values measured at the nest entrance with a sound level meter
(Bruel & Kjaer 2238). Stimulus delivery and acoustic recording was controlled by a
specially designed routine in PRESENTATION (Neurobehavioral Systems, Inc.).
Temperature inside the nest was controlled with a thermocouple and stabilized at

30£2°C with an infrared led system during the entire experimental period.

U
L




Acoustic Chamber
Experimental Series ! Experimental Series 2

Stimulation Sequences (3 per Series)

Stimuli Bouts (random, 4 per Sequence)
.

—+t+++—+—++H+—+++— -t
B e e e S SR B o

5 min
i nonPARC e PARD e pard' (e nonPAR @
Stimulation Sequence | 1l villl o |
T T 1 0
Responses
T 3 Lo ol
T e Lka
C PARC'
i A
et s B
o

FIGURE 2.1 General structure of playback experiments. A: Acoustic stimuli (top trace)
were presented to experimental individuals inside an acoustically isolated chamber,
while continuously recording their vocal activity inside their nest (bottom trace). Two
experimental series are schematized. Each series consists of 3 stimulation sequences,
and each sequence corresponds to the random successive presentation of the 4 stimuli
bouts. A complete sequence lasted 5 min. B: Detail of a single stimulation sequence,
consisting of the sequential presentation of the four stimuli bouts in a random order (5-
min shaded area in A). Each bout consists of the presentation of 6 contact calls from the
same individual, in random order and separated by 3 s in between calls. Gray and red
shaded areas (20 s each) schematize pre-stimulus and stimulus analysis windows for
each stimuli bout, respectively. C: Examples of contact calls used as stimuli in a
playback experiment. Waveforms and spectrograms of one call of each adult category
are presented.
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Playback Experiments Analysis

To quantify changes in vocal activity of experimental individual during stimulus
presentation, 2 relevant time windows were defined, each having a 20 s duration. Pre-
Stimulus window corresponded to the 20 s preceding the onset of the first contact call
of any stimuli bout. Stimulus windows began with the onset of the first contact call of a
bout and ended 5 s after the last confact call of the same bout (Fig. 2.1B). Using
automatic detection routines of RAVEN PRO 1.4 (Cornell Laboratory of Ornithology),
all the vocalizations emitted by the individual in each of these windows were detected,
saving onset time and duration of all vocal emissions for further analysis. Thus, vocal
rates (vocalizations/s) in pre-stimulus and stimulus conditions were obtained for the four
different stimuli bouts of every stimulation sequence. Amplitude of vocal responses was
not analyzed in playback experiments, because this feature is highly dependent on the
position of the birds, which moved freely inside the nest. Spectral features of
vocalizations were not used for playback experiments analysis either, because they are
highly variable both intra-individually and throughout development, but they were taken
info account for the study of variability of acoustic signals throughout development (see
next section).

As our interest was to follow contextual attributes of communicative behavior of
nestlings throughout development, we defined 3 variables of interest to be measured in
each playback experiment: General Responsiveness (R), Response Selectivity (S), and
Median of Response Latencies (). To quantify these variables all the stimulation
sequences in which vocal activity was detected during an experiment (active stimulation

sequences) were considered and the following procedures were applied:
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R was a measure of the overall vocal responsiveness to contact call stimulation,
calculated as a ratio between average vocal rates in stimulus condition (VRm) versus
pre-stimulus condition (VR,,) for the entire experiment, with the formula R=(VRu—
VRi)/ (VR VRive). Thus, R had values from -1 to 1 and was a dimensionless
variable. Positive values indicate higher vocal emission rates during stimuli
presentations (VR.w>VRgr), negative values indicate lower vocal emission rates during
stimuli presentations (VRm<VRj.), and zero indicates no effect of stimuli on vocal
activity (VRuw=VRg).

S was intended to detect differences in the strength of vocal responses to parental
and non-parental contact calls. To quantify this, a simple partition of R into its parental
and non-parental components was not useful, because this variable presented a marked
bimedal behavior, adopting values close to zero or close fo 1, and thus it was not
sensitive to subtle changes in responsiveness levels to different stimulus categories.
Therefore, a finer procedure was followed to calculate S. First, the change between VR ¢
and VR for each single stimuli bout 7 in any active stimulation sequence j throughout
the experiment was measured (Dy/=VRamy~VRpwp). Thus, each D was a measure of
vocal responses in each of the stimuli bouts presented during the active stimulation
sequences of the experiment. As response levels could differ drastically across different
stimulation sequences of an experiment, each Dy was standardized by the cumulative
responses to the four bouts of the same sequence j (D*y~D;/Z;Dy,). Then, an average D¥;
was calculated for each stimuli category # across all active stimulation sequences of the

experiment. These D* values were an average measurement of relative responsiveness to

each stimulus category during the entire experiment, and since they were standardized
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values they could range from -1 to 1 and were dimensionless. § was finally calculated as
the difference between these values to parental {{)*7) and non-parental (D*,) stimuli,
according to the formula S=D*-D*; Thus, S values close to zero indicate similar
respouse levels to parental and non-parental stimuli, and positive or negative values
indicate that these levels differ.

I, was & measure of the strength and variability of the temporal association
between stimuli presented and evoked vocal responses. For that purpose, response
latencies, defined as the time difference between the onset of a vocalization emitted and
the onset of the preceding stimulus, were measured for any detected vocalization emitted
during the stimulus presentation windows of an experiment. Then, the frequency
distribution of the values obtained was analyzed. If voeal responses with characteristic
short latencies were emitted, histograms with peaks at small time values should be
observed. If responses were emitted in a non stereotyped, more variable temporal
association with stimuli, a flat histogram should be observed. As a way to measure
differences in latency distribution, the median of the response latencies histogram (L)

was caleulated for each experiment.

Acoustic Signal Analysis

In order to measure variability of vocal repertories throughout nestling development,
acoustic analysis of vocalizations recorded in playback experiments during the four
stages of development were performed. Based on multitaper methods implemented in
SAP 2011 (Tchernichovski et al. 2000) a parametric description of each vocalization was

constructed. Following Tchernichovski et al. (2000} and Ravbar et al. (2012), our
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analysis was based on 6 mean features of each vocalization: peak frequency, wiener
entropy, FM, spectral continuity, pitch goodness and total duration.

As a way to quaniify intra-individual acoustic variability throughout
development, dispersion of vocalizations in the six acoustic variables analyzed was
studied using Mahalanobis distances, which is a measure similar to Euclidean distance,
but takes into account the covariance matrix of the data set and it is scale-invariant (De
Maesschalck et al. 2000). Thus, it is not sensitive to scale divergences and considers
possible correlations between different acoustic features. Repertory variability was
quantified for the same subjects tested in playback experiments. In each case, 50
vocalizations emitted by the individual during the playback experiment were randomly
selected and the Mahalanobis distance from each vocalization to the centroid calculated
over the whole sample of the individual was measured. The mean value of these
distances was taken as a measure of infra-individual repertoire variability for that
individual,

In order to explore if acoustic structure and variability of first contact calls were
influenced by previous social experience, calls of socially deprived and cross-fostered
birds (recorded at S4) were also analyzed. Following the same procedures described
above, acoustic features and intra-individual variability of first contact calls were
calculated and compared among normal, socially deprived and cross-fostered birds.
Additionally, first contact calls of cross fostered birds were also compared with the basic
repetitive FM unit of their own late begging calls (recorded at $3), and with their

biological and foster parental contact calls. In order to do so, 10 good quality calls

recorded for each of these categories were randomly selected. Mahalanobis distances
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between the first contact calls of each cross-fostered subject and the centroid of each of
the other categories were obtained. With these values, average Mahalanobis distances
from first contact calls of cross-fostered birds to their own begging calls and their foster
and biological parental eontact calls were calculated. Finally, effects of socio-acoustic
experience in juvenile contact calls were preliminary explored by means of a visual
analysis of spectrograms of 10 random contact calls emitted at 2-3 month of life by one
socially deprived, one cross fostered, and one normally reared individual. The overall
FM patterns of these calls were qualitatively compared with first contact calls emitted by

the same individuals and with calls of putative social models.

Statistical Analysis

Differences in behavioral variables (R, S, and L) and repertoire variability among
developmental stages and social treatments were evaluated with permutation ANOVAs
(AOVP function) and post-hoc Tukey tests implemented in R (Wheeler 2010). Acoustic
features of first contact calls of normal, socially deprived and cross fostered birds were
compared with the program PERMANOVA (Anderson 2001). Distances between calls
of cross fostered and other birds were compared with Friedman and Wilcoxon tests also
implemented in R. Mahalanobis distances calculated over acoustic features of

vocalizations were performed with STATISTICA 7 (StatSoft, Inc.).
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2.3 RESULTS

Normal Development of Communication: Behavioral Analysis

We found that General responsiveness (R), Response selectivity (S} and Medians of
response latencies (L) changed drastically with age. Characteristic vocal behavior of
birds in the different developmental stages are shown in Figure 2.2, at two different
temporal scales. In S1, bird emissions were independent of contact call stimulation, but
in 82, 83 and S4 birds vocalized almost exclnsively in response to contact calls (Fig.
2.2A). Values of R throughout development differed between S1 (R=0) and all the
subsequent stages (R=1), but not among these later stages (Fig. 2.3A, permutation
ANOVA p<0,001; Tukey test p<0,001). As shown in Fig. 2.2A and Fig. 2.3A, general
vocal responses appeared first in 82, but at that time response levels to parental and non-
parental stimuli were similar. Selective responses emerged only in 83, and persisted in
S4. At these two stages responses evoked by parental stimuli were markedly stronger
than those evoked by neon-parental stimuli (Fig. 2.2A). The analysis of S presented
significant differences among the two first and two last developmental stages, but not
between 81 and 82 (S8~0), and between S3 and 84 (S>0, Fig. 2.3B, permutation ANOVA
p<0,001; Tukey test p<0,05). Finally, response latencies were highly variable in S1 an:i
S2, but not in 83 and S4, stages at which charaeteristic short latencies in vocal responses
were observed (Fig. 2.2B}. Accordingly, values of L decreased across developmental
stages, presenting differences between S1 and $2, and also between these stages and S3
and S4, but not between the last two stages (Fig. 2.3C, permutation ANOVA p<0,001;

Tukey post-hoc test p<0,05).
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FIGURE 2.2 Characteristic vocal behavior of birds at four normal developmental stages
(S1-S4). A: Entire experimental sequences taken from experiments with different birds
across development. For schematic purposes, the order of bouts has been modified to
align responses to the same stimulus categories (Top trace: P: parental, nP: non
parental). Vocal responses evoked by contact call stimuli are apparent only from S2 on,
and selective responses to parental stimuli are apparent in S3 and S4. B: Detail of same
responses to the male parental stimuli bout presented in A, showing changes in response
latencies across development. Histograms on the right represent response latencies for
the complete experiments from which the examples displayed in this figure were drawn.
Black arrows in these histograms indicate medians of latencies distribution (L, see
Materials & Methods for details). Vertical dotted lines indicate the onset of each stimuli
bout in A and of each stimulus in B. The total duration of the stimulation sequences
presented in A is 5 min, the gray shaded area lasts 26 s and is expanded in B. Other
abbreviations as in Figure 2.1.
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General Vocal Responses to Contact Call Stimuli
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FIGURE 2.3 Results of playback experiments performed throughout normal
developmental stages (graphs A, B and C, N=8 for each stage) and in developmental
stage 3 with normally reared (NOR), socially deprived (DEP) and cross-fostered (CF)
birds (graphs D, E and ¥, N=8 for NOR and DEP, N=5 for CF). A, D: General
responsiveness (R). B, E: Responses selectivity (S) to parental and non-parental stimuli
(except for cross-fostered birds, where S was calculated comparing responsiveness to
biological and foster parental stimuli). C, F: Medians of response latencies (L). Box
Plots indicate medians, Q; and Q;. Whiskers indicate ranges not considering outliers and
these are depicted as individual points. In each graph, the same lowercase characters
indicate stages or experimental conditions for which no statistical differences occur.
Abscissa values correspond to dimensionless variables in A, B, D and E (horizontal lines
indicate zero), and to seconds in C and F. For details about calculations of R, 8 and L,
see Materials & Methods.
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Normal Development of Communication: Signal Analysis

Figure 2.4 summarizes the intra-individual variability of call repettories of normally
reared and socially manipulated birds throughout development. Spectrograms of three
random vocalizations are shown for two representative individuals in each normal
developmental stage (Fig. 2.4A, upper eight spectrograms). As suggested by these
spectrograms, individual vocalizations were variable during the initial stages of
development (S1 to S3, when birds are producing begging calls inside the nest) and
became stereotyped only in 84 (when fledglings have left the nest and are emitting their
first contact calls). Average Mahalanobis distances from vocalizations of an individual
repertoire to the centroid calculated over 50 vocalizations of the same individual
recorded during the same session, showed that intra-individual variability was high in
S$1-83 and decreased drastically in S4 (Fig. 2.4B, permutation ANOVA p<0,05; Tukey

test p<0,01).
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FIGURE 2.4 Analysis of intra-individual variability of call repertories recorded
throughout normal developmental stages and on developmental stage 4 from socially
deprived and cross-fostered birds. A: Spectrograms (FFT 256 points, 80% overlap) of
examples of vocalizations of two representative individuals for each normal
developmental stage or experimental social condition (recorded in stage 4). B: Intra-
individual variability of vocalizations throughout normal development as measured by
Mabhalanobis distances. C: Intra-individual variability of vocalizations in stage 4 for
normally reared, socially deprived and cross-fostered birds, as measured by Mahalanobis
distances. Statistical differences and other abbreviations as in Figure 3. Scales of
spectrograms are shown in the lower graph.

44




Social Iearning during Early Development: Behavioral Analysis

Playback experiments performed in S3 on socialiy deprived and cross fostered birds
showed that the development of selective vocal responses with stereotyped response
latencies was highly dependent on nestlings' normal socio-acoustical experience with
caregivers. As shown by the values of R, begging ealls of normally reared and cross
fostered birds were emitted in S3 almost exclusively in response to contact calls (R=1),
but vocalizations of socially deprived birds were less dependent on acoustic stimulation
(R<l1, Fig. 2.3D, permutation ANOVA p<0,001; Tukey test p<0,05). In addition, values
of § indicate that normally reared birds responded preferentially to biological parental
stimuli ($>0), whereas responses of cross fostered birds were strongly selective for
foster parental calls, displaying low responsiveness to biological parental stimuli (S<0).
In contrast, vocal responses of deprived birds showed similar low response levels for
parental and non-parental stimuli (S=0, Fig. 2.3E, permutation ANOVA p<0,001; Tukey
test p<0,005). Lastly, values of L were small and similar for normal and cross fostered
nestlings, but larger for deprived birds (Fig. 2.3F, permutation ANOVA p<0,05; Tukey

test p<0,05).

Social Learning during Early Development: Signal Analvsis

First contact calls of normally reared, socially-deprived and cross fostered birds emitted
shortly after the subjects left the nest (S4) were also analyzed (spectrograms in Fig.
2.4A, lower three rows). We found no differences in the mean acoustic features
(PERMANOVA p=0.88) and in intra-individual variability of repertoires (Fig. 2.4C,

permutation ANOVA: p=0.83) among these three experimental groups. Because this lack
45



of differences suggests that the gross acoustic structure of the first contacts calls of
budgerigars was not strongly modulated by socio-acoustic experience of young birds, we
compared the first contact calls of the five cross fostered birds with their own late (83)
begginé calls, and also with their biological and foster parental (male and female)
contact calls. For th; five birds, we found that average Mahalanobis distances between
" their first contact calls and their own late begging calls were shorter than distances to
foster and biological parental calls, and no differences in distances to these two last
categories were detected (Fig. 2.5A, Friedman rank sum test p<0.05, Wilcoxon paired
sum rank test p<0.05).

Conversely, the qualitative analysis of spectrograms of contact call emitted at 2-3
months of life by one socially deprived, one normally reared, and one cross fostered
birds suggested that socio-acoustic experience is important for contact call modification
during late juvenile life. Compared with their own S4 contact calls, all the birds
analyzed showed new distinctive FM patterns in their late juvenile contact calls (Fig.
2.6, upper two rows). Furthermore, juvenile contact calls of the cross fostered bird
showed a FM pattern that was very similar to that of the contact calls of one of its foster
siblings (Fig. 2.6B), while calls of the socially deprived bird, kept isolated from con-
specifics but in close interaction with humans, showed a quite abnormal structure

evidencing imitation of the whistle of its human tutor (Fig. 2.6C).
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FIGURE 2.5 Comparison of first contact calls of cross-fostered birds with their own
late begging calls, and with biological and foster parental contact calls. A: Mean
Mahalanobis distances from first contact calls of the five analyzed individuals to their
own late {S3) begging calls and to their foster (fos PAR) and biological (bio PAR)
parental contact calls. B: Example of spectrograms (FFT 256 points, 80% overlap) of
representative calls of each category for one selected cross-fostered bird (A155). The
white dotted frame in the “Own 83 begging call” indicates the basic FM pattern of this
call that is similar to the first (S4) contact call of the same individual.
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FIGURE 2.6 Representative examples of spectrograms (FFT 256 points, 50% overlap)
of first (S4) contact calls (upper row) and late juvenile contact calls (middle row)
recorded at 2-3 month of life for A: one normally reared, B: one cross-fostered, and C:
one socially~-deprived budgerigar. The qualitative comparison among first and late
juvenile vocalizations of each bird suggests that spectrographic structure of contact calls
have changed during the juvenile life in every case. Moreover, in the case of the cross
fostered and the socially deprived birds, overall FM patterns of late juvenile contact calis
presented a clear resemblance with those of calls of non-genetically related social
companions {fower row).
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2.4 DISCUSSION

Normal Developmental Stages of Budgerigars Vocal Behavior

Results of this study show a sequence of developmental stages in the early
communicative behavior of budgerigars. Vocal activity of recently hatched birds (S1) is
characterized by spontaneous and highly variable vocalizations, not clearly modulated
by acoustic stimulation but probably by internal factors such as body temperature and
hunger (Hall et al. 1997). General vocal responses begin to be detectable at $2, in
coincidence with the development of general auditory sensitivity in this species (Brittan-
Powell & Dooling 2004) and also with the histological maturation of the main mid-brain
auditory nuclens (Hall et al. 1999). At this moment responses to different contact call
categories are fairly similar and a sirict stimulus-response temporal association is not
developed yet. Selective responses characterized by stronger vocal activity to contact
calls of caregivers than to unfamiliar ones appears only at 83, time at which a strict
stimulus-response temporal association is also detected. In terms of signal structure,
individual repertories are still highly variable in S2 and S3. After leaving the nest (S4),
contextual attributes of vocal behavior (responsiveness, selectivity and stimulus-
response latencies) remain similar to those of S3. However, intra-individual vocal
variability shows a sharp decrease at this time, concurrently with the emergence of

“aduli-like” contact calls.

Social Influences during Early Vocal Development

Experiments with birds reared in socially manipulated conditions indicate the

importance of social experience on early development of contextual attributes of
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acoustic communication. At S3, cross fostered nestlings show strong vocal responses
directed to foster parental calls and socially deprived birds develop weak, non strictly
time-coordinated, and non selective vocal responses to contact call stimulation, which
indicates that development of all these behavioral atfributes depends on normal
interactions with caregivers inside the nest. Nevertheless, the role of social experience is
not as clear for early development of vocal signal structure. The gross acoustic structure
and variability of vocal repertories of cross fostered and socially-deprived birds at 54
does not differ from those of normally reared birds, and the first contact calls emitted by
cross fostered birds shortly after fledging (at S4) are more similar to their own late
begging calls than to foster or biological parental contact calls. These results support the
idea that the acoustic structure of the first contact calls emitted by budgerigars are
derived from the basic FM ‘structure of their own late begging calls and are not clearly
subjected to social influences during earlier development. Conversely, the qualitative
observation of changes in the overall spectrographic structure or “signatures” of contact
calls of three juvenile birds 1-2 month after fledging and the apparent involvement of
vocal convergence with social companions on this process, suggest that at some point
during juvenile life social experience begin to influence the modification of the acoustic

structure of contact calls.

Comparison with Former Studies on Parrot Early Vocal Development

Former studies in budgerigars’ early vocal development have been mainly focused on
signal acoustic structure, showing that structural attributes of calls change throughout

nestling period and suggesting that first contact calls of birds are developmental
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derivates of their late begging calls (Brittan-Powell et al. 1997; Hall et al. 1997). By
analyzing the vocal behavior of nestlings exposed to signals of conirasting biological
relevance, our study quantified the development of several contextual attributes of
acoustic communication during early ontogeny. The follow up of these attributes
revealed the transitional process from begging calling behavior of nestlings to contact
calling behavior of fledglings, during which a sequential differentiation of audio-vocal
and social traits take place. Our results also corroborated the structural similitude
between late begging calls of nestlings and first contact calls of fledglings. By adding
these evidences, this work gives experimental support to the idea of a developmental
“contimmum?” in the begging-to-contact calls transition, as proposed by previous studies
based exclusively on signal acoustic structure (Brittan-Powell et al. 1997; Hall et al.
1997).

Recent work in wild green-rumped parrotlets (Forpus passerinus) have shown
that some acoustic properties of first contact calls emitted by fledglings before leaving
the nest are indeed learned from their parents (Berg et al. 2012), suggesting that vocal
learning appears very early in the development of this species. The work of Brittan-
Powell et al. (1997) also suggested that some features of late begging and first contact
calls of budgerigars depends on previous experience, because at the stages analyzed in
that study, the calls of hand-reared and normal birds were slightly different. Experiments
in which early deafening of nestlings (Heaton & Brauth 1999) and early lesioning of
telencephalic sensory-motor circuits (Heaton & Brauth 2000} preclude the normal
development of late begging and first contact calls in budgerigars, also indicate that a

form of sensory-motor learning is involved in the production of calls at these early
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stages. These results are somewhat contrasting with our work, in which evidences of
social influences on structural attributes of calls during the nestling period were not
found. However, our analyses of first contact calls were based on mean acoustic features
of vocalizations and not on a detailed study of their internal structure (e.g. by comparing
FM motifs with spectrographic cross-correlations: Cortopassi & Bradbury 2000).
Therefore we cannot exclude completely the operation of vocal learning processes in
first contact calls or even in late begging calls, as a deeper analysis of acoustic structure

would potentially unveil.




Capitulo 3
SOCTAL LEARNING IN CONTACT CALLS OF JUVENILE

BUDGERIGARS

ABSTRACT

Parrots are highly social birds and display a rich repertoire of vocal signals, contact calls
being among the most commonly emitted. These calls play an important role in diverse
affiliative inferactions and are socially learned throughout adulthood in several parrot
species. During development contact calls begin to be emitted approximately when
young birds leave the nest and are supposedly essential for socialization processes in this
period. Nevertheless, we still have a poor understanding of their function and of the
prevalence of social learning during juvenile life. In this study we characterized contact
call development in captive juvenile budgerigars, comparing call repertories of
individuals reared in two contrasting socio-aceustical contexts at two and three months
after hatching. We found that birds modify duration and spectrographic motifs of their
calls throughout juvenile life. In addifion, the spectral features termed peak frequency
and pitch goodness, and the level of intra-individual variability differ for calls of
subjects reared in different socio-acoustical contexts. Finally, the inspection of call
spectrograms shows qualitative evidence of vocal convergence among sacial
companions in both conditions at the two developmental stages studied. We discuss the
functional significance of the differences found and suggest that these results stress the
importance of social learning during early stages of budgerigar socio-communicative

development.




3.1 INTRODUCTION

Contact calls are common in diverse vertebrate social species, often having a tonal
structure with modulations sweeping across a range of frequencies, and are important to
coordinate different affiliative behaviors between two or more individuals (Marler 2004;
Kondo & Watanabe 2009). Parrots are highly social animals and display a rich repertoire
of vocal signals, contact calls being among the louder and most easily identifiable, used
by both sexes in several behavioral contexts (Bradbury 2003). During non breeding
periods parrots form groups of variable size and composition whilst foraging, resting and
roosting, and contact calls play an important role in the coordination of cohesive
movements of flock flights (Buhrman-Deever et al. 2008), in fission-fusion of group
during daily activities (Vehrencamp et al. 2003; Balsby & Bradbury 2009) and in
aggregations of individuals in night communal roosts (Wright 1996; Salinas-Melgoza &
Wright 2012). During the breeding season, pairs of mates form relatively isolated and
stable social units, and evidence from several species shows that individual recognition
in pair-mate and parent-offspring interactions are also mediated by contact calls
(Saunders 1983; Wanker et al. 2005; Berg et al. 2011). Interestingly, laboratory studies
have shown that contact calls of parrots are socially learned during adulthood
(Farabaugh et al. 1994; Hile & Striedter 2000; Manabe et al. 2008), but how this
behavioral trait is used in their communicative systems is not yet clearly understood
(Dahlin et al. 2013). Studies in different species have suggested that adult vocal
plasticity could be important for mating (Hile et al. 2000; Movarec et al. 2006), for
geographical dispersion among populations (Wright et al. 2005), and for managing

conflicts in fission-fusion social systems (Balsby & Bradbury 2009; Balsby & Adams
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2011).

In contrast with the information available on the use of contact calls in adult
parrots of several species, we still have a poor understanding of contact call function and
development in early stages of parrot life. During the nestling phase, parrots emit most
often begging vocalizations that are important fo coordinate feeding interactions with
parents, and contact calls largely replace these vocalizations as young birds fledge and
begin to establish independent relationships with different social companions (Wanker
2002; Berg et al. 2013). Studies in spectacled parrotlets (Forpus conspicillatus) and
budgerigars (Melopsittacus undulatus) have shown that contact calls of juvenile birds
mediate interactions with their parents, siblings and other social companions (Wanker et
al. 1998), and are probably important for juvenile socialization (Stamp et al. 1990;
Garnetzke-Stollmann & Franck 1991). However, since nesting strategies of wild parrots
range from completely isolated pair reproduction in some species, to large colonies of
closely aggregated nesting pairs in others (Forshaw 2010), the socio-acoustical
environments for juveniles of different species are highly contrasting, and contact call
functions and development may also differ. In fact, evidences of social learning of
contact calls by juvenile parrots are contrasting for different species. Recent work in
wild green-rumped parrotlets (F passerinus) have clearly shown that at least some
acoustic properties of contact calls emitted by fledglings are learned from their parents
(Berg et al. 2012). On the other hand, studies in captive budgerigars have suggested that
the first contact calls emitted by fledglings of this species are acoustically related to their
own late begging vocalizations and are not clearly subjected to social learning until

about the end of juvenile life (Brittan-powell et al. 1997).
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In addition to discuss the innate or leamed nature of initial contact calls,
unraveling the pattern of contact calls development throughout juvenile life is relevant to
gain a deeper understanding of the complex communicative and social attributes of
parrots. In this study we focus on contact call development of juvenile captive
budgerigars (Melopsittacus undulatus), to characterize changes in the acoustic structure
of these vocalizations throughout juvenile life. Additionally, we aim at evaluating the
influence of the rearing social environment on contact call structure, variability and

convergence among social mates occurring during this period.




3.2 MATERIALS AND METHODS

Experimental Design

Budgerigars, small Ausiralian parrots commonly reared as pets, have a semi-aggregated
reproductive system in the wild, with different pairs nesting close to each other in tree
hollows in small forest patches (Wyndham 1981). Thus, this species represents an
intermediate condition within the range of reproductive aggregation strategies of parrots.
Budgerigars have a particularly fast sexual maturation, juveniles becoming sexually
active adults at about 4 months of life (Wyndham 1980). As our work focused on the
juvenile period, we studied contact calls of growing budgerigars recorded at 2 and 3
months of life, after fledging but before reaching sexual maturity.

To explore the influence of different forms of reproductive aggregation on
vocalization structure, two contrasting social developmental contexts were defined:
solitary and aggregated reproduction. The solitary condition was provided by installing
one breeding pair with its offspring in an isolated wired cage (1x1x0.8 m), and the
aggregated condition corresponded to three breeding pairs with their respective
offsprings inside a cage of the same dimensions. Each cage was installed inside a
separate custom-made acoustic isolation chamber. These chambers were internally
covered with acoustic foam, providing approximately 30-dB sound attenuation level
within the 1-10KHz range relative to the exterior, and had proper ventilation and
illumination systems (a stable 16/8 day/night cycle was used during experiments). A
total of 4 chambers were used to run experiments simultaneously with 3 solitary (in 3
chambers) and 3 aggregated (in 1 chamber) families, and all of them were installed in

the same room, where temperature was between 10 and 25 °C .
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All the individuals used in this study were taken from a budgerigars' colony
maintained in an aviary inside a room with natural light in facilities of our laboratory
(2x4%2m, 60-80 leg ringed birds). To begin experiments, we induced coordinated
reproduction by removing all the nest-cages of the colony for some days and reinstalling
them altogether on a given day. After this procedure, when at leaét 6 breeding pairs were
detected to occur concurrently (using a criterion of less than 15 days among laying
onsets), a detailed monitoring of the nests was initiated, conirolling that they were
visited by both putative parents but not by other interfering individuals throughout the
incubation period. Then each nest was randomly assigned to one of the two alternative
social conditions and when hatching began the whole family was transferred to the
corresponding experimental cage. In order to minimize the chance of parental neglect, a
careful procedure was followed: when hatchlings were first detected in any experimental
nest, an experimenter waited in an observation position until both parents were inside
the nest. At that moment the nest entrance was quickly closed and the whole family was
transferred to their experimental chamber. The complete procedure took usually less than
5 minutes and only when the nest was properly installed in the new location its entrance
was reopened. Once in the experimental chambers, families were provided with ad
libitm mixed seeds and water, and a non-invasive monitoring procedure was carried out
every 2-3 days. In these families, all the growing individuals were leg ringed before the
post-hatching day (PHD) 11 and audio recorded at PHD 60 and PHD 90 (see next
section for details). When all the experimental juvenile subjects in a particular chamber
were sexually mature and their sex was externally identified (around PHD 120, cere

coloration differs for males and females), the experiment was finished and all the
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individuals were given to local pet suppliers, to avoid mixing them with future
experimental pairs of the colony.

The entire experimental procedure described in the preceding paragraph took
around 6 months and was repeated twice. Thus, 6 families were raised in each of the 2
social developmental conditions. However, because one pair in the solitary condition
neglected their offspring few days after left in the experimental chamber, 5 solitary and 6
aggregated families were studied. Clutch sizes were of 2-3 individuals, and a total of 14
(89, 63) and 13 (89, 53) juveniles were studied in the solitary and aggregated

conditions, respectively (details in Table 3.1).



TABLE 3.1 Social condition, family, sex and number of contact calls analyzed for each
of the experimental subjects used in this study.

SOCIAL PHD 60  PHD 90
CONDITION FAMILY [INDIVIDUAL SEX N) (N)
al01 f 60 39
cl b137 £ 60 60
- ald0 f 56 60
aldl f 56 60
3 al43 m 60 60
, ald4 f 60 60
Aggregated 1224 m 60 60
Reproduction cd b5 P 60 60
p227 m 60 60
c5 b228 f 60 60
b229 m 60 60
6 a2ll f 60 60
¢ a212 m 34 60
a225 m 60 60
s] a226 m 60 60
a227 f 60 60
a229 f 51 60
52 a230 f 51 60
a231 f 60 60
Solitary a222 m 60 60
Reproduction s3 a223 f 36 60
a224 m 60 60
" al04 f 60 60
al0s f 16 33
al26 m 31 60
s5 al27 f 60 40
al28 m 27 40
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Contact Calls Recording and Analysis

In order to get acoustic recordings of contact calls of the juvenile budgerigars under
study, a procedure adapted from Wanker et al. (2005) was followed. Briefly, when a
focal individual reached PHD 60 or 90, it was removed from its chamber and put in a
small wire cage (0.4x0.4x0.4 m) inside 2 custom-made recording box (made of board
and acoustic foam). This box was positioned in the same room 2 m away from the
chamber of origin of the focal individual. An AKG (C 417") omnidirectional
microphone was installed 0.3 m above the focal bird (inside the recording box) and
another inside its chamber, and both were connected to a ZOOM H4 audio digital
recorder (both channels were used to correctly discriminate vocalizations of the focal
bird from those of its social companions). After a silent habituation period of 1 hour, the
door of the chamber from which the focal individual was removed was slightly opened
to allow acoustic contact of the subject with its family and induce contact call emissions
by the focal bird, and a stereo recording was initiated (44.1 kiIz/16 bit sampling
rate/deep). Birds normally began to call few minutes after opening the chamber door.and
continued with intermittent activity in a variable fashion. Depending on that activity,
recording was eontinued for 1-3 hours to get a good sample of contact calls of the focal
individual,

Combining automatic detection routines in RAVEN PRO (Comell Lab of
Ornithology) and visual inspection of the recordings from the two channels, the first 60
contact calls emitted by an individual in a recording session were selected for aconstic

analysis, discarding calls with low signal fo noise ratio or overlapped with loud calls

emitted by other individuals inside the open experimental chamber. Only in 13 of the 54
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recording sessions (2 per each of the 27 studied individuals) it was not possible to select
60 calls, and thus a lesser amount was used for subsequent analysis. Based on multitaper
methods implemented in SOUND ANALYSIS PRO 2011 (Tchemichovski et al. 2000) a
parametric description of each vocalization was constructed. Following Tchernichovski
et al. (2000) and Ravbar et al. (2012), our analysis was based on 6 mean acoustic
features of each vocalization: peak frequency, Wiener entropy, FM, spectral continuity,

pitch goodness and total duration.

Statistical Analysis and Spectrogram Comparisons

In order to study differences in mean acoustic features of vocalizations among
developmental stages and social treatments, an approach based on data fitting to
alternative Linear Mixed Models (LMM) and comparing them by Likelihood Ratio Tests
(LRT) was implemented in R using the package /me4 (Bates 2010). This strategy was
chosen because our experimental design comprised several fixed (developmental stage,
social eondition, sex) and nested random (stages in individuals in families) factors, and
because an unbalanced experimental design was used (sex and brood size were
uncontrolled variables). For complex designs of this kind in which research questions
are related only to some of the independent variables invelved, sequential testing of
alternative LMMs that differ by the inclusion of one specific hypothetically relevant
factor is recommended (Bolker et al. 2009). Since our hypothesis was that both
developmental stage and social condition could exert a significant effect on acoustic

features of contact calls, both fixed factors were sequentially incorporated to the model

and tested against 2 null model that included only a general intercept and the random
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nested effects of stages in individuals in families. Although sexual differences were not
among our research interests, sex was included in the model as a fixed factor before
testing the other factors to determine if it yielded a significant better fitting than the null
model and to assess the variability attributable to this factor, Since multivariate LMM
are not implemented in /me4 and because interpreting the weight of each variable in
complex multivariate models is seldom unambiguous, IMM fitting was performed
separately for each dependent acoustic variable. The R script used to fit and test
alternative models is available by contacting the authors.

In addition to characterize the absolute values of acoustic features, we were also
interested in comparing the intra-individual variability of acoustic signals between
developmental stages and social conditions. Hence, intra-individual acoustic dispersion
of vocalizations in the original acoustic features space was studied using Mahalanobis
distances, To perform this, centroids of each sample of vocalizations (corresponding to
each developmental stage of each experimental subject) were calculated and the
Mahalanobis distance from each vocalization to its corresponding centroid was
measured. Mahalanobis distance is a measure similar to Euclidean distance, but takes
into account the correlations in the data sef and is scale-invariant (De Maesschalck et al,
2000). This value was used instead of other distance measures because it is not sensible
to scale divergences and considers possible correlations between different acoustic
features. With this procedure a new variable of intra-individual dispersion was obtained
(distance to the own repertoire centroid), in addition to the 6 mean acoustic features
originally obtained for each vocalization. To test for differences in this variable among

developmental stages and social conditions, the same LMM-LRT approach used for the
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acoustic features was employed.

Since contact calls of Budgerigars are complex signals in the spectral and
temporal domains, exhibiting a harmonically rich structure with several abrupt
frequency modulations (Lavenex 1999), the parametric analysis based in mean acoustic
features of calls (described above) was complemented with a qualitative analysis of call
spectrograms, For that purpose, spectrograms of all the calls were obtained with RAVEN
PRO (256-points FFT, 90% overlap, Hann window, 800 Hz high-pass filtered) and a
visual analysis of their spectrographic structure was performed. Following the procedure
described by Cortopassi & Bradbury (2006), all the calls from a particular subject/stage
were sorted into discrete variant classes based in gross similitude in their frequency
modulation patterns, Then, the relative abundance of each variant in its corresponding
repertoire was calculated and variants emitted in a proportion higher than 5% were
considered dominant call variants. Finally, a qualitative comparison of the overall
spectrographic structure of dominant variant types across development (for each
individuel) and among individuals (for social mates reared in the same experimental

chamber) was performed.

Ethical Statement

All the procedures employed in this study were approved by the Ethics Committee of the
University of Chile and comply with general regulations for animal care and
conservation in Chile. As this study was based in non-invasive behavioral experiments
with pet animals, a special permit from the governmental Livestock and Agriculture

Service (SAG) was not required.
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3.3 RESULTS

A total of 2970 contact calls were analyzed for the 27 experimental birds (mean of 55
calls per subject in each stage, min=16, max=60). Table 3.1 presents information about
sex, family, social condition, and number of calls analyzed in each stage for all the
subjects studied. Results of the analysis based in LMM-LRT are summarized in Table
3.2, Sex was a significant factor only for pitch goodness (Table 3.2, df=1, ¥*=4.908,
P<0.05) and Mahalanobis distance (Table 3.2, df=1, ’=7.957, P<0.01), and thus it was
incorporated in models only for these variables. Both pitch goodness and peak frequency
showed significant differences between social conditions, but not between
developmental stages (Table 3.2, effect of social condition on pitch goodness: df=1,
¥*=11.406, P<0.001; effect on peak frequency: df=1, ¥’=8.880, P<0.01), contact calls of
individuals reared in familiar contexts showing higher pitch goodness and lower peak
frequencies relative to calls of individuals reared in an aggregated conditions (Figure
3.1A, LMM estimated effect size for pitch goodness = 82.7; for peak frequency =
171.5Hz). Conversely, call duration showed significant differences between
developmental stages, but not between social conditions (Table 3.2, effect of
developmental stage: df=1, y*=5.081, P<0.05), calls of individuals recorded in PHD 60
presenting longer duration relative to those recorded in PHD 90 (Figure 3.1A, LMM
estimated effect size = 14.2ms). FM, wiener entropy and spectral continuity did not
present significant differences between social conditions or between developmental
stages (Table 3.2 and Figure 3.1A). The LMM-LRT analysis run on Mahalanobis
distances from each vocalization to its corresponding centroid indicated that inira-

individual acoustic dispersion was different for birds reared in contrasting social
65



conditions, but not between developmental stages (Table 3.2, effect of social condition:
df=1, ¥*=4.052, P<0.05). Calls of individuals reared in familiar contexts presented larger
dispersion relative to those of individuals reared in aggregated conditions (Figure 3.1B,

LMM estimated effect size = 1.3).
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TABLE 3.2 Results of LRT on sequential LMMs fitted on acoustic features and
Mahalanobis distances. For each dependent variable, consecutive models differing in the
inclusion of one fixed effect were tested. If the inclusion of an effect gave a significant
LRT, that effect was included in the subsequent models. In addition to the effects shown
(sequentially tested effects), models included a general intercept and the random nested
effects of stages in individuals in families. {(DF) degrees of freedom of the fitted model;
(AICc) corrected Akaike information criterion; (¥2) observed value for the LRT.

Fixed Effects Included in Models

Moadel Parameters & Likelihood Ratio Test

Dependent i
Variable  Scx ;:;c Cf:;::in Stage: Condition DF  AlCc 2 () P Siguif.
M. - . 10 29069
X - . - 11 20067 4908¢1}  0.0267 <0.05
Pitch X X - - 12 29068 0.109¢) 07410
Goodness X - X - 12 29057 11406¢7)  0.0007 <0.001
X X s - 13 29059  0.106¢1) 07445
X X X X 14 29061  0.I87(% 09108
- - R N 10 40153
X - - . Il 40153 2.138¢Y)  0.1437
Peak - X - - 11 40155 0486(1)  0.4857
Frequency - - X - 11 40146 S8.880¢J) 00029 <0.01
- X X - 12 40140  0.000¢]  1.0000
- X X X 13 40140 13982 04972
PR . - 10 25833
X - - - 11 25833 1816¢) 01778
Duration - X - 11 25830  5081¢5) 00242 <005
- X X - 12 25832 O.IS¢) 07347
. X X 13 25832 18162  0.4033
- B - 10 15214
X - - - 1115214 L796¢)  0.1802
EM - X . - 11 15214 1.443¢)) 02296
- - X - 11 15214 1.224(]) 02686
- X X - 12 15215 2.65L(1) 02657
- X X X 13 15217 2917¢2) 04046
. n . 10 813.58
X - - - Il 81286 2.718() 00992
- X . - 11 81544  0.I34¢1) 07145
Eatopy | X - 11 8152 0382¢) 05364
- X X - 12 81707 0504¢2)  0.7773
- X X b's 13 81513 4445¢) 02172
S . - 10 39231
X - - . 11 39232 0682(5) 04091
Spectral - X - - 130233 0.082¢D)  0.7752
Continnity - - X - il 39230 2955 0.0856
- X X - 12 39232 3.075¢2 02149
- X X X 1339234 3.129(3) 03722
T - . . 10 18638
X - - - It 18632 7.957(1) 00048  <0.01
Mahalanobis X X - - 12 18634 0326()  0.5683
Distance X - X - 12 18630  4.052() 0.0441 <005
X X b's - 13 18631  1.080¢7)  0.2987
X X X X 1418631 289¢7) 02431
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FIGURE 3.1 Box plots of individual averages of the 6 acoustic features studied (A) and
Mahalanobis distances from each vocalization to its corresponding repertoire centroid
(B). The nested random effect of stages in individuals in families is not incorporated in
these graphs, but LMMs used to test for statistical effects of social condition
(Aggregated vs Solitary) and developmental stage (PHD 60 vs PHD 90) included that
effect. Box Plots indicate medians, Q; and Q;. Whiskers indicate ranges excluding
outliers. When occurring, outliers are depicted as individual points. (*) indicate a
significant effect of social condition and (*¥) a significant effect of developmental stage
for the corresponding feature (see table 3.2 for details). Pitch goodness, FM, entropy,
spectral continuity, and Mahalanobis distance are dimensionless
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Visual classification based in spectrographic structure of calls showed that every
subject had 1 to 3 dominant contact call variant in each developmental stage. Considered
together, dominant variants represented in average a 97.8% of the calls of each repertoire
(med:100%, min:76.7%, max:100%). The number of dominant variants was fairly
similar for birds reared in contrasting social conditions and for males and females. The
only trend detected in general was that birds showed less dominant variants in PHD 60
(mean: 1.3, med:1, min:1, max:2) than in PHD 90 (mean: 1.7, med:2, min:1, max:3), a
tendency that was confirmed by a one-tailed Wilcoxon paired sum rank test (N=27,
V=16.5, P<0.01). However, as our experimental design hinders a simple statistical
approach (mix of fixed and nested random effects), this result has to be taken with
caution. Finally, the qualitative analysis of the overall spectrographic structure of
dominant call types suggested that changes in contact call structure during juvenile life
go far beyond the differences in mean acoustic features revealed by the LMM-LRT
analysis. In particular, dominant call variants of every single bird comprised in this study
differed qualitatively in frequency modulation patterns between PHD 60 and PHD 90. In
addition, visual comparison of dominant variants of different individuals suggests that
social companions had common call variants in the 2 developmental stages studied. This
was clear among sibling reared in familiar conditions, but also among juveniles from
different families {non siblings) in the aggregated conditions. Figures 3.2 and 3.3 show
representative spectrograms of the dominant contact call variants of subjects reared in
aggregated and solitary social conditions, respectively, presenting examples of beth
intra-individual change across development and inter-individual similarities between

social companions.
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FIGURE 3.2 Representative spectrograms of the dominant contact call variants of
subjects reared in a replicate of the aggregated social condition. Each row presents calls
of one subject at the two developmental stages recorded. Siblings are presented in
adjacent rows as indicated by family labels. Note that the overall spectrographic motifs
of call variants of each subject change between PHD 60 and PHD 90 (intra-individual
developmental change) and that different social companions recorded at the same stages
present shared call variants (inter-individual convergence, visually classified shared
variants are aligned and indicated by dotted frames). Two dominant calls variants were
detected in vocal samples of a211 and a212 recorded in PHD 90. Black bar indicates 100
ms.

70




3.4 DISCUSSION

Previous studies of vocal plasticity in juvenile parrots have been mostly focused on
development of the first contact calls, and have provided contrasting evidences for
different species. Some of these studies have supported social learning of the first
contact vocalizations (Berg et al. 2012), whilst others have disregarded the imitation of
parental call motifs (Brittan-Powell et al. 1997). To gain 2 deeper understanding of
patrot vocal development, the main objective of this study was to evaluate the extent of
plasticity in contact calls of budgerigars throughout juvenile life. We found that contact
calls of young birds reared in different socio-acoustical conditions differed in peak
frequency, pitch goodness and level of intra-individual variability, and that call duration
decreased with juvenile development. Additionally, we observed that the detailed
spectro-temporal structure of calls was modified during development and that this
modification apparently involved vocal convergence among social companions.
Together, these results represent clear evidences of sccial plasticity of contact calls
throughout parrot juvenile life, not restricted to learned acquisition of call motifs but
also in the form of social modification of mean acoustic features and intra-individual
vocal variability (sensu Boughman & Moss 2003).

The functional interpretation of the differences found in acoustic features
between experimental conditions is not straightforward. Pitch goodness is a
dimensionless measure of the harmonic pitch periodicity of an acoustic signal, which
yields high values for periodic sounds rich in harmonics and low values for neisy or
periodic sounds having a weak harmonic structure (Tchernichovski 201 1). Thus, it is not

obvious why birds living with more ‘social companions (aggregated condition) emit calls
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with lower piich goodness relative to those living only with their family (solitary
condition). However, our visual inspection of call spectrograms confirmed that all birds
emitted calls having a basic harmonic structure, and that calls of birds in the aggregated
treatment normally showed a “cleaner” harmonic structure (figures 3.2 and 3.3), with
less sub-harmonics and wider separation between consecutive harmonics (probably
associated with higher fundamental frequencies). This suggests that the lower pitch
goodness of calls of birds in the aggregated condition is because of their “cleaner”
harmonic structure (and not for been acoustically noisier), a tendency that could be
related to the use of communicative signals in an acoustically cluttered and noisier
environment {Bee & Micheyl 2008). This interpretation is consistent with the
observation that birds in the aggregated condition also showed calls with higher peak
frequencies, since shifts to higher frequencies in response to noisy environments has
been shown to occur in vocal signals of some birds, frogs and mammals (Lesage et al.
1999; Feng et al. 2006; Slabbekoorn & der Boer-Visser 2006; Leonard & Horn 2008).
However, body weight of our experimental subjects was not measured and therefore we
don't know whether differences in frequency were correlated with possible differences in
weight resulting from the contrasting densities of birds in both conditions. Finally, the
decrease in call duration observed in both soeial conditions between PHD 60 and PHD
90 could be interpreted in terms of the dynamics of vocal production. As stated by Berg
et al. {2013), the shift from long-duration begging calls to short-duration contact calls in
green-rumped parrotlets is constrained by the wing motor dynamics involved in flight. A
similar process could oecur during juvenile life as birds improve their flying skills and

speed up their wing movements, decreasing the duration of their ealls as a by-product of

73



this motor process.

Another interesting result is that birds reared in contrasting socio-acoustical
conditions also presented different levels of intraindividual call variability. A
relationship between social and vocal complexity has been proposed for a variety of
social animals, with more social species normally presenting richer vocal repertories
than less social ones (Blumstein & Armitage 1997; Wilkinson 2003; Krams et al. 2012;
Freeberg et al. 2012). Additionally, the ability to produce subtle modifications of
dominant or stereotypical call variants has been suggested to be important to manage
complex social interactions in some socially fluid species, such as bottle-nose dolphins
(Yanik 2000} and parmﬁ of the genns Aratinga (Vehrencamp et al. 2003; Balsby &
Bradbury 2009). Thus, the lower variability of contact calls of juvenile budgerigars from
the aggregated social condition relative to the solitary condition is somewhat
paradoxical. However, this pattern could be functionally related to the need of more
reliable signals in socio-acoustically rich relative to simple conditions (Tibbetts & Dale
2007; Steiger & Miiller 2008). This result does not necessarily imply that budgerigars
living with more social companions are unable to produce call variations, but only that
in the stable settings in which they were recorded they tended to emit more stereotyped
calls than those emitted by birds from the solitary condition, If true, this should be
comparable to the contrasting levels of variability reported for whistles of bottle-nose
dolphins recorded in different social conditions by diverse studies (see i.e. McCowan &
Reiss 2001; Watwood et al. 2005; Sayigh et al. 2007).

Finally, the qualitative analysis of call spectrograms indicates that beyond

changes in mean acoustic features, the spectrographic structure of contact calls is
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modified throughout juvenile development. In addition, the observation of convergent
call variants shared both by siblings and by non sibling social companions (see the
variants shared by b224, b225 & b227 in PHD 60 and by b224, b225, b228 & b229 in
PHD 90 in Fig. 3.2) strongly suggest the occurrence of social learning of call motifs
during this period. Call convergence mediated by learning has been shown to occur in
several mammals (Boughman 1998; Snowdon & Elowson 1999; Marshall et al. 1999;
Deecke et al. 2000; Poole et al. 2005; Janik & Sayigh 2013) and birds (Nowicki 1989;
Brown & Farabaugh 1997), including budgerigars (Farabaugh et al. 1994; Hile &
Striedter, 2000) and other parrot species (Balsby et al. 2012). However, former studies in
call learning have been mainly focused in adulthood, and as stated by Tyack (2008) “one
of the puzzles of vocal learning is why some animal species that are capable of vocal
convergence as adults show so little evidence for vocal learning in development™. By
showing that social experience has diverse influences on budgerigars contact call
development during juvenile life and also during the nestling phase of development (see
the previous chapter) this work stress the importance of social learning during parrots
early vocal development. We believe that parrots offer a unique opportunity to study the
continuity and diversification of social influences on acoustic communication across

ontogeny in highly social and vocally complex animals.
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Capitulo 4

DISCUSION GENERAL

Los Psittaciformes son un grupo de aves caracterizado por la complejidad de sus
conductas sociales y de su comunicacién acistica. El propésitc de esta tesis fue
contribuir al entendimiento del desarrollo temprano de la comunicacién acustica en este
grupo. Utilizando catitas australianas (Melopsittacus undulatus) como modelo de
estudio, obtuve una visién integrada de algunos de los procesos que ocurren durante el
desarrollo socio-vocal temprano en esta especie, desde poco después de la eclosién hasta
antes de la maduracidn sexual. Adicionalmente, evalug el rol de la experiencia social y
actistica de los individuos sobre Ia ocurrencia de algunos de estos procesos. El presente
capitulo expone de manera organizada los principales resultados de este trabajo, propone

algunas consideraciones generales sobre el desarrollo de la comunicacién aclstica en

contextos sociales y presenta las conclusiones finales de esta tesis.



4.1 SINTESIS DE RESULTADOS

Desarrollo de Ia Conducta Vocal Deniro del Nido

Mediante experimentos de estimulacién aclstica vy andlisis acistico de Ias
vocalizaciones de pichones en 4 etapas sucesivas de su desarrollo temprano (dentro del
nido: 7, 14 y 28 dias post-eclosi6n (DPE); fuera del nido: 42 DPE), pude observar c6mo
una serie de atributos de la conducta vocal cambian a través del desarrollo (capitulo 2,
figuras 2.2 y 2.3). A los 7 DPE, las llamadas de los pichones se caracterizan por ser
altamente variables en su estructura y por ser emitidas de manera esponténea, sin ser
evocadas por estimulacién actstica. Desde los 14 DPE en adelante las llamadas dejan de
ser emitidas de manera espontinea. En esta etapa los pichones vocalizan solamente
cuando son estimulados con Ilamadas de ofros individuos, aim cuando no hay una
relacién temporal fija entre estimulos y respuestas y las tasas de emisién de las
respuestas evocadas por distintos tipos de llamadas de contacto son similares. A los 28
DPE es posible observar respuestas selectivas por parte de los pichones, caracterizadas
por una mayor tasa de emision frente a estimulos parentales que frente a estimulos ne
parentales. Ademds, en esta ctapa las llamadas son emitidas eon latencias cortas y
relativamente fijas. A los 42 DPE los pichones ya han salido del nido y su conducta
vocal conserva los atributos contextuales observados a los 28 DPE (responsividad,
selectividad y latencia caracteristica). No obstante, la variabilidad individual de las
llamadas disminuye considerablemente, emitiendo cada individuo Ilamadas
estereotipadas y con la estructura aclistica caracteristica de las.llamadas de contacto de

los adultos (capitulo 2, figura 2.4).

Para evaluar la importancia de la experiencia socio-actistica sobre los cambios en
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la conducta vocal observados a través del desarrollo normal, manipulé
experimentalmente las condiciones socio-actsticas de desarrollo de algunos pichones y
estudié sn efecto sobre las transiciones observadas en los pichones normales. A los 28
DPE, pichones criados en aislamiento social no muestran selectividad ni latencias
caracteristicas en sus respuestas vocales, mientras que pichones criados por padres
adoptivos si desarrollan respuestas selectivas con latencias caracteristicas en esta etapa,
aunque la selectividad se expresa en una mayor tasa de respuestas frente a los llamados
de los padres adoptivos y no frente a los de los padres biolégicos (capitulo 2, figura 2.3).
Esto indica que el desarrollo de la selectividad vocal y la correspondencia temporal entre
estimulos y respuestas depende de la mantencién de interaceiones normales con los
padres dentro del nido. Por su parte, la estructura acistica general y el nivel de
variabilidad individual de los primeros llamados de contacto emitidos por los individuos
socialmente aislados al dejar el nido no difieren significativamente de los llamados de
individuos criados en condiciones normales o por padres adoptivos (capitulo 2, figura
2.4). Ademis, las primeras llamadas de contacto emitidas por los volantones al dejar el
nido no muestran evidencias claras de ser aprendidas de un modelo social, pareciendo
ser acusticamente derivadas de sus propias vocalizaciones de etapas anteriores (capitulo

2, figura 2.5).

Plasticidad Vocal de las I.lamadas de Contacto Durante 1a Vida Juvenil

Los individuos mantenidos en una condicion social normal después de salir del nido,

habiendo sido criados por padres biolégicos o adoptivos, muestran una transformacién

de sus llamadas de contacto durante su desarrollo ontogenético juvenil, mientras que
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individuos mantenidos en aislamiento social muestran un desarrollo anormal de sus
Illamadas de contacto (capitulo 2, figura 2.6). Esto sugiere que durante la vida juvenil el
contexto socio-aciistico es relevante para la transformacion de los motivos de las
Ilamadas de contacto. Para explorar mas a fondo este fenomeno analicé las llamadas de
contacto de juveniles criados en contextos socio-aclisticos contrastantes, constatando
que tanto la estructura aciistica como el nivel de variabilidad individual de las llamadas
de contacto dependen del ambiente socio-aclistico en el cual los individuos se
desarrollan (capitulo 3, figura 3.1 y tabla 3.2). Juveniles criados en contextos agregados
(con sus padres, hermanos y ofros conespecificos, en grupos de 13-16 individuos)
desarrollan llamadas con mayor frecuencia dominante, estructura armoénica més limpia y
menor variabilidad individual que las desarrolladas por juveniles criados en contextos
puramente familiares (solo con sus padres y hermanos, grupos de 4-5 individuos).
Ademas, en ambas condiciones de crianza la duracion y el patrén espectrogréfico de las
llamadas de cada individuo cambia desde los 2 a los 3 meses de vida, y el andlisis
cualitativo de los patrones espectrograficos indica que dicho cambio involucra procesos
de convergencia vocal enfre los individuos que viven juntos (capitulo 3, figuras 3.2 y

3.3).
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4.2 CONSIDERACIONES GENERALES

Desarrollo de los Aspectos Contextuales v Estructurales de la Comunicacion Actistica

La comunicacién aclistica en los vertebrados ha sido intensamente estudiada en las
ultimas décadas (Bradbury y Vehrencamp 1998; Owings y Morton 1998; McGregor
2005). La mayor parte de estas investigaciones se han enfocado en aspectos ecologicos o
evolutivos (e.g. Kroodsma y Miller 1996; Hauser 1996; Oller y Griebel 2004).
Comparativamente, el desarrollo ontogenético o los mecanismos “proximales” de Ia
comunicacion han sido menos atendidos. Sin embargo, la importancia de su estudio para
la comprension integral de la complejidad comunicativa de los vertebrados ha sido
crecientemente reconocida (Snowdon y Hausberger 1997; Hollen y Radford 2009;
Freeberg v col. 2012; Barrett y col. 2013). Por otra parte, la idea de que las sefiales
(aisladas de su contexto comunicativo) no pueden ser el inico foco de los estudios sobre
comunicacién ha llevado a la distincién enire los afributos estructurales (relacionados
con la estructura de las sefiales) y los afributos contextuales (relacionados con los
contextos de uso y la respuestas evocadas por las sefiales) de 1a comunicaeién (sensu
Janik y Slater 2000). Tanto el reconocimiento de estos atributes, como las relaciones
entre ellos, han recibido especial atencién en los titimos afios (Seyfarth y Cheney 2010;
Hollen y Radford 2009).

En una de las principales revisiones generales sobre el rol del aprendizaje social
en la comunicacion aciistica de los vertebrados, Janik y Slater (2000) han distinguido
dos formas principales de aprendizaje social: aprendizaje contextual (el cual afecta los
atributos contextuales de la comunicacion acistice) y aprendizaje vocal (el cual afecta

los atributes estructurales o motivos aciisticos de las sefiales). En este trabajo, los autores
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han sugerido que estas dos formas de aprendizaje podrian compartir algunos
mecanismos neurales y senso-motores, proponiendo que las formas mas simples de
aprendizaje vocal (aquellas que afectan la duracién o amplitud de las vocalizaciones)
reclutan algunos de los mismos mecanismos que subyacen al aprendizaje contextual
(e.g. aquellos que controlan la ventilacion y fonacién). Siguniendo esta argumentacién,
los autores han destacado la necesidad de nmevos estudios que detecten como las
distintas formas de aprendizaje social se integran durante el desarrollo ontogenético o
entre los distintos dmbitos de la comunicacion actistica de una misma especie (Janik y
Slater 2000). En esta misma linea, Hollen y Radford (2009) han presentado una de las
pocas revisiones comparativas sobre el desarrollo comunicativo de aves y mamiferos,
enfocados especificamente en la comunicacion de alarma. En este trabajo los autores han
propuesto que en general, los atributos contextuales de la comunicacion de alarma son
mas afectados por aprendizaje social (aprendizaje contextual) que las llamadas mismas.
La estructura acistica de las llamadas de alarma, per su parte, experimenta pocos
cambios durante la ontogenia. Ademads, cuando ocurren, estos cambios son mds
influenciados por la maduracién de las estructuras motoras y neurales involucradas en su
produccion que por procesos de aprendizaje vocal (Hollen y Radford 2009).

El patrén propuesto por Hollen y Radford (2009) es consistente con el hecho de
que entre los vertebrados, el aprendizaje vocal ha sido claramente demostrado séle en
unos pocos grupos de mamiferos y aves (Brainard y fitch 2014; Tyack 2008; Snowdon y
Hausberger 1997), y su influencia parece estar restringida a las vocalizaciones
invelucradas en las interacciones reproductivas (e.g. canto de los p4jaros cantores) o en

la integracién social en 4mbitos afiliativos (e.g. llamadas de contacto de los ceticeos).
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Dentro de estos grupos, los procesos de aprendizaje durante el desarrollo temprano de la
comunicacion han sido extensamente estudiados séle en los pajaros cantores (para una
revisién detallada, véase Marler y Slabbekoorn 2004; Catchpole y Slater 2008). Con
pocas excepciones (e.g. murciélagos: Esser 1994; Knornschild y col. 2012; delfines;
McCowan y Reiss 1995; Fripp y col. 2005; loros: Brittan-Powell y col. 1997; Berg y-col.
2012} el desarrollo temprano de la comunicacién aciistica en otros grupos que presentan
aprendizaje vocal ha recibido limitada atencién, dando sustento a la nocién (no
necesariamente cierta) de que el aprendizaje vocal en estos grupos se concentra en los
estadios adultos (Tyack 2008). En parte, esto se debe a las restricciones metodolégicas
que afectan al estudic del desarrollo temprano en los mamiferos. Un hecho muy
destacable es que las vocalizaciones sujetas a aprendizaje vocal en la mayoria de estos
grupos median interacciones afiliativas en diversos contextos sociales (Janik 2014;
Wilkinson 2003; Bradbury 2003), lo cual contrasta fuertemente con el canto aprendido
de los pajaros cantores, que es normalmente emitido solo por Jos machos y estd
tipicamente restringido a las interacciones reproductivas. Por este mofivo, se ha
reconocido que entender los mecanismos involucrados en el desarrollo temprano de la
comunicacién en estos otros grupos es importante para avanzar en la comprension
integral de la comunicacién acistica en contextos sociales complejos (Boughman y
Moss 2003; Tyack 2008), y de la relacién entre complejidad social y comunicativa

observada en diversos grupos de vertebrados (Freeberg y col. 2012).

El Desarrollo Comunicativo Temprano de los I.oros en un Contexto Comparado

Los resultados obtenidos en esta tesis sugieren wn patrén de desarrollo que resulta
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bastante interesante en el marco comparativo presentado anteriormente. La condicién
inicial en el desarrollo comunicativo de las catitas (7 DPE) se caracteriza por
vocalizaciones estructuralmente variables emitidas en contextos relativamente
indiferenciados. Los atributos contexiuales que caracterizan la conducta vocal de
contacto de los loros adultos (responsividad, selectividad y latencias caracteristicas) se
diferencian durante las siguientes etapas del desarrollo de los pichones (14-28 DPE),
alcanzando una condicion “madura” cuando los pichones todavia se encuentran
emitiendo llamados de solicitud de alimento en las interacciones con sus padres dentro
del nido. Atin cuando algunos atributos estructurales de las llamadas experimentan wna
transformacion sostenida durante estas etapas, la variabilidad aciistica de las sefiales se
conserva alta en este periodo. El desarrollo de un control motor fino sobre la estructura
de las sefiales y la aparicién de la estructura aciistica caracteristica de las llamadas de
contacto (sefiales estercotipadas con motivos espectrograficos individualmente
especificos) ocurre solo después que los atributos contextuales de la comunicacién de
contacto se han desarrollado y los pichones ya han salido del nido (42 DPE). Por o
tanto, durante el desarrollo tempranc de la eomunicacién aciistica de las catitas los
atributos contextuales de la commmicacién se diferencian antes que los atributos
estructurales de las sefiales. Esta secuencia también es constatada al estudiar la
influencia de la experiencia social sobre el desarrollo, ya que el aprendizaje social afecta
los atributos contextuales de la comunicacién antes de influir claramente sobre la
estructura actstica de las sefiales. Ademds, la diferenciacién secuencial e integrada de
los distintos atributos de la comunicacién actistica durante ef desarrollo temprano de las

catitas da soporte experimental a la propuesta de que la transieién desde la conducta
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socio-vocal de los pichones a la de los juvenﬂeé €s un proceso continuo en esta especie
{Brittan Powell y col. 1997),

El patrén de desarrollo revelado en esta tesis para la comunicacién aciistica
involucrada en las interacciones afiliativas de las catitas, muestra exactamente el tipo de
relaciones ontogenéticas sugeridas por Janik y Slater (2000). En coneordancia con lo que
Hollen y Radford (2009) han propuesto para el desarrollo de la comunicacién de alarma
en los vertebrados, durante el desarrolio temprano de las catitas el aprendizaje social
influye més claramente sobre Iir)s atributos contextuales de la comunicacién que sobre la
estructura aciistica de las seﬁa}es. Sin embargo, en el caso de las catitas el aprendizaje
vocal también comienza a ocurhrir mds tarde en el desarrollo (durante la juventud), tanto

|

en la forma de modificacién o plasticidad social de algunos atributos de las llamadas,

como en la forma de adguisicién o convergencia social de los motivos actisticos de las

1

’ ‘
mismas (sensu Boughman y I\/{oss 2003). Ademids, ambas formas de aprendizaje social

(contextual y vocal) se mantienen durante Ia vida adulta, lo cual representa uno de los
aspectos mds destacables de las complejas conductas vocales de los loros (Pepperberg

2002; Bradbury 2003; Hebson y col. 2014).

Comparacién con los Pjaros Cantores

Atin cuando la mayor parte de la investigacién sobre aprendizajé social en la
comunicacién aciistica de las aves se ha concentrado en el aprendizaje del canto, existen
estudios que también han revelado la importancia del aprendizaje social en la
comunicacidn de contacto de algunas especies (Nowicki 1989; Brown y Farabaugh

1997; Vicarie y col. 2002; Price 1998; Sewall 2009). Los casos mds interesantes en el
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marco de esta tesis son los de los piquituertos (Loxia curvirestra) y los carboneros
(Poecile atricapillus). En el primer caso, se ha demostrado que el establecimiento de
interacciones afiliativas nuevas entre individuos adultos modifica tanto la estructura
aciistica de las llamadas de contacto (mediante aprendizaje vocal, véase Sewall 2009),
como la selectividad de las respuestas frente a las mismas (mediante aprendizaje
contextual, véase Sewall y Hahn 2009). En el segundo caso, se ha evidenciado que la
convergencia actstica que ocurre entre las llamadas de contacto de los adultos al formar
parte de una misma bandada involucra aprendizaje vocal (Nowicki 1989; Hughes y col.
1998). Ademis, los adultos de esta especie exhiben varios tipos de llamadas de contacto
y al menos para uno de estos tipos se ha demostrado la ocurrencia de aprendizaje vocal
durante las etapas tempranas del desarrollo (Guillete y col. 2011), mientras que para otro
se ha evidenciado que su desarrollo ocurre alpartir de las llamadas de solicitud de
alimento de los pichones (Clemmons y Howitz 1990), sugiriendo la idea de continuidad
en el desarrollo de la comunicacién de contacto de los carboneros. Los resultados en
estas 2 especie sugieren ciertas similitudes con el desarrollo de la comunicacién de
contacto de las catitas. Sin embargo, Ia importaincia de distintas formas de aprendizaje
social durante las etapas tempranas del desarrollo (y la relacién temporal entre éstas) no
han sido mayormente estudiadas en estos casos, dificultando el establecimiento de

comparaciones mas elaboradas.

Comparacién con Mamifergs E
i

i
La comparaci6n del desarrollo temprano de la comunicacién de eontacto de las catitas

con las evidencias sobre aprendizaje social durante el desarrolio de la comunicacién de
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contacto en algunos mamiferos con sistemas sociales complejos también resulta
interesante. En el caso de los primates no humanos existen evidencias sobre distintas
formas de aprendizaje contextual durante su desarrollo comunicative. Sin embargo, €l
aprendizaje vocal en este grupo parece ser un fendémeno bastante elusivo (Snowdon
2009; Hammerschmidt y Fisher 2008). Atin cuando existen evidencias parciales sobre
convergencia vocal en las llamadas de contacto de algunas especies (e.g. Snowdon y
Elowson 1999; Marshall y col. 1999; Egnor y Hauser 2004), éstas son limitadas y en
general provienen de estudios con individuos adultos. En el caso de los murciélagos,
existen evidencias que indican que el aprendizaje vocal es importante para el desarrollo
de distintos tipos de vocalizaciones en varias especies (Esser 1994; Boughman 1998;
Wilkinson 2003; Knornschild 2014). Interesantemente, en Sarcopterix bilineata se ha
demostrado que el aprendizaje vocal es importante en el desarrollo de las llamadas de
contacto de los juveniles (Knornschild y col. 2012) y de los cantos territoriales de los
adultos (Knornschild y col. 2010). Ademas, las Hamadas de contacto de los juveniles se
desarrollan a partir de las llamadas de solicitud de alimento de las crias y la experiencia
social pareee influir de distintas formas durante este proceso (Knornschild y col. 2006).
Esto sugiere algunas similitudes con el desarrollo temprano de la comunicacién de
contacto de las catitas. Sin embargo, atin no es claro como el aprendizaje vocal se
integra con otras formas de aprendizaje contextual durante el desarrollo en los
murci€lagos, ni si los procesos de aprendizaje vocal observados en los distintos zmbitos
de Ia comunicaci6n aciistica se relacionan de alguna manera.

Los sistemas sociales y la comunicacién actfistica de los ceticeos han sido

intensamente estudiados en las Giltimas décadas, lo cual ha generado buenas evidencias
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sobre la importancia del aprendizaje social en diversos aspectos de sus conductas
sociales y de su comunicacién (Kriitzen y col. 2005; Kuczaj y col. 2012; Cantor y
Whitehead 2013; Janik 2014). Por este motivo, la comparacion entre los loros y los
ceticeos es especialmente interesante en el contexto de esta tesis. Actualmente se sabe
que el aprendizaje vocal es importante durante el establecimiento de asociaciones
afiliativas estables (Watwood y col. 2004; Ridway y col. 2012; King y col. 2013; Crance
¥y col. 2014) o para la mantencién de “clanes” o “dialectos” vocales (Deecke y col. 2000;
Rendell y Whitehead 2003; Garland y col. 2011) en las llamadas de contacto de varias
especies de cetdceos. Ademds, en el caso de los delfines nariz de botella (Tursiop
fruncatus), el estudio de las vocalizaciones de crias y juveniles ha evidenciado que
durante el desarrollo temprano de los “silbidos” octure tanto aprendizaje vocal como
contextual (McCowan y Reiss 1995, Fripp et al. 2005). Sin embargo, la relacién entre
ambas formas de aprendizaje no ha sido explorada aiin en esta especie. Los “silbidos” de
los delfines son sefiales afiliativas o de contacto (Smolker y col. 1993; Janik y Slater
1998; Smolker y Pepper 1999), cuyas similitudes estructurales y funcionales con las
llamadas de contacto de los loros han sido destacadas por varios autores (Bradbury
2003; Tyack 2003; Vehrencamp y col. 2003). Estas evidencias sugieren una interesante
similitud entre el desarrollo temprano de la comunicacién de contacto de delfines y
loros. Esto es destacable, dadas las similitudes en otros rasgos conductuales (sistemas
sociales “fluidos” a nivel poblacional, asociaciones afiliativas estables a nivel individual,
complejidad cognitiva general) y de historia de vida (altricialidad, lengevidad) entre
ambos grupos (Hobson y col. 2014). Estos notables paralelismos sugieren que algunos

de los mecanismos involucrados en el desarrollo socio~-comunicativo también podrian
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ser compartidos en estos grupos. Esto es significativo, ya que los loros ofrecen la
posibilidad de estudiar las fases iniciales de desarrollo a un nivel de detalle que es dificil
de lograr en los mamiferos en general.

La gran complejidad de la conducta social y comunicativa humana,
aparentemente sin correspondencia en el resto de los vertebrados, han dificultado el
establecimiento de paralelos entre el lenguaje humano y la comunicacion actstica del
resto de los animales (Brainard y Fitch 2014). Lo restringido del aprendizaje vocal en los
primates y en los mamiferos en general, han contribuido a hacer alin mis dificil estd
comparacion, ya que los procesos de aprendizaje social en general (contextual y vocal)
son esenciales para el desarrollo de la complejidad caracteristica del lenguaje humano
(Hauser y col. 2002; Tomasello 2005). En estas circunstancias, las evidencias sobre el
aprendizaje del canto y la posibilidad de estudiar los estadios tempranos del desarrolio
en los pajaros cantores han hecho de este grupo el modelo “predilecto” para
comparaciones con el aprendizaje vocal en humanos. Sin embargo, como la funcién
social del canto y la plasticidad vocal adulta de los pajaros cantores son mds bien
restringidas, las comparaciones con el aprendizaje vocal en humanos han estado
fuertemente limitadas a los meecanismos senso-motores del aprendizaje, produceién y
percepcion de las sefiales aciisticas (Doupe y Kuhi 1999; Bolhuis y col. 2010). Debido a
esta limitacién los aspectos sociales de la comunicacion acastica humana han sido muy
poco atendidos desde um punto de vista comparativo. En este contexto, el
establecimiento de algunas similitudes entre el desarrollo temprano de la comunicacién
de contacto de las catitas y de la comunicacién acistica humana puede resultar

interesante.
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La continuidad estructural entre las llamadas de solicitud de alimento de los
pichones y las primeras llamadas de contacto de las catitas (Brittan Powell y col. 1997)
ha sido comparada con Ia continuidad estructural entre el balbuceo repetitivo y las
primeras palabras emitidas por los infantes humanos (Hall y col. 1997). En ambos casos
esta transicién contempla el paso de vocalizaciones que repiten una unidad
espectrografica basica a emisiones simples de la misma unidad, lo cual ne es observado
claramente durante la transicion entre el “sub-canto” y el canto madure de los péjaros
cantores (Tchernichovski y col. 2001; Bolhuis y Gahr 2006). En mi opinién, el patrén de
desarrollo revelado en esta tesis aporia nuevos elementos a esta comparacién. En primer
lugar, la constatacion de que la gradualidad de la transicién entre la conducta
comunicativa de los pichones y la de los juveniles no estd restringida a los atributos
estructurales de las sefiales, sino que también involucra los atributos contextuales de la
comumicacion, contribuye a enfatizar la continuidad en el desarrollo de la comunicacién
afiliativa de esta especie (Brittan Powell y col. 1997, Hall y col. 1997). Este continuo en
el desarrollo comunicativo de las catitas sugiere que las vocalizaciones “inmaduras” o
“en desarrollo™ también tienen una funcién comunicativa continua en las interacciones
afiliativas entre conespecificos, nocién que es central en las teorias “basadas en uso™
sobre el desarrollo del lenguaje humano (e.g. Goldberg 2003; Tomasello 2009). En
segundo lugar, la ocurrencia de distintas formas de aprendizaje social durante el
desarrollo temprano de la comunicacién en las catitas, en que el aprendizaje contextual
precede al aprendizaje vocal, también es similar a la secuencia observada en los infantes
humanos, quienes aprenden a discriminar distintos aspectos de las vocalizaciones antes

de realizar imitacién vocal (Werkel y Yeung 2005; Gervain y Mehler 2010). Finalmente,
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la integracion de nuestros resultados con los frabajos previos (Brittan Powell y col.
1997; Berg y col. 2012) sugieren que el aprendizaje vocal en los loros se manifiesta
primero como modificacion social de algunos atributos de las vocalizaciones (sensu
Boughman y Moss 2003) y sélo mas tarde adopta la forma de imitacion o convergencia
vocal, permitiendo la transicion hacia repertorios mas complejos de llamadas de
contacto durante Ia vida juvenil y adulta. Este patr6én de cambio también coincide con el
modo del aprendizaje vocal en el desarrollo temprano de los infantes humanos, que
primero se manifiesta en la forma de modificacion social de algunos rasgos del llanto y
del balbuceo (Mampe y col. 2009; Goldstein y col. 2003), dando paso a formas
progresivamente mds complejas de imitacion vocal durante el desarrollo del balbuceo

maduro y de ]as primeras palabras {Gervain y Mehler 2010}.

Consideraciones Finales

Creo que el mayor aporte de esta tesis conmsiste en presentar evidencias sobre la
ocurrencia de distintos procesos de maduracion y aprendizaje social durante el desarrollo
temprano de la comunicacion de contacto en los loros. Adin cuando la ocurrencia de la
mayoria de estos procesos ha sido previamente demostrada en distintas especies de loros
durante la vida adulta y de manera relativamente dispersa en otras especies de
vertebrados, la ocurrencia conjunta e integrada de todos ellos durante la ontogenia
temprana de Ja comunicacién de contacto en una misma especie es un hallazgo de este
trabajo. Tanto la ocurrencia de estos procesos, como su temporalidad durante el
desarrollo y sus relaciones con otros atributos de la conducta social de los loros, han sido

relativamente inexploradas en la literatura. Sin embargo, su estudio detallado sugiere un
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patrén bastante interesante y permite establecer comparaciones con el desarrolio de Ia
comunicacién de contacto o afiliativa en otros animales caracterizados por su
complejidad social y comunicativa. Esto puede ser importante para entender las bases
ontogenéticas de Ia relacion general enfre complejidad social y comunicativa en Jos
vertebrados (Freeberg y col. 2012), un 4mbito de estudic que esta recibiendo creciente
atencion y que requiere un abordaje cada vez més integrativo.

Finalmente, las consideraciones expuestas en este trabajo me llevan a plantear
una serie de interrogantes mds especificas respecto al desarrollo temprano de la
comunicacién actistica de los loros: jCudn continuas son las transiciones entre los
estadios socio-vocales descritos en este trabajo?, jes posible encontrar evidencias de
imitacién vocal en etapas tempranas del desarrollo utilizando métodos més refinados de
anglisis?, jexisten perfodos criticos durante el desarrollo socio-vocal temprano en los
loros?, jcuales son los factores mas relevantes que modulan la convergencia vocal de las
llamadas de contacto entre pares sociales durante la vida juvenil y aduita?.
Aprovechando las ventajas ofrecidas por los loros para estudiar el desarrollo temprano
de la comunicacidn actistica en contextos sociales y haciendo uso de los potentes
métodos automatizados desarrollados para el estudio del desarrollo vocal de los pajaros
cantores (e.g. Tchernichovsky y col. 2004), éstas y nuevas preguntas debiesen ser el

motivo de futuras investigaciones.




4.3 CONCLUSIONES FINALES

1. La transicion entre las llamadas de solicitud de alimento de los pichones y las
primeras llamadas de contacto de los volantones ocurre a través de un proceso
secuencial. Durante este proceso, el desarrollo de los atributos contextuales de la
conducta vocal de contacto precede a la aparicién de los motivos actsticos tipicos de

las llamadas de contacto.

2. Esta transicién involucra procesos que dependen de la experiencia social y actistica
de los pichones, los cuales tienen las caracteristicas de aprendizaje contextual o

asociativo.

3. No encontramos evidencias de aprendizaje vocal de los motivos aciisticos de las

primeras llamadas de contacto emitidas por los pichones al salir del nido

4. Las llamadas de contacto de los individuos cambian duranie la etapa juvenil del
desarrollo. Este cambio involucra una disminucién de la duracién y un cambio en los

patrones espectrograficos de las Hamadas.

5. Juveniles criados en condiciones socio-aciisticas contrastantes muestran diferencias
en algunas caracteristicas acisticas y en el nivel de variabilidad de sus llamadas de

econtacto.




6. Encontramos evidencias cualitativas de convergencia vocal entre pares sociales

durante la etapa juvenil del desarrollo.
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