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“Milonga pdjaro soy,
y he nacido en libertad...”
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Capuchinos viven en la naturaleza, y es imposible intentar comprenderlos sin conocer su vida.
Las pequetias vidas que viven, rodeadas de pastizales, anegadas por el sol, cargadas de distancias y
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mi tiempo alld. Finalmente, quiero agradecer al espiritu naturalista siempre presente de Paul
Schwartz: un hombre admirable que no pudo despertar mas admiracién antes de partir, pero
cuyas grabaciones de pajaros continuan llevando lo mejor de si a través del tiempo.
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Varios cazadores de Capuchinos compartieron su vasta experiencia de campo conmigo:
para ellos un agradecimiento an6nimo como muestra de confianza reciproca, y un pedido de cese
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RESUMEN - Sistemética y evoluciéon en los Capuchinos (Aves: Sporophila) — Los Capuchinos
(Sporophila spp.) constituyen un grupo formidable de pequefios semilleros del Neotropico. En este
trabajo presento evidencia de la existencia de 16 formas diagnosticables de Capuchinos: Grupo A
(S. castaneiventris, S. melanogaster y S. “xumanxu’), Grupo B (S. minuta), Grupo C (S.
hypoxantha, S. “uruguaya’, S. hypochroma, S. cinnamomea, S. ruficollis, S. ‘“caraguata’, S.
palustris 'y S. “zelichi”) y Grupo D (S. nigrorufa, S. bouvreuil, S. pileata 'y S. “andorinha’). Las
hembras de todas las formas son muy similares en sus tonos pardoamarillentos, y son idénticas
para la vision humana en el Grupo C (Grupo ruficollis). Los coloridos machos de estas formas
responden a un modelo comun de disefio (bauplan) con los siguientes bloques de plumaje:
capucha, mejillas, nuca, espalda, rabadilla, garganta, vientre y flancos. Los miembros de espalda
gris de las parejas S. melanogaster/S. ‘“xumanxu”, S. hypoxanthal/S. ‘“uruguaya”, S.
hypochromalS. cinnamomea, S. ruficollis/S. “caraguata”, S. palustris/S. “zelichi”, S. nigrorufalS.
bouvreuil y S. pileatalS. “andorinha” pueden ser convertidos en los miembros de espalda
coloreada mediante la aplicacion de un algoritmo de transformacién de patrén de reflexioén ventro-
dorsal, donde “‘cuando la nuca tenga el mismo color que la garganta, la espalda y rabadilla
tendran el mismo color que el vientre” Los miembros de las parejas S. melanogaster/S.
“xumanxu”, S. hypoxanthalS. “uruguaya’, S. ruficollis/S. “caraguata”, S. palustris/S. “zelichi”y
S. pileatalS. “andorinha” son indistinguibles en vocalizaciones y habitat reproductivo, y cada
pareja debe ser reconocida como una especie distinta (especies macho-dimorficas). Los miembros
de las parejas S. hypochromalS. cinnamomea y S. nigrorufa/S. bouvreuil, asi como S.
castaneiventris 'y S. minuta son considerados especies distintas por sus diferencias en
vocalizaciones y habitat reproductivo (especies macho-monomorficas). Alternativamente, basado
solamente en la falta de diferencias genéticas, es posible sugerir que las formas del Grupo
ruficollis son parte de una unica especie ultrapolimorfica. El patron iterativo puede deberse a un
proceso iterativo que ocurriria repetidamente en la evolucion de los Capuchinos, generando las
formas observadas. El patron iterativo, los datos de historia natural y en menor medida la
evidencia molecular, sugieren un esquema filogenético para todas las formas. Las vocalizaciones
de las formas ampliamente distribuidas mostraron variacion geografica estructurada en regiolectos
y, las formas con informacién previa, mostraron variacién temporal en cronolectos. Las formas
ampliamente distribuidas mostraron variacion geografica en uso de habitat de cria en alopatria, y
divergencia en uso de habitat de cria con respecto a otras formas en simpatria. Las formas no se
segregan en uso de habitat durante el invierno ni en migracién. Propongo un modelo de
diversificacion en cuatro pasos: 1) improntado sexual, 2) improntado de habitat, 3) colonizacién
de nuevos habitats y 4) modificacion de cantos y plumajes. Este modelo es consistente con los
patrones de asociacién morfologia-voces-habitat encontrados y con la falta de diferenciacién
genética en los Capuchinos del Grupo ruficollis, y es aplicable a los casos de diferenciacion en
simpatria (sin sintopia), alopatria y parapatria en todos los Capuchinos. La evolucion de los
Capuchinos parece haber ocurrido concomitantemente con sus movimientos migratorios y con
cambios en la disposicion espacial de sus hébitats de cria preferidos. La diferenciaciéon de las
formas involucradas en la radiacion evolutiva de los Capuchinos ocurrié con poca divergencia
genética, cambios en los parches de color de los patrones de plumaje de los machos, divergencias
en uso de habitat y voces, pero escaso cambio morfologico en tamafio y forma. Especialmente en
el Grupo ruficollis, las limitaciones al libre intercambio genético entre las formas de Capuchinos
parecen ser exclusivamente pre-apareamiento y no post-apareamiento. El limite al flujo genético
entre formas, estaria dado porque las distintas formas, y sus morfos correspondientes, se
reproducirian preferentemente entre si de acuerdo a sus vocalizaciones, hdabitat preferido y
plumajes, y no por incompatibilidades genéticas intrinsecas entre las diferentes formas o por algin
tipo de problema derivado de caracteristicas en los hibridos. Aun si las formas hibridizan
regularmente, las diferencias en hébitat, plumaje y voces se mantienen a lo largo del tiempo, y
justifican el reconocimiento de especies macho-dimoérficas y especies macho-monomorficas
dentro de los Capuchinos. Es necesario poner minuciosamente a prueba el rol de la hibridacion en
la diferenciacion y generacion de morfologias en los Capuchinos y la importancia del aprendizaje
de voces, plumajes y caracteristicas de habitat en la segregacién de formas.

Palabras clave: Capuchinos, especiacion/diversificacion, especies, formas, morfos, patron iterativo, proceso iterativo, radiacion
evolutiva, Sporophila, uso de habitat, vocalizaciones



ABSTRACT - Systematics and speciation in the Capuchinos (Aves: Sporophila) — The
Capuchinos (Sporophila spp.) constitute a formidable group of small Neotropical finches. In this
work I present evidence on the existence of 16 dignosable forms of Capuchinos: Group A (S.
castaneiventris, S. melanogaster, and S. “xumanxu”’), Group B (S. minuta), Group C (S.
hypoxantha, S. “uruguaya”, S. hypochroma, S. cinnamomea, S. ruficollis, S. “caraguata”, S.
palustris, and S. “zelichi”), and Group D (S. nigrorufa, S. bouvreuil, S. pileata, and S.
“andorinha’). The brownish and yellowish females look much alike in all the forms, and are
identical to human vision in Group C (ruficollis group). The colorful males of these forms share a
common design model (bauplan), where the following plumage blocks can be identified: cap,
cheeks, nape, back, rump, throat, belly and flanks. The gray-backed members of the pairs S.
melanogaster/S. “xumanxu’, S. hypoxantha/S. “‘wruguaya’, S. hypochromalS. cinnamomea, S.
ruficollis/S. ‘caraguata”, S. palustris/S. “zelichi”, S. nigrorufalS. bouvreuil, and S. pileatalS.
“andorinha” can be transformed into the color-backed members through the application of a
ventro-dorsal reflexion transformation pattern, where ““when the nape has the same color of the
throat, the back and rump will have the same color of the belly” The members of the pairs S.
melanogaster/S. “xumanxu”, S. hypoxanthalS. “uruguaya”, S. ruficollis/S. “caraguata”, S.
palustris/S. “zelichi”, and S. pileatalS. “andorinha” are indistinguishable in vocalizations and
breeding habitat, and each pair must be recognised as a distinct species (male-dimorphic species).
The members of the pairs S. hypochromalS. cinnamomea, and S. nigrorufal/S. bouvreuil, as well as
S. castaneiventris and S. minuta are each considered a different species due to their differences in
vocalizations and breeding habitat (male-monomorphic species). Alternatively, based only in the
lack of genetic differences, the forms of the ruficollis group could be considered a single
ultrapolymorphic species. The iterative pattern could stem from the existence of an iterative
process occurring repeatedly in the evolution of the Capuchinos, generating the known plumage
forms. The iterative pattern, natural history data, and molecular evidence, suggest a phylogenetic
scheme for all the forms. The vocalizations of widespread forms displayed geographic variation
structured in regiolects, and those forms with previous information, evidenced tempral variation in
cronolects. The widespread forms showed geographic variation in breeding habitat use in
allopatry, and divergence in breeding habitat use with other forms in simpatry. The forms are not
segregated by habitat use during migration and winter. I propose a four-step diversification model:
1) sexual imprinting, 2) habitat imprinting, 3) colonization of new habitats, and 4) modification of
songs and plumages. This model is consistent with the morphology-voices-habitat association
patterns uncovered, and with the lack of genetic differentiation in the Capuchinos of the ruficollis
group, and is widely applicable to cases of sympatric (non-syntopic), allopatric, and parapatric
differentiation in all the Capuchinos. The evolution of the Capuchinos apparently occurred in
association with their migratory movements and with shifts in the spatial distribution of their
preferred breeding habitats. The differentiation of the forms involved in the evolutionary radiation
of the Capuchinos occurred with little genetic divergence, changes in the color of male plumage
patches, divergence in habitat use and vocalizations, but little morphological change in size and
shape. Especially in the ruficollis group, the limitations to free genetic exchange between forms
seem to be exclusively premating and not postmating. The limit to genetic flux between forms
(with their respective morphs) seems to be prevented by assortative mating based on vocalizations,
preferred habitat and plumages, and not due to intrinsic incompatibilities between forms or any
problem derived from hybrid features. Even if the forms hybridize regularly, the differences in
habitat, plumage and voices are maintained through time, and support the recognition of male-
dimorphic and male-monomorphic species within the Capuchinos. It is necessary to test in fine
grain the the role of hybridization in the differentiation and generation of morphologies in the
Capuchinos, and the importance of the learning of vocalizations, plumages and habitat features in
the segregation of the forms.

Keywords: Capuchinos, evolutionary radiation, forms, iterative pattern, iterative process, morphs, speciation/diversification,
species, Sporophila, habitat use, vocalizations.



ZUSAMMENFASSUNG — Systematik und Artenbildung in dem Kapuziner (Aves: Sporophila) —
Die Kapuziner (Sporophila spp.) stellen eine sehr beachtliche Gruppe kleiner Samenesser in der
Neutropik dar. In dieser Arbeit gebe ich Zeugnis der Existenz von 16 erkennbaren Formen von
Kapuzinern: Gruppe A (S. castaneiventris, S. melanogaster und S. "xumanxu’), Gruppe B (S. minuta),
Gruppe C (S. hypoxantha, S. ‘“uruguaya”, S. hypochroma, S. cinnamomea, S. ruficollis, S.
“caraguata”, S. palustris und S. “zelichi’") und Gruppe D (S. nigrorufa, S. bouvreuil, S. pileata und .
“andorinha”). Die Weibchen all dieser Formen sind sehr dhnlich untereinander, in ihren braungelben
Tonungen und was die Gruppe C (Gruppe ruficollis) anbetrifft, fiir das menschliche Auge identisch.
Die farbenkréftigen Minnchen dieser Formen entsprechen einem gemeinsamen Zeichnungsmodell
(Bauplan), mit folgenden Gefiederzonen: Kapuze, Wangen, Nacken, Riicken, Biirzel, Kehle, Bauch
und Seitenflichen. Die grauriickigen Zugehorigen zu den Parchen S. melanogaster/S. “xumanxu”, S.
hypoxanthalS. “uruguaya”, S. hypochromalS. cinnamomea, S. ruficollis/S. “caraguata”, S. palustris/S.
“zelichi”, S. nigrorufalS. bouvreuil und S. pileatalS. “andorinha” kdnnen in Zugehorige mit farbigen
Riicken verwandelt werden, mittels einer Verdnderungsregel auf Grund der Bauch -
Riickenspiegelung, nach der, wenn der Nacken die selbe Farbe wie die Kehle hat, der Riicken und
Biirzel gleich mit dem Bauch ist. Die Zugehdrigen der Pédrchen S. melanogaster/S. “xumanxu”, S.
hypoxanthalS. “uruguaya”, S. ruficollis/S. “caraguata”, S. palustris/S. “zelichi”, und S. pileatalS.
“andorinha” sind unmoglich zu unterscheiden, was Gesang und Fortpflanzungsgebiet anbetrifft und
jedes Paar muss als verschiedene Art erkannt werden (Arten mit zwei verschiedenen
Minnchenalternativen). Die Zugehdrigen zu den Pdrchen S. hypochromalS. cinnamomea, und S.
nigrorufalS. bouvreuil sowie S. castaneiventris und S. minuta werden als verschiedene Arten
betrachtet, auf Grund ihrer Unterschiede in Gesang und Fortpflanzungsgebiet (Arten mit einer einzigen
Minnchenalternative). Wenn man sich, andererseits, ausschlieBlich auf das Fehlen genetischer
Unterschiede stiitzt, wire es eventuell mdglich anzunehmen, die Formen der Gruppe ruficollis seien
Teile einer einzigen, extrem vielformigen Art. Die Schematik der wiederholten Anderungen kdnnte auf
einen oft wiederholten Wandlungsprozess bei der Entwicklung der Kapuziner zuriickgefiihrt werden,
der die heute zu beobachteten Formen verursacht hat. Die Schematik der wiederholten Anderungen, die
naturwissenschaftlichen Daten und, in geringeren Malle, die molekularen Erkenntnisse deuten hin auf
ein genetisch orientiertes Schema, fiir alle Formen. Die Gesangsformen der stark verbreiteten Arten
zeigten eine Variation, die geographisch strukturiert ist nach Regionen und fiir die Arten mit
bestehender Information, zeitabhéngig nach Perioden. Die stark verbreiteten Arten zeigten eine
geographische Variation mit getrennten Fortpflanzungsgebieten, in Abweichung von anderen Arten mit
geselliger Nutzung der Fortpflanzungsgebiete. Die Arten sondern sich nicht ab bei der Verteilung des
Lebensraumes, weder im Winter, noch bei den jdhrlichen Ziigen. Ich schlage ein Modell zur
Unterscheidung in 4 Schritten vor:1) geschlechtliche Merkmale, 2) Lebensraumbedingungen, 3)
Besiedlung neuer Lebensrdume, 4) Verdnderungen in Gesang und Gefieder. Dieses Modell bestitigt
sich durch die gefundenen Richtlinien fiir Abhédngigkeit von K&rperform, Stimmen und Lebensraum,
sowie den Mangel an genetischen Unterschieden bei den Kapuzinern der Gruppe ruficollis und ist
anwendbar bei der Notwendigkeit der Unterscheidung aller Kapuziner, sei es bei gebietsgleichem
Zusammenleben (nicht auf Kleinraum bezogen), sei es bei nicht gebietsgleichen Zusammenleben, oder
Nebeneinanderleben. Die Entwicklung der Kapuziner scheint sich im Einklang mit ihren Wanderungen
und den Anderungen der gebietsmiBig vorgezogenen Fortpflanzungsorte ergeben haben. Die
Unterschiedlichkeit der mit der Entwicklung der Kapuziner verbundenen Formen, geschah mit geringer
genetischer Unterschiedlichkeit, mit Wechseln der Farbflecke im Gefieder der Minnchen, Anderungen
der Nutzung des Lebensraumes, sowie der Stimmen, aber spérlichen Varianten der Gestalt, was Grole
und Form anbetrifft. Besonders in der Gruppe ruficollis bestehen die Begrenzungen eines freien
genetischen Austausches zwischen den Formen der Kapuziner, scheinbar ausschlieBlich vor der
Paarung und nicht danach. Die Grenze des genetischen Flusses unter den Formen wire nur gegeben,
weil die verschiedenen Formen und entsprechenden Gestalten, sich vorzugsweise unter sich
fortpflanzen, im Einklang mit ihren Stimmen, gewiinschtem Lebensraum, sowie Gefieder und nicht
wegen genetischer Unvereinbarkeit zwischen den verschiedenen Formen oder irgend einem, auf
Kreuzungen zuriickzufiilhrendem Problem. Auch wenn sich die Formen regelmiBig kreuzen, bleiben
die Unterschiede in Lebensraum, Gefieder und Gesang iiber die Zeiten erhalten und rechtfertigen die
Erkenntnis von Arten unter den Kapuzinern, mit zwer Médnnchenvarianten, sowie solchen mit einer
einzigen. Es ist notwendig, sehr griindlich die Rolle der Kreuzung, bei der Unterschiedlichkeit und
Verdnderung der Gestalt der Kapuziner zu priifen, sowie die Wichtigkeit des Lernens von Gesang, des
Gefieders und der Beschaffenheit des Lebensraumes in der absondern des Formen.

Schliisselwdrter: Arten, Artenbildung/Verschiedenen, evolutiondr Strahlung, Formen, Gesang, Kapuziner, Lebensraum,
Mainnchenalternative (morph), Sporophila, wiederholten Schema. wiederholten Wandlungsprozess.



INTRODUCCION
SOR

“Las hembras visten de colores constantes diversos de los machos, que los tienen muy variables; por
cuyo motivo Noseda y yo los hemos descrito varias veces como especies diversas quando no teniamos

suficientes conocimientos” (Azara 1802)

Los pastizales y areas abiertas del Neotropico tienen la buena fortuna de ser el hogar
de un grupo excepcionalmente bello de pequefios pajaros amantes de las semillas: los
Sporophila. El género Sporophila es muy especioso en comparacion a la mayoria de
los géneros de Passeriformes Oscines Neotropicales. En la actualidad se reconoce la
validez de unas 30 especies, tipicamente con picos cortos y gruesos aptos para abrir
las semillas que constituyen la principal parte de su dieta, y caracterizadas por sus
coloridos machos de voces melodiosas y hembras pardo-amarillentas (de Schauensee
1952, Armani 1985, Ridgely & Tudor 1989, Ouellet 1992).

La sistematica .y clasificacion de los Sporophila (Cabanis 1844), ha sido
histéricamente conflictiva tanto a nivel especifico como a nivel de variantes
geograficas e incluso a nivel genérico (Tabla 1, Swainson 1827, Wied 1830,
Bonaparte 1850, Cabanis 1851, Pelzeln 1871, Sclater 1871, Sharpe 1888, Salvadori
1895, Hellmayr 1904, 1938, de Schauensee 1952, 1966, 1970, Sick 1962, Collins &
Kemp 1976, Clark 1986, Ouellet 1992, Ridgway 1901, Sabel 1990, Stiles 2004). Se
conocen diversos hibridos dentro del género y entre especies de Sporophila con otros
géneros (Lordello 1957, Sick 1963, 1997, Short 1969, Sabel 1990, Ouellet 1992), y
zonas hibridas (Olson 1981a, b), se ha propuesto la existencia de especies cripticas
(Restall 2002), y de formas pedomorficas (Sick 1967, 1968, Areta 2009). El crisol de
complejidades evolutivas y taxondmicas que representan estos diminutos semilleros
del Neotrépico es dificil de igualar en todo el imperio de las aves.

El grupo de los Capuchinos o Caboclinhos constituye un sub-grupo dentro del
género Sporophila (Figuras 11-14) y ha estado tradicionalmente constituido por 12
especies (Narosky & Yzurieta 1987, de la Peiia 1989, Grupo G de Ridgely & Tudor
1989, Tipo IV de Ouellet 1992, Sick 1997). Adicionalmente, como parte del desarrollo
de esta tesis presento cuatro formas no formalmente descriptas pero que, de acuerdo a

los criterios tradicionales de nominacién de taxa dentro del grupo, podrian ser



reconocidos como especies plenas (Figuras 11-14). Aunque no hay caracteristicas
morfoldgicas discretas diagnosticas de los Capuchinos, los machos de sus miembros
en general pueden distinguirse de otros Sporophila por su pequefio tamafio, picos
negros en época reproductiva, y colores grises, negros, blancos y en una diversa gama
de tonos rufos y castafios en las partes ventrales y dorsales. Otra caracteristica
distintiva es la calidad de sus vocalizaciones sincopadas, irregulares y complejas, que
permiten instantineamente separar a los miembros de los Capuchinos de otros
Sporophila en la naturaleza. Los datos de secuencias de ADNmit, corroboran la
holofilia de este agrupamiento (Lewis 1997, Lijtmaer et al. 2004).

El patrén de coloracién de los Capuchinos estd conformado por bloques
discretos de plumajes con diferencias crométicas (Figuras 11-14, Tabla 2). El bloque
invariable es el de la capucha grisacea (i.e., gris o0 negra), las variaciones en el resto de
ellos siendo utilizadas tradicionalmente para distinguir especies (Sclater 1871,
Hellmayr, 1904, 1938, de Schauensee, 1952, Ouellet 1992). Es posible subdividir a
los Capuchinos en grupos de acuerdo a la naturaleza y cantidad de bloques de
coloraciéon que presentan sus formas. El Grupo A estd compuesto por S.
castaneiventris y S. melanogaster, que poseen los flancos y el dorso, incluyendo la
rabadilla, completamente grises, € incluye a S. “xumanxu’ (Figuras 11-14). El Grupo
B incluye unicamente a S. minuta caracterizado por su dorso y mejillas grises y
rabadilla coloreada (Figuras I1-I4), presentando caracteristicas tanto del grupo
anterior como el siguiente. El Grupo C (Grupo ruficollis) incluye a S. hypoxantha, S.
“uruguaya’, S. hypochroma, S. cinnamomea, S. palustris, S. zelichi, S. ruficollis y S.
“caraguata’”, caracterizados por sus mejillas coloreadas, boina (y espalda) gris y
rabadilla coloreada (Figuras I1-14). El Grupo D, incluye a S. nigrorufa, S. bouvreuil,
S. pileata y S. “andorinha”, con boina negra y rabadilla coloreada (Figuras I1-14).
Las cuatro formas que no han sido descriptas aun en la literatura son las denominadas
informalmente como S. “caraguata”, S. “uruguaya”, S. “xumanxu” y S. “andorinha’.
Excluyo explicitamente del grupo de los Capuchinos a S. telasco y S. insulata (Grupo
F de Ridgely & Tudor 1989, Grupo V de Ouellet 1992), dos formas quizas
cercanamente relacionadas con los verdaderos Capuchinos, pero que son tan
diferentes en plumajes (dorsos estriados, bajo vientre y base de la cola blanca) y
vocalizaciones (notas repetitivas asperas en S. telasco y similares en S. insulata) como

para poder ser excluidas sin riesgo de transformar a los Capuchinos en un grupo no
natural (ver Salaman 1995, de las Casas 2004, Stiles 2004, Restall et al. 2006).



Las hembras de los Capuchinos son muy dificiles de separar entre si, y las
hembras del Grupo ruficollis son indistinguibles entre si en base a inspecciones
visuales a campo y de especimenes. Una hembra de cualquiera de ellas luciria a
simple vista como la que se observa en la Figura 2. Las hembras de los otros grupos
de especies de Capuchinos, pueden distinguirse en base a sutiles diferencias de
plumaje (Hellmayr 1904, 1938, de Schauensee 1952, Sick 1997, obs. pers.), pero es
posible que muchas hembras no puedan ser identificadas hasta el nivel de especie,
sino solamente hasta determinar su pertenencia a uno u otro de los cuatro grupos
delineados, basados en examenes macroscopicos de sus plumajes.

El nombre vulgar de Capuchinos hace alusion a la similitud de su capucha con
la tonsura de los monjes capuchinos, de manera parecida al término aleman Pfédffchen
(pequefios monjes; aplicado en realidad a todos los Sporophila), mientras que el
portugués Caboclinho (pequefio caboclo: producto de la cruza de nativo de piel oscura
con invasor de piel blanca) hace alusion a sus tonalidades rufas, al igual que el
argentino Coloradito. Otros nombres como Paraguayitos (en referencia a su
procedencia geografica [en realidad como parte de su ruta migratoria]), y Chilenitos
(un nombre dificil de justificar) son menos utilizados. Quizés la primera mencion de
un agrupamiento informal similar a los Capuchinos, fue el grupo Pyrrhomelanae
(dentro del género Spermophila Swainson 1827) bajo cuya diagnosis “Minutae:
cinereo-rufae” (Bonaparte 1850: 495), se incluian varias de las especies consideradas
como Capuchinos en la actualidad. Igualmente, los “Spermophilee pyrrhomelance’”
(Sclater 1871: 2) incluyen casi en su totalidad especies de Capuchinos.

El status taxondmico de las formas de Capuchinos que difieren en sélo uno o
dos bloques de coloracion es muchas veces dudoso, y suele basarse en
interpretaciones subjetivas sobre la semejanza en sus patrones de coloracién y en
interpretaciones parciales de sus patrones biogeogréaficos (Short 1969, 1975, Narosky
1977, Ridgely & Tudor 1989). Pese a su importancia bioldgica, las voces no han sido
practicamente utilizadas para el actual delineamiento taxonémico de los Capuchinos
(Schwartz 1975, Silva 1995, Areta 2008). Las diversas propuestas actuales e
histéricas sobre la sistematica a nivel de especie de los Capuchinos se sintetizan en la
Tabla 1 (ver Hellmayr 1938 para listas sinonimicas y Ouellet 1992 para una breve
sintesis de la historia clasificatoria del género). Los tratamientos mas modernos
tienden a aceptar en principio a todas las especies como vélidas y a realizar los

comentarios pertinentes para cada caso conflictivo pero sin apoyar una alternativa



frente a las demds propuestas (Ouellet 1992, Sick 1997, Silva 1999, Claramunt 2000,
Lijtmaer et al. 2004).

Los Capuchinos son, en términos generales, sumamente dependientes de
ambientes palustres y de pastizales nativos. Poseen movimientos locales, de media y
de larga distancia, vinculados a su especializacion alimenticia que consiste en comer
semillas “del tallo en pie” (Schwartz 1975, Remsen & Hunn 1979, Silva 1999).
Cuando las gramineas locales agotan sus recursos alimenticios los organismos migran,
en su mayoria a los extensos pastizales del Cerrado y el Pantanal en busqueda de
nuevas semillas en sus tallos (Lill 1974, Silva 1999). Los grandes bandos mixtos con
diversas formas en variados plumajes, resultan muy conspicuos tanto en sus sitios de
invernada como durante la migracion (Azara 1802, Mitchell 1997, Sick 1997, Cestari
2006, Kirwan & Areta 2009).

Los métodos moleculares han alterado la posicion filogenética del género
Sporophila al hallar que no debian ser incluidos en su posicion tradicional de
semilleros (finches) dentro de los Emberizini sino mas bien en el grupo de los
fruteros-semilleros (tanager-finches) dentro del clado Thraupini (Lewis 1997, Klicka
et al. 2000). Sin embargo, las relaciones filogenéticas dentro de los Capuchinos no
han sido satisfactoriamente resueltas en dos trabajos especialmente enfocados en el
género (Lewis 1997, Lijtmaer et al. 2004): el grupo dentro del cual el grado de
resolucion fue menor fue el del los Capuchinos y especialmente en el Grupo ruficollis
(Figura I5). La forma de peine en los diagramas arborescentes de Lijtmaer et al.
(2004), la diversidad de diagramas discordantes dentro de un esquema basico
pectinado y el bajo soporte estadistico para los nodos propuestos indica a) falta de
identidad genética de las formas y b) ausencia de parentescos claramente definidos
entre las diferentes formas de Capuchinos. El fracaso del cddigo de barras genético en
dilucidar diferencias a nivel de especie (Kerr et al. 2009) muestra que los Capuchinos
desafian los intentos simples de conocer su historia evolutiva solamente basados en
datos moleculares, e invitan a concebir una metafora derivada de la historia natural de
los Capuchinos (Figura 16). Los resultados filogenéticos y de similitud genética
derivados de datos moleculares, no son congruentes con las claras diferencias vocales
y ecoldgicas recientemente reportadas entre varias formas (Areta 2008, Areta et al. en
prensa, Areta & Repenning en prep.). Esta aparente contradiccion entre los datos de
historia natural y los datos moleculares podria deberse esencialmente a tres hechos

diferentes. Primero, los Capuchinos pueden haberse especiado recientemente, y las



diferencias no haberse aun evidenciado en los genes estudiados. Segundo,
metodologias inadecuadas en los estudios moleculares pudieron haber enmascarado
diferencias reales. Tercero, los Capuchinos del Grupo ruficollis podrian comportarse
realmente como una especie ultrapolimérfica con diferentes grados de aislamiento
reproductivo entre diferentes formas, explicando asi las similitudes genéticas (Areta
2008).

Debido a los patrones diversos de las distribuciones geograficas, a las
similitudes morfoldgicas y colorimétricas entre algunas especies, a la similitud de las
hembras y al escaso aporte de los datos moleculares, es imposible resolver los
problemas de la sistemdtica de los Capuchinos con la informacidén esencialmente
morfoldgica con que se cuenta actualmente. Es esencial la obtencion de nuevos datos
morfolégicos, ecologicos, comportamentales y genéticos para determinar el status de

las formas y sus afinidades (Ouellet 1992).



FIGURA 11-1. Fotografias de todas las formas de Capuchinos (Sporophila) reconocidas en
este estudio. De izquierda a derecha, y de arriba hacia abajo: S. castaneiventris (A.
d'Affonseca), S. minuta (L. Calcafio), S. melanogaster (M. Repenning), S. “xumanxu” (M.
Repenning), S. hypoxantha (J.1. Areta), S. “uruguaya” (J.1. Areta), S. hypochroma (J.1. Areta)

y S. cinnamomea (). 1. Areta).




FIGURA 11-2. Fotografias de todas las formas de Capuchinos (Sporophila) reconocidas en
este estudio. De izquierda a derecha, y de arriba hacia abajo: S. palustris (C. Figuerero), S.
“zelichi” (L. Bersano), S. ruficollis (C. Figuerero), S. “caraguata” (J.1. Areta), S. nigrorufa
(A. Grosset). S. bouvreuil (A. Grosset), S. pileata (P. Smith) v S “andorinha” (COBRAP).




FIGURA I2. Fotografias de hembras, pichones y jévenes de varias de las formas de
Capuchinos (Sporophila) reconocidas en este estudio. De izquierda a derecha, y de arriba
hacia abajo: hembra de S. “uwruguaya” (J.1. Areta), hembra de S. “wruguaya” (J.1. Areta),
nido con pichones de S. hypoxantha (V. Gomez-Serrano), volantén de S. ruficollis (J.1. Areta),
joven de S. palustris ().1. Areta), joven de S. cinnamomea (J.1. Areta), joven de S. ruficollis
(P. Smith). y joven de S. “caraguata” (C. Figuerero).




FIGURA 13. Esquema de rompecabezas del macho arquetipico de Capuchino mostrando los
bloques/parches de plumaje (izquierda), y hembra de Capuchino del Grupo ruficollis
(derecha).
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FIGURA 14-1. Capuchinos del Grupo A (arriba) y del Grupo B (abajo), mostrando el patrén
iterativo.

S. castaneiventris S. "ladrillito"

S. melanogaster S. "xumanxu”
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S. minuta . "llanera”




FIGURA 14-2. Capuchinos del Grupo C con garganta del mismo color que el vientre,
mostrando el patrén iterativo.

S. hypoxantha S. "uruguaya”

S. hypochroma S. cinnamomea




FIGURA 14-3. Capuchinos del Grupo C con garganta de distinto color que el vientre,
mostrando el patrén iterativo.

S. ruficollis S. "caraguata”

S. palustris  S. "zelichi"




FIGURA 14-4. Capuchinos del Grupo D, mostrando el patrén iterativo.

S. nigrorufa  S. bouvreuil

S. pileata "andorinha”



FIGURA L1. Localidades visitadas durante este estudio.

ARGENTINA. Buenos Aires. 1-Saladillo (59°56°W, 35°30°S). Entre Rios. 2-Ibicuy (59°09°W, 33°44°S), 3-Arroyo Nancay (58°44°W, 33°23°S).
4-Ea. La Manita (58°35°W, 33°20°S), 5-Gualeguaychu (58°30°W, 33°00°S), 6-Las Piedras (58°33°W, 32°53’S), 7-Larroque (59°00°W, 33°02°S), 8-
Urdinarrain (58°53°W, 32°41’S), 9-Pto. Liebig & Arroyo Caraballo (58°11°W, 32°09°S), 10-PN EIl Palmar (58°18’W, 31°55°S), I1-Arroyo Baru
(58°27°W, 31°52°S), 12-San Salvador (58°30°W, 31°37'S). Santa Fé. 13-Sauce Viejo (60°50°W. 31°46’S), 14-Campo del Medio (60°08'W,
31°08'S). Cordoba. 15-Laguna Mar Chiquita (62°43°W, 30°57°S). Corrientes. 16-Mercedes (58°05’'W, 29°10°S), 17-Ea. Rincon del Socorro
(57°10°W, 28°32°S), 18-Cia. Pellegrini (57°10°W, 28°35°S), 19-Camba Trapo (56°51°W, 28°27°S), 20-Cuenca del Rio Aguapey (56°56'W,
28°36’S), 21- Ea. San Juan Poriahi (57°11'W, 27°42°S)/PN Mburucuya (58°05°W. 28°00°S), 22-Rincén Sta. Maria (56°35'W. 27°30°S).
Formosa. 23-Ea. El Bagual (58°56’W, 26°10’S). URUGUAY Rocha. 24- Laguna Negra (53°40'W, 34°00°'S), 25- Bariados de la India Muerta
(53°50°W, 33°45°S), 26- Cebollati (53°38’W, 33°15°S). Paysandu. 27- Lorenzo Geyres-Quebracho (57°55'W, 32°04'S), 28- Queguayar (57°50'W,
32°00'S). BOLIVIA. Santa Cruz. 29-Lomas de Arena (63°10°W, 17°56°S), 30-Pampas de Viru-Viru (63°08'W, 17°39'S). Beni. 31-Trinidad-
Mamoré (64°54°W, 14°50°S). BRASIL. Parana. 32-Faz Chapadio-Rio das Perdizes (49°51'W, 24°17'S). Santa Catarina. 33-Coxilha Rica
(50°15'W, 28°18'S), 34-Estancia do Meio (50°15'W_ 28°18'S), 35- Rio Sdo Mateus (50°13'W, 28°21'S). 36-Pedra Branca (50°02°W. 27°55°S), 37-
Sdo Joaquim/Lages (49°55°W, 28°17°S). Rio Grande do Sul 38-Capido Alto (50°58'W. 28°12'S), 39- Sdo Pedro (50°56'W. 28°13'S), 40-Capdo
Bonito (51°16'W, 28°04'S), 41-Antiga Estagdo Férrea-Bom Jesus (50°44'W, 28°19'S), 42-Faz. Socorro/Rio Santana (50°48'W. 28°22'S). 43-
Cachoeira dos Baggio (50°28'W, 28°40'S), 44-Guacho (51°05'W, 28°40'S), 45- Distr. Areal-Quarai (56°23'W, 30°26'S). Mato Grosso. 46-Campos
do Encanto-Vila Bela da Santissima Trindade (59°48 W, 15°03°S). S@io Paulo. 47-Mogi das Cruzes (46°07°W, 23°33°S), 48-Estagdo Ecologica
Itirapina (47°55°W, 22°12°S). Bahia. 49-Boa Nova (40°13'W, 14°21°S).



BASES CONCEPTUALES
LA ESPECIE COMO CATEGORiA, TAXON Y ENTIDAD BIOLOGICA — EIl problema

fundamental que motiva esta tesis es un problema biolégico acerca de la identidad
biolégica y evolutiva de varios taxa y formas no formalmente descriptas segun los
requisitos de la ciencia contemporanea. Este problema bioldgico se mueve en la
interfase de la nomenclatura con la sistematica y la biologia evolutiva. Es necesario
por esto mismo definir algunos conceptos que serdn utilizados a lo largo de esta
disertacién. Pese a los numerosisimos intentos por acotar y universalizar una
definicion de especie, el término “especie” resulta desesperantemente polisémico, es
decir que a esta Unica palabra se atribuyen varios significados distintos. Para el
desarrollo de esta tesis es importante entender y discriminar tres de los grupos de
significados mas comunmente asociados a ella; éstos son la especie como categoria, la
especie como taxdén y la especie como entidad biologica (ver también Mayr 1942,
1963, Bock 2006).

La especie como categoria — El término especie constituye la unidad basica
de clasificacion de la jerarquia Linneana (Linnaeus 1758). La palabra especie como
categoria no define mas que un espacio jerdrquico relativo dentro de un esquema
abstracto de subordinaciones. Es un error grave el hecho de vincular a la especie como
categoria con cualquier atributo bioldgico de un organismo real (ver Bock 2006). El
Codigo Internacional de Nomenclatura Zoologica (CINZ) no contiene ninguna
asercion sobre el significado bioldgico del término especie como categoria (CINZ
1999).

La especie como taxon — Desde la perspectiva nomenclatorial, un taxon es
cada uno de los grupos diagnosticables y publicados validamente, delimitados por un
taxonomo y asignados a una categoria definida. Cada unidad bdasica concreta
binominal que ocupa aquel espacio abstracto delimitado por la categoria especie es un
taxon especie, otorgando contenido a la estructura categorial preestablecida. El CINZ
no contiene ninguna asercion sobre el significado biolégico del término especie como
taxon (CINZ 1999).

La especie como entidad biologica — Es fundamental reconocer que los dos
conceptos anteriores son estrictamente nomenclatoriales/clasificatorios y por ello, en
principio, absolutamente independientes de si describen o no adecuadamente
fendmenos biologicos (patrones y procesos). Los conceptos de especie como categoria

y de especie como taxon son inmunes y ciegos al mundo bioldgico que intentan



describir, ya que no hay pardmetros bioldgicos incorporados en sus definiciones.
Desde la perspectiva del uso de los términos, uno desea que los términos describan
hechos o cosas significativos para las operaciones del pensamiento en que uno estéa
interesado. Por esto, es habitualmente deseable que las especies como taxon sean
equivalentes a las especies como unidades biolégicas de algin tipo. Sin embargo,
debe entenderse claramente que la nomenclatura es totalmente ascéptica acerca de la
naturaleza de los sujetos a los que asigna nombres. El vinculo entre la nomenclatura y
la realidad bioldgica depende enteramente de las decisiones del investigador. Un co-
producto légico de esto es que ante una amplia gama de fendmenos biologicos y un
limitado nimero de categorias Linneanas, hay fenomenos bioldgicos que no pueden
ser nombrados pertinentemente sin destruir sus peculiaridades, al subsumir una
realidad diversa (diversas realidades bioldgicas particulares) dentro de una unica
categoria nomenclatorial, como por ejemplo la especie (i.e., hay mas fendmenos que
categorias para describirlos).

La mayor parte del debate moderno acerca de los conceptos de especie en la
ornitologia se ha centrado en codmo recortar fragmentos de la realidad que tengan un
significado bioldgico claro y en intentar encajar la variabilidad natural en un dnico
concepto con valor bioldgico. El debate sobre si el concepto bioldgico de especie, el
concepto filogenético, el concepto de reconocimiento y otros conceptos son mas o
menos validos como conceptos generales se enmarca en esta forma de pensamiento
(ver Haffer 1997). El intento reciente de amalgamar varios conceptos de especie como
si fueran aplicables en distintos momentos del devenir evolutivo de un linaje (de
Queiroz 2007), carece de soporte empirico de cualquier tipo y no parece ser
generalizable.

En esta tesis adopto un enfoque pluralista acerca de los fendmenos
reproductivos capaces de mantener la identidad e impedir la diferenciacion en
poblaciones genéticamente cohesionadas, independientemente de cualquier categoria
taxonomica preexistente. Para mantener claridad en este sentido, utilizaré los términos

especie, forma y morfo tal como se definen a continuacidn.



CONCEPTOS DE ESPECIE, FORMA Y MORFO

Especie — Para este trabajo utilizaré como concepto de especie con significado
bioldgico al Concepto de Reconocimiento de Especie (RSC, a partir del original en
inglés Recognition Species Concept) propuesto por Paterson (1985). Por lo tanto una
especie serd una poblacion o conjunto de poblaciones cuyos individuos comparten un
sistema de fertilizacion comun (Paterson 1980, 1985, 1986, Paterson & MacNamara
1984) Una parte esencial de este sistema de fertilizacion, lo constituye el sistema de
reconocimento especifico de la pareja (SMRS, a partir del original en inglés Specific
Mate Recognition System). El SMRS es un subsistema del sistema de fertilizacion,
que funciona en un ambiente normal o preferido y cuya funcion es traer juntos a los
miembros de una pareja (o a sus gametas) para que interactuen reproductivamente.
El SMRS es una propiedad emergente de la especie, y necesita de por lo menos dos
individuos para existir. Dado el sistema reproductivo sexual de las aves, el RSC
predice que cada especie debera tener a) un habitat preferido en el cual el sistema de
sefializacion funcionard de manera Optima y b) un sistema propio de sefializacion
entre machos y hembras. El RSC puede enmarcarse dentro de la familia de conceptos
de especie afines al concepto biologico de especie (Paterson 1985, Eldredge 1995,
Lambert & Spencer 1995) y para muchos propdsitos son esencialmente equivalentes.

En términos evolutivos, la coadaptacion entre las sefiales de apareamiento de
ambos sexos y su dependencia con el habitat, permite predecir que los cambios en
usos de habitat actuaran como desestabilizadores del SMRS, promoviendo la
diferenciacion de una especie en otra cuando se coloniza un nuevo ambiente (Paterson
1978, 1980, 1985, Vrba 1995). Para las aves neotropicales este concepto de especie
parece ser particularmente valido y de amplia aplicabilidad, dando cuenta de un
fendmeno natural existente: que muchas especies neotropicales estrechamente
emparentadas entre si difieren en su preferencia de habitat y en sus vocalizaciones
(obs. pers.).

Forma — Utilizaré este término informal (i.e., sin validez nomenclatorial) para
referirme a individuos o grupos de individuos cuyos machos comparten un plumaje
diagnosticable cuando son maduros. De esta manera, bajo el concepto de forma se
incluyen a todos los taxa reconocidos y a todos los plumajes no descriptos
formalmente presentes en la Tabla 1 y en la Figura 14. La utilidad de este término
radica en que el tratamiento de las unidades de andlisis es en principio independiente

de cualquier clasificacion (taxonémica) realizada a priori y que evita la conflacion de



los varios significados atribuibles al término especie. En términos bioldgicos, una
forma puede ser en si misma una especie, un morfo dentro de una especie, un hibrido,
o representar otro tipo de realidad bioldgica.

Morfo — Los polimorfismos genéticos de color estan dados por la existencia
de dos o mas formas de color (morfos) genéticamente determinadas, en una Unica
poblacion reproductiva, donde la frecuencia del morfo més raro en la poblacién es
demasiado alta como para explicarse solamente mediante mutacidén recurrente (Ford
1945, Huxley 1955). De la definicién anterior se desprende que un morfo es una
variacion discreta que ocurre siempre dentro de una especie, y que los morfos siempre
son definidos de manera relacional (un morfo no existe en si mismo, sino por

comparacién con otro morfo).

BASE HIPOTETICO-DEDUCTIVA Y EVALUACION DE LIMITES DE ESPECIE — La
taxonomia tradicional rara vez utiliza explicitamente el método hipotético-deductivo
para poner a prueba limites de especies (Areta 2008). En este trabajo, utilizaré el
método hipotético-deductivo para derivar consecuencias observacionales que deberian
cumplirse si las formas en estudio son especies de reconocimiento. El método
funciona de la siguiente manera: 1) dado un problema determinado, 2) se plantea una
hipétesis que es una solucidon positiva (respuesta en términos afirmativos) al
problema, 3) mediante derivaciones logicas de la afirmacién contenida en la hipdtesis,
se derivan consecuencias observacionales (objetos empiricos) que deberian existir si
la hipdtesis es cierta, y 4) se pone a prueba la hipdtesis procurando comprobar la
existencia de las consecuencias observacionales predichas (Klimovsky 1997).

El método de las hipdtesis multiples de trabajo propone que una investigacion
€s mas robusta si se ponen a prueba varias hipdtesis de manera simultdnea, y de esta
manera se evita el problema de la afeccion parental por alguna hipotesis dada
(Chamberlin 1965). Utilizaré el método de las hip6tesis multiples para evaluar los
limites de especie de las formas de Capuchinos.

Segun el Concepto de Especie de Reconocimiento (ver Conceptos de especie,
forma y morfo), el habitat preferido y las voces serdn elementos fundamentales del
SMRS de cada especie de Capuchino. Dada la existencia de un Sporophila conflictivo
al que llamaremos Sporophila A, ante la pregunta: es la forma Sporophila A una
especie?, planteo la hipotesis “La forma A es una especie de reconocimiento”, de lo

cual se deriva que “Si la forma Sporophila A es una especie de reconocimiento tendra



vocalizaciones y un habitat preferido exclusivos” (y distintos de otras especies de
reconocimiento estrechamente emparentadas). De igual manera, pueden derivarse
hipotesis alternativas que consideren a Sporophila A como un hibrido entre
Sporophila B y Sporophila C, como un morfo de Sporophila B o cdmo un morfo de
Sporophila C. Ya que las relaciones tocogenéticas se dan entre dos individuos (lo que
equivale a decir que para un descendiente inmediato [hijo/a] existen sélo dos
ancestros inmediatos [un padre y una madre]), las cuatro hipotesis planteadas
anteriormente agotan las posibles combinaciones de origen de un hijo (asignable a una
forma) a partir de dos individuos (de una o dos formas u otras unidades parentales
posibles) con reproduccion sexual. Este mismo esquema de pensamiento puede
aplicarse, entonces, a cualquier situacion posible. Un individuo A puede pertenecer a
la especie A (H1), o puede ser el producto de la cruza de B con C (H2), o puede ser un
morfo de B (H3) o un morfo de C (H4). Ya que A no puede ser un morfo de A,
porque esto implicaria la existencia previa de A, y este es justamente el caso que estd
poniéndose a prueba, tampoco A puede ser una cruza de A con B o C. Este esquema
16gico permite incluir unidades parentales no definidas explicitamente en este estudio
tales como hibridos entre hibridos, y retrocruzas con parentales puras. Las hipotesis y
sus predicciones se sintetizan en la Tabla 3.

Los plumajes en los Capuchinos han sido histéricamente utilizados como el
unico caricter para evaluar los limites de especie: un plumaje adulto diagndstico se
considera como indicador de una especie distinta. Sin embargo, para un unico plumaje
en S. zelichi, se han propuesto cuatro hipdtesis distintas: que S. zelichi es una especie
vélida, que es un hibrido de S. palustris x S. cinnamomea, que es un morfo de S.
cinnamomea y que es un morfo de S. palustris (Areta 2008), y hasta incluso jque es
un morfo de S. ruficollis! (Sabel 1990, Lewis 1997). Por lo tanto, si deseamos evaluar
la correspondencia entre plumajes y limites de especie, es necesario excluir a los
plumajes como factores que indiquen a priori limites de especie: seria tautoldgico
utilizar el plumaje como criterio de evaluacién directo para la asignaciéon de una
forma a una especie distinta (i.e., de acuerdo a este criterio cada patron diagndstico es
una especie distinta, y este es justamente el origen de las distintas posiciones
taxondmicas conflictivas que queremos resolver).

Aunque en principio es posible comparar todas las formas entre si aplicando el
método anterior, las formas a considerar como integrantes de cada set de hipotesis

para cada caso concreto de los Capuchinos, dependeran de diversos factores. Por



ejemplo, la existencia de caracteres de plumajes en una forma que sugieran su origen
a partir de dos plumajes conocidos en otras formas, o la coexistencia geografica de las
formas en cuestion que permitird evaluar a priori si tiene sentido 0 no proponer que
dos formas hibridizan o que son morfos de una misma especie.

Ademas de la evidencia primaria (vocalizaciones y hdbitats) en el marco
hipotético-deductivo planteado, consideraré evidencia secundaria (abundancia,
distribucién geogréafica y morfologia) en un marco no formalmente deductivo para

asistir en la evaluacidn de los limites de especie de las diferentes formas.

TABLA 3. Cuatro hip6tesis y predicciones derivadas que permiten evaluar el status sistemético

de diferentes formas de Caeuchinos.

Hipotesis Predicciones sobre Sporophila A (conflictivo)
Vocalizaciones Habitat preferido
H1 - Especie buena Exclusivas Sporophila A Exclusivo Sporophila A
H2 — Hibridacidn Intermedias entre Compartido por ambos

Sporophila By Sporophila C Sporophila B'y Sporophila C
o idénticas a
Sporophila B o Sporophila C
H3 — Morfo de color 1 lIgual a Sporophila B lgual a Sporophila B
H4 — Morfo de color 11 Igual a Sporophila C Igual a Sporophila C




TRATAMIENTO TAXONOMICO
El tratamiento taxondmico formal ha sido mantenido en el minimo indispensable para
garantizar la no utilizacion de nombres errdneos para las diferentes formas, pero no se
detallan listas sinonimicas extensas ni usos parciales de nombres en la literatura. Los
detalles taxonOmicos serdn publicados en una contribucidén pertinente para tal fin,
pero no afectan el uso de los nombres aqui presentados, y he preferido un manuscrito
corto y conciso antes que uno extenso plagado de detalles que resultan de poco interés
para los argumentos centrales de esta tesis. Todos los especimenes tipo disponibles en
colecciones de museo han sido examinados, personalmente, o mediante fotografias.
La citacién completa de los trabajos con las descripciones originales de todas las
formas, los nombres originales utilizados y los especimenes tipo o material de

referencia se encuentran en el Apéndice 4.



RESULTADOS
oo

MORFOLOGIA

“pileo cinereo: remigibus, rectricibusque nigricantibus,
griseo-marginatis; speculo alarum albo”

(Bonaparte 1850)

“Der Unterschied in der Fdrbung zwischen den Extremen [...] is so grof, daf man
— mit diesen bieden Stiicken allein — geneigt wdre, zwei Arten anzunehem”
(Hellmayr 1904)

PLUMAJES

PLUMAJES EN MACHOS — Los datos obtenidos a partir de pieles de museo y

observaciones de campo de machos de todas las formas se sintetizan a continuacion.

Bloques de coloracion — Los patrones de coloracién de los machos adultos de
Capuchinos son simples y pueden describirse facilmente suponiendo la existencia de
un Capuchino arquetipico compuesto por bloques discretos de plumaje (Figura I3, ver
Introduccion). En este protocapuchino imaginario (una suerte de eidos platonico)
podemos distinguir bloques que denominaremos de acuerdo a su posicion topografica
como Capucha, Nuca, Espalda, Rabadilla, Babero, Mejillas, Vientre y Flancos. Todas
las formas presentadas en la Tabla 1, e ilustradas en la Figura 13, se describen por la
presencia de colores particulares en cada uno de estos bloques de plumaje (Tabla 2).
La idea de un bauplan (plan estructural) basado en bloques de coloracién se sostiene
s6lo a la luz de comparaciones entre diferentes formas y en el desarrollo ontogenético
de las distintas formas, ya que no todos los bloques pueden distinguirse en todas las
formas cuando dos bloques adyacentes tienen el mismo color (e.g., el babero no puede
distinguirse del vientre, y la boina no puede distinguirse de la nuca y la espalda en S.
hypochroma, pero si pueden distinguirse la boina en S. cinnamomea y el babero en S.
ruficollis, mientras los jovenes de S. cinnamomea muestran los parches de nuca y

babero). Estas comparaciones sugieren que, aunque los bloques no puedan observarse



en los adultos de una forma dada, todas las formas presentan los mismos bloques, y

este bauplan subyace a todas las morfologias observadas.

Variacion de intensidad — Todas las formas de Capuchinos varian en la intensidad de
coloracion de sus plumajes entre individuos palidos e individuos oscuros.
Tipicamente, los colores se hacen més intensos y el contraste entre parches es mayor
con ¢l envejecimiento en todas las formas, sin embargo, la intensidad de coloracion en
los parches es muy variable dentro de una misma forma y esta variacion en intensidad
de coloracion puede deberse a: a) diferencias en la edad de los individuos (tipicamente
mas intensos con mas edad), b) diferencias entre individuos (individuos de igual edad
de diferentes padres € incluso individuos hermanos de la misma edad pueden mostrar
diferencias de coloracidn al menos en S. ruficollis), c¢) diferentes estadios de mudas, d)
variacion geografica, y/o, €) diversas anomalias pigmentarias. Mientras que algunas
formas como S. hypoxantha, S. ruficollis, S. pileata y S. bouvreuil son muy variables
en saturacion, otras parecen ser poco variables, como S. hypochroma, S.
castaneiventris 'y S. melanogaster, y otras muestran un grado intermedio de
variabilidad como S. palustris. La amplia gama de variacion en saturacion no sera
discutida en profundidad en este trabajo, sin embargo tres formas (S. ruficollis, S.
hypoxantha € S. hypochroma) resultan de peculiar interés e ilustran el patrdén general
de variacion en intensidad en las otras formas.

Los especimenes de museo de S. ruficollis muestran una gran variacion en la
intensidad de todos los parches de coloracion (Figura M1), y también variacion en el
tamafio del babero oscuro (Figura MI1). En el campo, observé repetidamente
individuos de S. ruficollis con el babero de colores que van entre rufo fuerte y castafio
oscuro en vez de negro. Todos los individuos con esta morfologia que observé en el
campo vocalizaban como S. ruficollis en areas donde solamente reproduce S. ruficollis
(ver Presumibles hibridos naturales). Las variaciones en el tamafio del babero
también se observan a campo facilmente. Aunque no encontré ningin patrén de
variacion geografica notable (Figura M1), es posible que los individuos de S.
ruficollis del norte de su distribucion tiendan a tener baberos mas cortos que los del
sur.

La variacion observada en la intensidad de especimenes de S. Aypoxantha es
muy marcada, sobre todo en los colores ventrales y particularmente en el contraste

entre la garganta y el resto del vientre. Algunos machos poseen la garganta muy clara,



contrastada con el color canela del vientre, mientras que otros son de color canela
uniforme en todo el lado ventral, incluyendo la garganta (Figura M2). En series
grandes de especimenes (AMNH, MACN) es posible conectar los extremos
morfologicos de S. hypoxantha e S. hypochroma mediante una sutil gradacion de
color en distintos especimenes (Figuras M2-M3). Los datos de campo, de individuos
observados ¢ identificados conjuntamente con base en sus plumajes y vocalizaciones,
sugieren que S. hypochroma es poco variable en saturacion (de castafio fuerte a
marrén chocolate) (Figura M3), mientras que en S. hypoxantha los individuos
identificados a campo mediante voces y plumajes, demuestran que es muy variable en
saturacion (de canela claro a casi castafio) (Figura M2). Esta variacién en plumajes
dificulta la identificacidon de individuos a campo, y también en museos: ya que no
existen datos sobre vocalizaciones y uso de habitat de los especimenes de museo, es
dificil establecer un limite preciso entre ambas formas utilizando solamente
especimenes. No pude encontrar ninguna variacion geografica significativa y
consistente, pero es posible que los individuos del norte de la distribucién posean

garganta en general mas clara que los individuos del sur de la distribucion.

Variacion geografica/subespecies — No detecté ninglin patrdn obvio y diagndstico de
variacion geografica en los individuos examinados de todas las formas. Todas las
formas son consideradas monotipicas, salvo la unica forma con variacion estructurada
geograficamente, S. minuta, con las subespecies minuta, parva y centralis (Hellmayr
1938). Ademas, es posible que existan poblaciones locales con diferencias notables en
plumajes, dentro de estas subespecies (R. Restall in litt.). Otra forma politipica, S.
bouvreuil con las subespecies bouvreuil, saturata (una forma de color oscuro) y
crypta (una forma que no adquiere el plumaje adulto tipico) es ahora considerada
monotipica (Lima 2008, pero ver Sick 1967, 1968 y Areta 2009 para discusion sobre
crypta).

Las colecciones de especimenes en museos no permitieron la examinacion
detallada de la relacion entre morfologia y regiolectos, esencialmente porque los
machos colectados no fueron relacionados a actividad reproductiva local, ni a

vocalizaciones particulares (ver Vocalizaciones).



Adquisicién del plumaje adulto/eclipse/reproductivo — Durante su primer afio de
vida, los machos de Capuchinos son posiblemente indistinguibles de las hembras. La
secuencia de maduracién tipica en los machos de Capuchinos involucra,
esquematicamente, la adquisicion secuencial de plumas coloreadas en dos grupos de
bloques. Primero, aparecen numerosas plumas coloreadas en los parches de capucha y
garganta (y nuca en simultdneo con la garganta cuando garganta y nunca tienen el
mismo color) mientras que no se observan cambios sustanciales en los colores pardos
y pardo-amarillentos del resto de los parches (ver Figura 12 para formas con garganta
madura, y formas con collar maduro). Segundo, los restantes parches de coloracion
adquieren gradualmente la coloracion que define el patron de los machos de cada
forma, generalmente comenzando por los flancos y subcaudal, luego cerrandose hacia
el centro del vientre, a la par que la espalda y la rabadilla adquieren color. Estas dos
etapas estan unidas por un gradiente marcado de maduracion de los distintos bloques
de coloracién: en general se observan algunas pocas plumas dispersas con color en los
parches del segundo grupo, cuando el primer grupo ya ha alcanzado la total madurez
de color.

Es posible que los machos adultos de muchas o todas las formas de Capuchino
adquieran plumaje ‘eclipse’ fuera de la época reproductiva. Durante el plumaje de
reposo reproductivo, los machos de Capuchinos se parecen més, a nuestra vision, a las
hembras y jovenes de cada forma, y el pico adquiere tonalidades amarillentas y
rosaceas en vez de oscuras como en época reproductiva. Por ejemplo, grandes
bandadas de Capuchinos conteniendo S. ruficollis, S. hypochroma, y S. nigrorufa
observados durante Julio de 2008 en Vila Bela da Santissima Trindade en Mato
Grosso (Brasil) resultaban dificiles de identificar a nivel de especie por sus plumajes,
y en muchos casos parecia tratarse de adultos abandonando su plumaje de reposo.
Esto mismo ocurrié en bandadas numerosas con S. hypoxantha, S. hypochroma y S.
ruficollis observados en Octubre de 2006 en los pastizales cercanos a la ciudad de
Trinidad en Beni (Bolivia). También se han reportado plumajes de reposo en S.
minuta (Sharpe 1888), S. bouvreuil (Sharpe 1888, Sabel 1990, pero ver Lima 2008), S.
pileata (Blaauw 1919, Sick 1997, Lima 2008, obs. pers.), S. palustris (Sabel 1990,
obs. pers.) y S. melanogaster (Sick 1997). En los individuos mas viejos, las mudas a
plumaje eclipse parecen ir haciéndose menos obvias, cambiando sobre todo el color
del pico, pero poco el plumaje (Sabel 1990 para S. bouvreuil, H. Alvarenga in Lima

2008 para S. pileata). Durante el comienzo de la época reproductiva, en Octubre, en



los Esteros del Iberd en Corrientes (Argentina), se observan numerosos plumajes
transicionales de S. hypoxantha, S. palustris, S. hypochroma y S. cinnamomea,
consistentes con el patrén de adquisicion de color descripto mas arriba. Aunque
considero que este patron de adquisicion del plumaje se asocia con la maduracion
desde la juventud a la adultez del plumaje, es también muy posible que esta secuencia
de adquisicién de plumaje se repita cada vez que un individuo pasa de plumaje de
reposo a uno de actividad sexual (ver Sabel 1990: 143). Esta segunda opcion
explicaria la gran variabilidad de plumajes dentro de cada forma al comienzo de la
época reproductiva, cuando los machos estan en estadios distintos de re-adquisicion
del plumaje colorido. Ambas explicaciones no son mutuamente excluyentes, y en
conjunto parecen explicar una gran parte de la variacion encontrada.

Este patréon ontogenético de adquision de color en el plumaje de los
Capuchinos, apoya la idea de que los bloques de color definidos anteriormente
constituyen unidades naturales de desarrollo que pueden variar de manera
independiente, o sea, que los bloques de coloracidon constituyen modulos

ontogenéticos cuasi-independientes.

Presumibles hibridos naturales — En esta seccién presento datos nuevos, y una
compilacion de supuestos hibridos de Capuchinos ocurridos en la naturaleza
publicados previamente.

Lester Short considerd tres especimenes de Capuchinos como hibridos
mediante anotaciones en etiquetas de museo, pero estos datos no fueron publicados y
merecen descripcion, junto con un repaso de dos supuestos hibridos que fueron
publicados por él mismo (Short 1969).

- 8. ruficollis x S. hypoxantha (AMNH-798520, 5 Diciembre 1961, Ea. San

Luis del Palmar, Corrientes, Argentina): garganta color marrén oscuro, vientre

y rabadilla canela y resto de las partes dorsales gris (Figura M4). Culmen

expuesto 8,6mm, cuerda del ala 56mm, longitud de la cola 40mm, tarso

15,5mm.

- 8. ruficollis x §. hypochroma (AMNH-798522, 4 Noviembre 1961, Ea.

Rincon de Luna, Corrientes, Argentina): garganta color castafio-chocolate,

algunas manchas castafias algo mas suaves y varias manchas notablemente

mas suaves en el vientre, rabadilla rufo-oscura, nuca y manto pardo claras,



baja espalda y boina color gris (Figura M4). Medidas: culmen expuesto
7,85mm, cuerda del ala 50mm, longitud de la cola 35,5mm, tarso 14,5mm.

- S. hypoxantha x S. bouvreuil (AMNH-798521, 29 Octubre 1961, Ea.
Rincon de Luna, Corrientes, Argentina): garganta y cuellos canela claros y
manchas canelas en dorso y algo de canela insinuado en el vientre que es
mayormente palido (Figura M5). Medidas: culmen expuesto 7,85mm, cuerda
del ala 51mm, longitud de la cola 35mm, tarso 14,5mm.

- S. hypochroma x S. castaneiventris (ANSP-10472, fecha desconocida,
Sudamérica): mejillas y dorso grises salvo por una delgada rabadilla castaiia,
ventralmente castafio con delgados flancos grises (Figura M6). Medidas:
culmen expuesto 7,93mm, longitud de la cola 40,56mm, cuerda del ala
50,5mm, tarso 9,92mm (medido por Nathan Rice). Este especimen fue
considerado una nueva subespecie de S. castaneiventris por de Schauensee
(1952), quién no le asign6 nombre y la describi6 como “exactamente
intermedia entre S. castaneiventris Cabanis y S. hypochroma Todd” (p. 194),
suponiendo que vendria de una posible zona de contacto entre S. Aypochroma
y S. castaneiventris en la region del Guaporé. Es interesante que en este
trabajo, de Schauensee no utiliza una referencia directa a la hibridacion entre
ambas formas, aunque podria interpretarse que era esto lo que estaba
pensando. Posteriormente, este individuo fue explicitamente considerado un
hibrido entre S. castaneiventris 'y S. hypochroma por Short (1969).

- 8. castaneiventris x S. minuta (British Guiana Natural History Museum-119,
12 Diciembre 1953, Rio Abary, British Guiana, tipo de Sporophila
hypochroma rothi Sing 1960): mejillas y dorso grises un poco mas oscuros
que en S. hypochroma y parecidos a S. castaneiventris, vientre, flancos y
ancha rabadilla color castafio mucho mas claro que en S. hypochroma y un
poco mas claro que en S. castaneiventris. Medidas: culmen expuesto 8mm,
longitud de la cola 42mm, ala plana 51mm, tarso n/d (medidas tomadas de
Singh 1960). Este individuo originalmente descripto como S. hypochroma
rothi fue considerado un hibrido entre S. castaneiventris x S. minuta por Short
(1969) basado en la gran distancia geografica entre la Guyana y la distribucién
de cria de S. hypochroma, los caracteres morfolégicos y de colores; mientras
que tanto S. castaneiventris como S. minuta serian comunes en la region del

Rio Abary. Muy por el contrario, de Schauensee (1966), considero que la



existencia de S. hypochroma rothi justificaba la separacion de S. hypochroma

y S. castaneiventris como especies validas, dadas su supuesta superposicion

espacial, cambiando asi su postura previa (de Schauensee 1952) donde

consideraba a S. hypochroma como una subespecie de S. castaneiventris

(Tabla 1). El tipo de S. hypochroma rothi no pudo ser hallado en el museo, y

parece perdido (M. Braun in litt., D. Ascanio in litt.).

El gran Helmut Sick reporté los siguientes casos de hibridos naturales de
Capuchinos, pero sin proveer descripciones detalladas ni procedencia geografica (Sick
1963, 1997):

- 8. bouvreuil x S. lineola: sin detalles.

- S. bouvreuil x S. plumbea: con marcas intermedias entre S. bouvreuil y S.

plumbea (Sick 1963).

- S. pileata x S. lineola: con caracteres de S. pileata pero con una insinuacion

de blanco en la corona (Sick 1963).

- 8. pileata x S. plumbea: sin detalles.

Hibridos en cautiverio — Karl Sabel (1990) reporta los siguientes hibridos de
Capuchinos en cautiverio:
- 8. cinnamomea (macho) x S. ruficollis (hembra): sin detalles.
- 8. ruficollis (macho) x S. palustris (hembra): la hembra de S. palustris
construy6 un nido, copuld con el macho de S. ruficollis, pero no puso huevos.
- 8. palustris (macho) x S. ruficollis (hembra): no fueron descriptos en
detalle, aunque menciona que “no crecieron a tamafio normal” (pp. 140-141,
presumiblemente no llegaron a la adultez, dada la ambigiiedad de la frase en el
original en aleman).
- 8. palustris (macho) x S. ruficollis o S. hypoxantha (hembra): esta pareja
realizd dos puestas: una de dos huevos y otra de tres, criando exitosamente
cinco pichones. Los huevos puestos por la hembra de esta pareja fueron mas
chicos que otros huevos de hembras de S. ruficollis (15-16 x 11-12 mm, vs. 15
x 11 cdmo maximo), y de color mas claro (blancos ligeramente azulados con
pequefias manchitas entre marrones y negras). Los jovenes se desarrollaron
normalmente, y los dos machos tienen el lado ventral de un marrén rojizo un
poco mas brillante (que el macho S. palustris), pero con unas manchitas claras,

pero no blancas, en la region de la garganta. Esta descripcion de los machos



parece haber sido hecha luego de varios afios de vida de los machos producto
de la cruza: las cOpulas ocurrieron en 1979 y 1980, y en 1990 Sabel menciona
que los machitos ain viven. Aunque Sabel comienza la cria en cautiverio
pensando que la hembra es de S. ruficollis, ante los resultados de los machos
de la cruza menciona que es posible que la hembra haya sido en realidad una
S. hypoxantha, pues el negro no emerge en la garganta de estos machos. Tanto

el macho como la hembra eran provenientes de Argentina.

PLUMAJES DE HEMBRAS Y JUVENILES — Las hembras, al igual que los jévenes dentro
de su primer afio de vida, son indistinguibles entre las distintas formas de los
Capuchinos del Grupo ruficollis en base a inspeccidn visual, y responden a un disefio
comun de tonalidades pardas y pardo-amarillentas (Figuras 12-I3). Al menos en
algunas formas como S. cinnamomea y S. minuta, algunas hembras (presumiblemente
muy viejas) adquieren insinuaciones de caracteres secundarios masculinos en sus
plumajes: algunas plumas del cuerpo adquieren el color de los machos de la forma
correspondiente. Las hembras y jovenes de otras especies de Capuchinos son
identificables en base a sutiles diferencias de plumaje (Sabel 1990, Sick 1997, obs.
pers.), pero no profundizaremos en ellas en el presente trabajo.

En algunas formas de Capuchinos del Grupo ruficollis (como S. ruficollis y S.
palustris) y del Grupo D (como S. bouvreuil), los machos maduros pueden mantener
un plumaje similar al joven durante el periodo reproductivo, y presumiblemente
durante toda su vida. Este fendmeno de retencion de caracteres inmaduros en la
adultez se conoce como pedomorfosis, y se ha propuesto su existencia en varias

especies del género Sporophila (Areta 2009).



FIGURA M. Variacién de plumajes en S. ruficollis. A-C) Vistas ventral, lateral izquierda y
dorsal de una serie de especimenes ordenados de izquierda a derecha por intensidad
decreciente (AMNH), y D) vista ventral de series de especimenes ordenados de izquierda a
derecha por intensidad decreciente (AMNH), mostrando ausencia de patron geografico en la
variacioén primera linea: Tucumén (Argentina), segunda linea: Ea. Garabata, Ea. Rincon de
Luna (Corrientes, Argentina), tercera linea: Chaco y Santiago del Estero (Argentina), y cuarta
linea: Cordoba (Argentina).




FIGURA M2. Variacién de plumajes en S. hypoxantha. A-C) Vistas ventral, lateral izquierda y
dorsal de una serie de especimenes oscuros ordenados de izquierda a derecha por intensidad
decreciente (AMNH), y D-F) Vistas ventral, lateral izquierda y dorsal de una serie de
especimenes claros ordenados de izquierda a derecha por intensidad decreciente (AMNH).




FIGURA M3. Variacién de plumajes en S. hypochroma. A-C) Vistas ventral, lateral izquierda
y dorsal de dos especimenes (AMNH).




FIGURA M4. Presumibles hibridos naturales S. ruficollis x S. hypoxantha y S. ruficollis x S.
hypochroma segin Lester Short, y comparacién con machos de las supuestas formas
parentales. A-C) Vistas ventral, lateral izquierda y dorsal, de izquierda a derecha, de un
especimen macho adulto de S. ruficollis (AMNH), un especimen macho adulto de S.
hypoxantha (AMNH) y un macho presumiblemente hibrido de S. ruficollis x S. hypoxantha
(AMNH-798520), y D-F) vistas ventral, lateral izquierda y dorsal, de izquierda a derecha, de
un especimen macho adulto de S. Aypochroma (AMNH), un especimen macho adulto de S.
ruficollis (AMNH) y un macho presumiblemente hibrido de S. ruficollis x S. hypochroma
AMNH-798522).




FIGURA MS5. Presumible hibrido natural S. Aypoxantha x S. bouvreuil segin Lester Short, y
comparaciéon con machos de las supuestas formas parentales. A-C) Vistas ventral, lateral
izquierda y dorsal, de arriba hacia abajo/izquierda a derecha, de un especimen macho adulto
de S. bouvreuil (AMNH), un especimen macho adulto de S. hypoxantha (AMNH) y un macho
presumiblemente hibrido de S. hypoxantha x S. bouvreuil (AMNH-798521), y D-F) vistas
ventral, lateral izquierda y dorsal, de arriba hacia abajo/izquierda a derecha, de un especimen
macho adulto de S. pileata (AMNH), un especimen macho adulto de S. hypoxantha (AMNH)
un macho presumiblemente hibrido de S. hvpoxantha x S. bouvreuil (AMNH-798521).




FIGURA M6. Presumible hibrido natural S. hypochroma x S. castaneiventris segin Short
(1969), y comparacion con machos de las dos formas del Grupo A. A-C) Vistas ventral,
lateral derecha y dorsal, de un macho presumiblemente hibrido de S. hypochroma x 8.
castaneiventris (ANSP-10472), y D-F) vistas ventral, lateral derecha y dorsal, de arriba hacia
abajo, de un especimen macho adulto de S. melanogaster (AMNH), y un especimen macho
adulto de S. castaneiventris. Ver Figuras M3-M4 para comparacion con S. hvpochroma.




MORFOMETRIA

Los datos de morfologia obtenidos contribuyen poco a responder las preguntas
centrales de este estudio. Los Capuchinos son morfolégicamente homogéneos para las
variables consideradas, y aunque parecen existir diferencias en las medidas promedio
entre varias formas, los rangos se superponen de manera notable haciendo que las
medidas pierdan su poder diagndstico (Tabla 4). No realiz€ ningin andlisis estadistico
de significancia para evaluar las diferencias de las medias por considerarlos inutiles a
los fines de la evaluacion taxondémica (y de cualquier significado bioldgico en el
contexto de este estudio). Sin embargo, resulta interesante apreciar que las formas del
grupo A son similares entre si en sus medidas, las formas del grupo C son variables
pero no diagnosticables entre si, y la unica forma del grupo B y las formas del grupo

D son las mas pequefias en general (Tabla 4).



TABLA 4. Comparacién morfoldgica de tamafios de pico (culmen expuesto), ala (cuerda del
ala), cola (longitud de cola) y tarso (longitud del tarso) de machos de las formas de
Capuchinos reconocidas en este estudio. Para cada forma, las medidas se indican como

Bmmedinidesvin estandar En! [rangnl. Ver Agéndice 2 Bara esgecimenes examinados.

Culmen
_expuesto

S. castaneiventris

S. melanogaster
S. “xumanxu”

S. minuta

S. hypoxantha
S. "uruguaya"”
S. hypochroma

S. cinnamomea

S. ruficollis

L]

S. “caraguata
S. palustris
S." zelichi”
S. nigrorufa
S. bouvreuil

S. pileata

S. “andorinha’”

8,13+ 0,41 (31)
[7,15- 8,90]
8,21+0,25 (4)
[7,95-8,45]

7,90+0,51 (19)
[7-9]
7,99+0,49 (56)
[6,90-8,92]
8,03+0,18 (2)
[7,85-8,21]
7,96+2,84 (4)
[7,75-8,35]
8,42+0,44 (9)
[7,50-9,05]
8,15+0,11 (56)
[7,65-8,75]
8,47+0,30 (2)
[8,26—8,68]
8,39+0,34 (4)
[8,06-8,8]
8,00+0,00 (2)
[8-8]
7,95+0,07 (2)
[7,9-8]
7,64+0,44 (22)
[6,95-8,58]
7,89+0,47 (10)
[6,9-8,45]

Cuerda del ala

50,72+1,15 (32)
[47,5-57)
54,00+0,79 (5)
[53-55]

49,66+1,26 (19)
[46,5-51,5]
52,94+1,74 (56)
[51-56,5]
52,25+1,25 (2)
[51-53,5]
52,6+2,39 (4)
[50-55,77]
52,82+1,37 (9)
[50,95-54,45]
53,17+1,19 (67)
[50-55]
52,75+0,35 (2)
[52,5-53]
53,83+1,03 (5)
[52,58-54,86]
54,50+0,71 (2)
[54-55]
50,75+1,77 (2)
[49,5-52]
50,73+1,77 (24)
[44,5-53]
52,90+1,41 (10)
[51-55]

Longitud de
cola

37,171,771 (32)

[33,5-41]

38,10+1,14 (5)

[37-39,5]

38,34+2,93 (19)

[28-42]

38,36+1,93 (54)

[34,9-42]
37,2+2,83 (2)
[35-39]
41,00+6,89 (4)
[34,5-48,88]
37,25+0,87 (4)
(36-38)

38,37+1,78 (58)

[35-41,5]
37,50+1,41 (2)
[36,5-38,5]
43,57+4,38 (5)
[40,29-49,52]
36,50+0,71 (2)
[36-37]
36,00+2,83 (2)
[34-38]

35,67+£1,40 (23)

[34-38,5]

37,95+1,91 (10)

[35,541]

Longitud de
tarso
13,90+0,79 (30)
[12,5-15,5]
13,80+0,57 (5)
[13-14,5]

13,760,51 (19)
[13-15]
14,02+0,57 (54)
(12,5-15]
13,86+0,64 (2)
[13,22-14,5]
12,79+ 0,30 (3)
[12,57-13,00]
13,65+0,73 (9)
(12,60—14,35)
14,03+0,65 (64)
[12,5-15]
14,58+0,24 (2)
[14,41-14.75]
13,97+0,17 (3)
[13,8-14,14]
12,00+0,00 (2)
[12-12]

13,560,82 (20)
[12-15]
13,60+0,57 (10)
[12,5-14,5)




VOCALIZACIONES

“Resting one hot November noon in the scanty shade of a bush on the edge of one of the large marshes

which border the lower Uruguay, my ear caught the notes of a song...”
(Barrows 1883)

VOCALIZACIONES DE MACHOS — Analicé formalmente grabaciones de vocalizaciones
de 350 individuos machos de 15 de las 16 formas de Capuchinos reconocidas en este
estudio (Apéndice 2). El método utilizado permitié detectar variacion geografica
(regiolectos) y temporal (cronolectos) en las voces (tipos de notas) de algunas formas.
Los tipos de notas encontrados para cada forma, incluyendo los regiolectos y
cronolectos, pueden verse en las Figuras S1-829, y la frecuencia de cada nota en estas

mismas unidades, en la Tabla 5.

Generalidades y homologias — Las vocalizaciones de los Capuchinos pueden ser
divididas de manera mds o menos artificial en tres grandes grupos: introduccidn, canto
y llamados/notas sueltas.

Introduccion. En muchas formas fue posible delimitar una introduccion que
antecede al canto, mientras que en otras esto no fue posible. La introduccién no
parece diferir de manera radical de las otras notas del canto, salvo por dos
caracteristicas que parecen validar su separacion: a) en general tienen mayor volumen
y alcance que el canto, y b) son frecuentemente emitidas independientemente del
canto completo. Adicionalmente, es facil percibir que las introducciones son
homoélogas en las formas que las tienen, demostrando que la categoria tiene valor por
cuanto reconoce una estructura evolutiva.

Canto. La sucesion de notas complejas y estereotipadas emitidas en un orden
generalmente predecible constituyen el canto en los Capuchinos. En todas las formas
s¢ observan variaciones en la secuencia con que las notas son emitidas, y estas
variaciones parecen ser de naturaleza puramente intra-individual, ya que un mismo
individuo puede variar el orden de los elementos entre cantos sucesivos, aunque
generalmente utilice la secuencia tipica de la forma. El nimero de notas en cada
vocalizacion varia segun el grado de excitacion del individuo, hasta el punto en que
resulta dificil separar dos cantos entre si cuando estdn conectados sin solucién de
continuidad. Los nombres de las notas en las Figuras S1-S29 intentan reflejar el orden

en que son emitidas las vocalizaciones cuando los machos cantan de manera continua.



En las formas con cronolectos, fue posible reconocer notas homoélogas en diferentes
secciones de tiempo: las notas reconocidas en cronolectos previos, fueron halladas
también en cronolectos posteriores de forma modificada. Aunque no lo investigué
sistematicamente, algunas notas pudieron reconocerse de forma modificada en varias
formas, es decir, notas homologas existen en diferentes formas y dentro de una misma
forma, notas homologas existen en distintos regiolectos. Asi, por ejemplo, las notas a
(y b cuando b es una nota aspera) de S. hypochroma Corrientes (Figura S14-S15), S.
melanogaster (Figuras S2-S3), S. “xumanxu” (Figura S4), S. bouvreuil (Figura S24-
S25), S. pileata Guarani (Figura S27), S. pileata Sdo Paulo (Figuras S28-S29) y las
dos primeras notas de S. castaneiventris (Figura S1) resultarian homélogas, al igual
que las notas i-j de S. hypoxantha Brasil (Figuras S10-S11), i-j de S. “uruguaya”
Brasil (Figura S13), g de S. melanogaster (Figuras S2-S3) y g de S. “xumanxu”
(Figura S4), las notas k& de S. ruficollis Mesopotamia (Figura S19), k de S.
“caraguata’” (Figura S20), i de S. bouvreuil Sdo Paulo (Figura S24), k de S. bouvreuil
Bahia (Figura S25), g de S. hypoxantha Brasil (Figura S10), / de S. hypoxantha
Formosa (Figura S6), / de S. hypoxantha Corrientes (Figura S7), k de S. hypoxantha
Entre Rios (Figura S8), y n de S. palustris y S. “zelichi” (Figura S21) y las notas a, b,
y ¢ de S. hypoxantha Corrientes (Figura S7), S. “uruguaya’ Corrientes (Figura S12) y
de S. ruficollis Mesopotamia (Figura S19). Dentro de la forma S. bouvreuil, las notas
a, b,c,de,/f g h eidel regiolecto Bahia 2007 (Figura S24), son homdélogas a las
notas a, b, ¢, d, f, h, i, j, y k del regiolecto Sdo Paulo 2007 (Figura S25),
respectivamente; al igual que varias de las notas ya mencionadas anteriormente donde
las homologias se dan tanto entre formas como dentro de regiolectos y cronolectos de
una misma forma.

Llamados/notas aisladas. Los llamados y notas aisladas se encontraron tanto
formando parte del canto, como en forma aislada, y siguen el mismo patrén de

homologias que el descripto para los cantos anteriormente.

Tipos de notas por forma — A continuacién se presentan los mismos datos

sintetizados en las Figuras S1-S29 y de la Tabla 5 en forma redactada.

S. castaneiventris. Esta forma no fue estudiada en detalle en el campo. Las
grabaciones disponibles no permiten evaluar la existencia de variacion geografica, ni

la presencia de cronolectos (Figura S1).



S. melanogaster. No presenta regiolectos, y pude comparar grabaciones de dos
cronolectos 1979-1982 (Figura S2) y 2007-2009 (Figura S3). De las 19 notas
detectadas en el cronolecto 2007-2009, 12 pudieron ser vinculadas con sus homoélogas
en ¢l cronolecto 1979-1982, mientras que 7 fueron exclusivas de 2007-2009 y 4

exclusivas de 1979-1982 en el cual se detectaron un total de 16 notas.

S. “xumanxu”’. Las cuatro grabaciones disponibles de esta forma (Figura S4) son
indistinguibles de las grabaciones de S. melanogaster del cronolecto 2007-2009

(Figura S3), con la cual comparte las 13 notas que detecté.

S. minuta. Esta forma no fue estudiada en detalle a campo. Las grabaciones
disponibles sugieren la existencia de variacion geografica. No obtuve informacion que

permitiera evaluar la presencia de cronolectos (Figura S5).

S. hypoxantha. Esta form‘e-l presenta cuatro regiolectos: Formosa (Figura S6),
Corrientes (Figura S7), Entre Rios (Figura S8) y sudeste de Brasil (Figuras S10-S11);
y un quinto regiolecto sub-estudiado en Bolivia (Figura S9). Unicamente pudieron
compararse cronolectos dentro del regiolecto del sudeste de Brasil en 1971 (Figura
S10) y 2006-2009 (Figura S11). Todos los regiolectos tuvieron una introduccion. En
el regiolecto Formosa identifiqué 15 notas (Figura S6), en el regiolecto Corrientes 13
notas (Figura S7), en el regiolecto Entre Rios 15 notas (Figura S8), en el regiolecto
Bolivia 6 notas (Figura S9), y en el regiolecto Brasil 22 notas (Figuras S10-S11). De
las 22 notas reconocidas en el cronolecto del sudeste de Brasil 2006-2009, 17
pudieron ser reconocidas como homoélogas en el afio 1971, y lo mismo ocurrié con la

introducciodn.

S. “uruguaya’. Esta forma presenta dos regiolectos: Corrientes (Figura S12) y sudeste
de Brasil (Figura S13). El material disponible no permite comparar cronolectos. La
introduccion y las notas de esta forma fueron indistinguibles de las presentes en los
correspondientes regiolectos de S. hypoxantha: S. “uruguaya’ de Corrientes comparte
las 6 notas detectadas y la introduccion con el regiolecto de Corrientes de S.

hypoxantha (comparar Figuras S7 y S12), mientras que S. “uruguaya” del sudeste de



Brasil comparte las 19 notas detectadas y la introduccién con el regio(crono)lecto de

Brasil 2006-2009 de S. hypoxantha (comparar Figuras S11 y S13).

S. hypochroma. Esta forma presenta dos regiolectos: Corrientes (Figuras S14-S15) y
Bolivia (Figura S16). Dos cronolectos pudieron compararse en Corrientes: 1993
(Figura S14) y 2004-2008 (Figura S15). En el regiolecto Bolivia encontré una
introduccién y 17 notas (Figura S16), mientras que en el regio(crono)lecto Corrientes
encontré 27 notas y una introduccién en 2004-2008 (Figura S14), de las cuales 18
notas y la introduccién pudieron ser homologadas a las presentes en 1993 (Figura

S15). Ver Casos especiales mas abajo.

S. cinnamomea. Esta forma no presenta regiolectos, y pudieron compararse dos
cronolectos: 1991-1993 (Figura S17) y 2003-2007 (Figura S17). De las 11 notas
delimitadas para el cronolecto 2003-2007, encontré los precursores para 9 de ellas en

el cronolecto 1991-1993 (Figura S17).

S. ruficollis. Esta forma presenta dos regiolectos: Apolo-Madidi (Figura S18) y
Mesopotamia (Figura S19). No pudieron compararse cronolectos por falta de material
comparativo. En el regiolecto Apolo-Madidi identiqué una introduccion y 11 notas
(Figura S18), mientras que en el regiolecto Mesopotamia identifiqué una introduccion

y 19 notas (Figura S19).

S. “caraguata’. Las grabaciones de S. “caraguata” (Figura S20) son indistinguibles
de las de S. ruficollis: S. “caraguata” comparte las 19 notas y la introduccion con S.

ruficollis (comparar Figuras S19 y S20).

S. palustris. Esta forma no presenta regiolectos, pero pudieron compararse dos
cronolectos: 1991-1993 (Figura S21) y 2003-2007 (Figura S21). De las 15 notas
detectadas en 2003-2007, 11 pudieron trazarse a lo largo del tiempo a 1991-1993,
mientras que 4 fueron exclusivas de 2003-2007 y 3 fueron exclusivas de 1991-1993

que totalizé 14 notas.

S. “zelichi”. Las vocalizaciones de esta forma (Figura S21) fueron indistinguibles de

las de S. palustris (Figura S21), mostrando los mismos cambios a lo largo del tiempo



en ambas formas (cambios en tandem). En S. “zelichi” el cronolecto 1991-1993
comparte con S. palustris 1991-1993 sus 10 notas, mientras que 7 de estas notas
pueden ser trazadas a lo largo del tiempo hasta S. “zelichi” 2003-2007 que posee 13
notas, todas presentes también en S. palustris 2003-2007 (Figura S21). Tanto en S.
“zelichi” como en S. palustris, las tres notas exclusivas 1991-1993, no se encontraron

en 2003-2007 (Figura S21). Ver Casos especiales mas abajo.

S. nigrorufa. Presumiblemente no habria regiolectos de acuerdo a los datos obtenidos.
Pude comparar dos cronolectos: 1994 (Figura S22) y 2008 (Figura S23). Ya que las
grabaciones propias fueron obtenidas durante el invierno, fuera de época reproductiva,
no cuantifiqué el porcentaje de individuos que vocalizaban cada nota, focalizandome
en buscar notas homologas entre ambos cronolectos. Encontré 11 notas homodlogas

entre ambos (comparar Figuras S22 y S23).

S. bouvreuil. Dos regiolectos fueron encontrados en esta forma: Bahia (Figura S23) y
Sdo Paulo (Figura S24). En el regiolecto Bahia se hallaron 11 notas y una

introduccion (Figura S23), al igual que en el regiolecto Sdo Paulo (Figura S24).

S. pileata. Esta forma present6 tres regiolectos: Corrientes (Figura S26), Guarani
(Figura S27) y Sdo Paulo (Figuras S28-S29). Cada regiolecto, presentd dos
cronolectos: Corrientes 1997 (Figura S26) y 2005-2007 (Figura S26), Guarani 2002
(Figura S27) y 2005 (Figura S27), y S&o Paulo 1999 (Figura S28) y 2007 (Figura
S29). De los 13 elementos y la introduccién encontrados en Corrientes 2005-2007, 9
homoélogos fueron encontrados en Corrientes 1997 (Figura S26), pero no encontré la
introduccion. Las 7 notas derivadas del cronolecto Guarani 2005 y su introduccion,
fueron encontradas en su forma ancestral en el 2002 (Figura S27). El regiolecto
Guarani requiere de mas estudio para corroborar su existencia, dado el escaso niimero
de grabaciones analizadas. En el cronolecto Sdo Paulo 2007 encontré 17 notas y la
introduccién, y 13 notas pudieron rastrearse en el cronolecto 1999, pero no hallé

homoélogo para la introduccion.

S. “andorinha”. No obtuve grabaciones de esta forma.



Casos especiales — Tres de los 350 individuos grabados (0,86%), no encajan en el
patron general de vocalizaciones descripto, y se describen a continuacion.

Solamente encontré dos casos en que una forma con un canto propio
exclusivo, estaba vocalizando el canto de otra forma. En ambos casos, la forma fue S.
hypochroma. En el primer caso, un macho de S. hypochroma grabado en Octubre de
2009 en Ea. Rincén del Socorro (area del regiolecto Corrientes de S. hypochroma, ver
Figura S15) vocalizaba como S. cinnamomea (ver Figura S17). En el segundo caso,
un macho atribuido a S. Aypochroma grabado por M. Pearman en Febrero de 1992 en
Gualeguaychu vocalizaba como S. palustris (ver Figura S21). Durante este estudio
nunca registré individuos tipicos de S. hypochroma territoriales en Entre Rios, por lo
cual no poseo datos vocales comparativos.

En una sola ocasion se registr6 un posible morfo de color, vocalizando un
canto de otra especie distinta a la cual corresponderia: un macho de la forma S.
“zelichi” (posible morfo de S. palustris, ver Figura S21) grabado en Octubre de 2008
en los Esteros del Ibera (Corrientes) por S. Wasylyk y D. Almirén vocalizaba como S.
cinnamomea (ver Figura S17). Dos machos no territoriales de esta forma, que
fotografié (pero no grabé) en Octubre de 2009 cerca de Mercedes y en la Ea. Rincén

del Socorro (Corrientes), vocalizaban como S. palustris.

Superposicion espacial y sintopia de regiolectos — Los regiolectos de casi todas las
formas fueron alopatricos durante la época reproductiva, sin embargo, dados los
movimientos estacionales de los Capuchinos, es esperable su superposicion espacial
durante su migracion o en las dreas de invernada.

Unicamente encontré sintopia de regiolectos en S. hypoxantha (dos regiolectos
en dos éareas distintas). En Campo del Medio, Santa Fé (Argentina) encontré
coexistiendo en sintopia dos machos del regiolecto Formosa y uno del regiolecto
Entre Rios el 20 Febrero de 2006. Esta superposicién podria ser efimera, ya que las
aves del regiolecto Entre Rios se supone que migran por esta region, mientras que los
del regiolecto Formosa podrian reproducirse en esta area. Una pareja de S.
hypoxantha fue vista alimentando volantones en esta localidad, pero el macho no
vocalizd, y fue imposible por lo tanto asignarlo a algin regiolecto. El escaso tiempo
pasado en la zona no permite una respuesta sobre el significado de la sintopia de estos
tipos vocales, ni sobre el status migratorio de las aves en Campo del Medio. En la Ea.

La Marita, Entre Rios (Argentina), un Gnico individuo del regiolecto Formosa, fue



grabado realizando llamados el 12 de Diciembre de 2003, entre territorios de
individuos del regiolecto Entre Rios. No confirmé actividad reproductiva de este
macho en el drea netamente dominada por individuos del regiolecto Entre Rios. Estos
datos muestran que las barreras entre los regiolectos no son absolutas, sino que
podrian ser en cierto grado permeables.

Fuera de época reproductiva, también en S. hypoxantha, encontré
superposicion del regiolecto Bolivia con el regiolecto Entre Rios cerca de la ciudad de
Trinidad, Beni (Bolivia) (ver Distribucion geogrdfica y migracion — Voces y

migracion).

VOCALIZACIONES DE HEMBRAS — Nunca encontré hembras vocalizando el canto
complejo de los machos, sino solamente llamados aislados que no fueron analizados
en detalle. Sin embargo, en al menos algunas ocasiones en cautiverio, hembras de S.
hypoxantha (M. Repenning in litt.) o hembras viejas en S. minuta (R. Restall in litt.),
pueden esporadicamente emitir cantos como los de los machos. Una evaluacion
preliminar de sus voces, muestra elementos diagnosticos forma-especificos en las
notas de las hembras, con diferencias del mismo tenor que las presentes en los machos

(Areta & Repenning datos sin publicar).

VOCALIZACIONES DE JOVENES — Obtuve grabaciones de canto pldstico de jévenes de
S. hypoxantha, S. ruficollis y S. cinnamomea, durante la época reproductiva, en los
cuales se repetian en forma desordenada y repetitiva elementos similares a los del
canto de los adultos de la forma respectiva. También obtuve grabaciones de canto

plastico de individuos jovenes de S. nigrorufa fuera de época reproductiva.



FIGURA S1. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila castaneiventris. A) Canto
(CM2, Careiro do Castanho), B) Nota (CM2, Careiro do Castanho), C) Nota (CM2, Careiro
do Castanho), y D) Nota (CM2, Careiro do Castanho). Ver Tabla § para frecuencia de
presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S2. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila melanogaster 1979-1982.
A) Intro (11, S8o Francisco de Paula), B) Canto (TP12, Sdo Francisco de Paula), C) Canto
(TP12, Sdo Francisco de Paula), D) Canto (FS11, Sdo Francisco de Paula), E) Nota (FS11,
Sao Francisco de Paula), F) Nota (TP12, Sdo Francisco de Paula), G) Nota (TP12, Sao
Francisco de Paula), y H) Nota (TP12, S&o Francisco de Paula). Ver Tabla S para frecuencia
de presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S3. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila melanogaster 2007-2009.
A) Intro (2, S8o Joaquim/Lages), B) Intro (10, Fazenda Socorro), C) Canto (7, Coxilha Rica),
D) Canto (9, Coxilha Rica), E) Canto (9, Coxilha Rica), F) Nota (7, Coxilha Rica), G) Nota
(5, Coxilha Rica), H) Nota (10, Fazenda Socorro), I) Nota (9, Coxilha Rica) y J) Nota (7,
Coxilha Rica). Ver Tabla 5 para frecuencia de presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S4. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila “xumanxu”. A) Canto
(MR1, Coxilha Rica), B) Nota (MR1, Coxilha Rica), y C) Nota (MR1, Coxilha Rica). Ver
Tabla S para frecuencia de presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S5. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila minuta. A) Canto (PAS7,
Caracas), B) Canto (PAS19, Caracas), C) Canto (PASI, Caracas), y D) Canto (EM2I,
Aeropuerto Tocumun). Ver Tabla 5 para frecuencia de presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S6. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila hypoxantha (regiolecto
Formosa). A) Intro (47, Ea. El Bagual), B) Intro (52, Ea. El Bagual), C) Canto (47, Ea. El
Bagual), D) Canto (52, Ea. El Bagual), E) Canto (52, Ea. El Bagual), F) Nota (50, Ea. El
Bagual), G) Nota (50, Ea. El Bagual), H) Nota (50, Ea. El Bagual), 1) Nota (50, Ea. El
Bagual), y J) Nota (56, Ea. El Bagual). Ver Tabla 5 para frecuencia de presencia de cada nota
en la forma.
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FIGURA S7. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila hypoxantha (regiolecto
Corrientes). A) Intro (14, Mercedes), B) Intro (17, Colonia Pellegrini), C) Intro (24, Ea.
Rincén del Socorro), D) Intro (24, Ea. Rincon del Socorro), E) Canto (25, Ea. Rincén del
Socorro), F) Canto (14, Mercedes), G) Canto (27, Ea. Rincén del Socorro), y H) Nota (20, Ea.
Rincén del Socorro). Ver Tabla 5 para frecuencia de presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S8. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila hypoxantha (regiolecto
Entre Rios). A) Intro (32, Ea. La Marita), B) Intro (32, Ea. La Marita), C) Intro (33, Ea. La
Marita), D) Intro (38, Campo del Medio), E) Canto (32, Ea. La Marita), F) Canto (33, Ea. La
Marita), G) Canto (38, Campo del Medio), H) Nota (32, Ea. La Marita), I) Nota (32, Ea. La
Marita), J) Nota (35, Ea. La Marita), y K) Nota (38, Campo del Medio). Ver Tabla 5 para
frecuencia de presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA §9. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila hypoxantha (regiolecto
Bolivia). A) Intro (SM68, Trinidad), B) Intro (SM68, Trinidad), C) Intro (SM68, Trinidad),
D) Intro (SM68, Trinidad), E) Canto parcial (SM69, Trinidad), y F) Canto parcial (SM69,
Trinidad). Ver Tabla 5 para frecuencia de presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S10. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila hypoxantha 1971
(regiolecto SE Brasil). A) Intro (PAS123, Guacho), B) Intro (PAS125, Guacho), C) Canto
(PAS124, Guacho), D) Canto (PAS125, Guacho), E) Canto (PAS124, Guacho), F) Nota
(PAS124, Guacho), y G) Nota (PAS123, Guacho). Ver Tabla 5 para frecuencia de presencia
de cada nota en la forma.
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FIGURA S11. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila hypoxantha 2006-2009
(regiolecto SE Brasil). A) Intro (MR115, Capdo Alto), B) Intro (MR 101, Coxilha Rica), C)
Intro (MR119), D) Intro (82, Fazenda Socorro), E) Canto (MR115, Capdo Alto), F) Canto
(MR116, Capio Alto), G) Canto (MR117, Cap3o Alto), H) Nota (MR115, Capdo Alto), 1)
Nota (MR115, Capio Alto), J) Nota (MR116, Capao Alto), K) Nota (MR116, Capdo Alto), y
L) Nota (MR106, Faz Chapaddo-Rio das Perdizes). Ver Tabla 5 para frecuencia de presencia
de cada nota en la forma.
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FIGURA S12. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila “uruguaya” 2009
(regiolecto Corrientes). A) Intro (2, Ea. Rincén del Socorro), B) Canto (2, Ea. Rincon del
Socorro), C) Canto (2, Ea. Rincén del Socorro), y D) Nota (2, Ea. Rincén del Socorro). Ver
Tabla 5 para frecuencia de presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S13. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila ‘“‘uruguaya” 2009
(regiolecto SE Brasil). A) Intro (MR, Coxilha Rica), B) Canto (MRI, Coxilha Rica), C)
Canto (MR1, Coxilha Rica), D) Canto (MR1, Coxilha Rica), E) Nota (MR 1, Coxilha Rica), y
F) Nota (MR1, Coxilha Rica). Ver Tabla 5 para frecuencia de presencia de cada nota en la

forma.
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FIGURA S14. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila hypochroma 1993
(regiolecto Corrientes). A) Intro (AJ18, Esteros del Ibera), B) Intro (AJ19, Esteros del Ibera),
C) Canto parcial (AJ19, Esteros del Iberd), D) Canto parcial Intro (AJ19, Esteros del 1ber4),
E) Nota (AJ19, Esteros del lberd), F) Nota (AJ19, Esteros del Ibera), G) Nota (AJ19, Esteros
del Iberd), H) Nota (AJ19, Esteros del Iberd), y 1) Nota (AJ19, Esteros del Ibera). Ver Tabla 5
para frecuencia de presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S15. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila hypochroma 2004-2008
(regiolecto Corrientes). A) Intro (16, Campo del Medio), B) Intro (7, Cnia. Pellegrini), C)
Intro (11, Ea. Rincén del Socorro), D) Canto (16, Campo del Medio), E) Canto (25, Vila Bela
da Santissima Trindade), F) Canto (13, Ea. Rincén del Socorro), G) Nota (9, Ea. Rinc6n del
Socorro), H) Nota (11, Ea. Rincén del Socorro), 1) Nota (11, Ea. Rincén del Socorro), J) Nota
(13, Ea. Rincon del Socorro), K) Nota (12, Ea. Rincon del Socorro), L) Nota (13, Ea. Rincén
del Socorro) y M) Nota (16, Campo del Medio). Ver Tabla S para frecuencia de presencia de
cada nota en la forma.
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FIGURA S16. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila hypochroma 2009
(regiolecto Bolivia). A) Intro (QV27, Ea. Capart), B) Intro (QV26, Ea. Capara), C) Canto
(QV27, Ea. Caparu), D) Canto (QV27, Ea. Capart), E) Nota (QV26, Ea. Caparu), F) Nota
(QV27, Ea. Capart), G) Nota (QV27, Ea. Caparu), y H) Nota (QV27, Ea. Caparu). Ver Tabla
5 para frecuencia de presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S17. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila cinnamomea (tomado de
Areta 2008). A) Inicio y porcién media del canto y llamado de S. cinnamomea en 2003-2007
mostrando delimitacion de tipos de notas; canto (5, Rinc6én del Socorro) y llamado (5, Rincén
del Socorro), B) Inicio y porcién media del canto y llamado en 1991-1993 (arriba, AJ21,
Mercedes), y en 2003-2007 (abajo, 5, Rincén del Socorro), C) Llamado en 2003-2007 (14,
Lorenzo Geyres). Homologias inferidas se describen mediante el uso de un apoéstrofe (),
signo de pregunta (?) denota dudas respecto a la homologia. Ver Tabla 5 para frecuencia de
presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S18. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila ruficollis 2003 (regiolecto
Alto Madidi). A) Intro (BH89, Alto Madidi), B) Intro (BH90, Alto Madidi), C) Intro (BH91,
Alto Madidi), D) Canto (BH89, Alto Madidi), E) Nota (BH88, Alto Madidi), F) Nota (BH88,
Alto Madidi), y G) Nota (BH88, Alto Madidi). Ver Tabla § para frecuencia de presencia de

cada nota en la forma.
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FIGURA S19. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila ruficollis. A)
Introduccion con dos notas (6, Arroyo Baru), B) Introduccion con tres notas (34,
Gualeguaychu), C) Canto (34, Gualeguaychu), D) Canto (11, San Salvador), E) Canto (6,
Arroyo Baru), F) Llamado descendente (34, Gualeguaycht), G) Llamado plano (34,
Gualeguaychi), H) Llamado plano (6, Arroyo Baru). Ver Tabla 5 para frecuencia de
presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S20. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila “caraguata’. A) Intro
con dos notas (1, Las Piedras), B) Introduccion con tres notas (1, Las Piedras), C) Canto (2,
Ibicuy), D) Canto (3, Gualeguaychu), E) Canto (1, Las Piedras), F) Llamado descendente (3,
Gualeguaychu), G) Llamado descendente (1, Las Piedras-5), H) Llamado plano (2, Ibicuy).
Ver Tabla 5 para frecuencia de presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S21. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila palustris y S. zelichi
(tomado de Areta 2008). A) Canto completo y llamado de S. palustris en 2003-2007
mostrando delimitacion de tipos de notas; canto (10, Ea. Rincén del Socorro) y llamado (5,
Ea. Rincon del Socorro), B) Inicio y porcion media del canto en 1991-1993 de S. palustris
(arriba, AJ30, Mercedes) y S. zelichi (abajo, MP3, Gualeguaychu), C) Porcién media y final
del canto en 1991-1993 de S. palustris (arriba, MP32, Gualeguaych() y S. zelichi (abajo,
MP3, Gualeguaychu), D) Cantos completos en 2003-2007 de S. palustris (arriba, 10, Rincon
del Socorro) y S. zelichi (abajo, 2, Rincon del Socorro), E) Llamados en 2003-2007 de S.
palustris (arriba, 5, Rincén del Socorro) y S. zelichi (abajo, 2, Rincén del Socorro).
Homologias inferidas se describen mediante el uso de un apdstrofe (°). Las notas 1, 2, 3,y
notas con apostrofe sélo fueron registradas durante los 1990°s tempranos, y no en mis
grabaciones de 2003-2007. Ver Tabla 5 para frecuencia de presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S22. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila nigrorufa 1994. A) Canto
parcial (SM2, Flor d’Oro), y B) Notas (SM2, Flor d’Oro). Ver Tabla 5 (sélo indica presencia
de cada nota en la forma).
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FIGURA S23. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila nigrorufa 2008. A) Canto
parcial (4, Vila Bela da Santissima Trindade), B) Canto parcial (5, Vila Bela da Santissima
Trindade), C) Nota (8, Vila Bela da Santissima Trindade) y D) Notas (5, Vila Bela da
Santissima Trindade). Ver Tabla 5 (sélo indica presencia de cada nota en la forma).
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FIGURA S24. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila bouvreuil 2007
(regiolecto Bahia). A) Intro (5, Boa Nova), B) Canto (5, Boa Nova), y C) Canto (5, Boa
Nova). Ver Tabla 5 para frecuencia de presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S25. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila bouvreuil 2007
(regiolecto Sdo Paulo). A) Intro (2, Taiagupeba), B) Intro (3, Taiagupeba), C) Canto (2,
Taiagupeba), D) Canto (2, Taiagupeba), E) Canto (3, Taiagupeba), F) Nota (4, Taiagupeba), y
G) Nota (4, Taiagupeba). Ver Tabla S para frecuencia de presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S26. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila pileata 2005-2007 y 1997
(Corrientes). A) Intro 2005-2007 (4, Rinc6n Santa Marfa), B) Canto 2005-2007 (1, 4, Rincén
Santa Maria), C) Canto 2005-2007 (3, Rincén Santa Maria), y D) Canto 1997 (12, Ea. San
Juan Poriahu). Ver Tabla S para frecuencia de presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S27. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila pileata 2002 y 2005
(Guarani). A) Intro 2005 (6, Campo San Juan), B) Intro 2005 (6, Campo San Juan), C) Intro
2002 (RF11, Ea. La Yegrefia), D) Intro 2002 (RF11, Ea. La Yegrefia), E) Canto 2005 (6,
Campo San Juan), y F) Canto 2002 (RF11, Ea. La Yegrefia). Ver Tabla 5 para frecuencia de
presencia de cada nota en la forma.
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FIGURA S28. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila pileata 1999 (Sdo Paulo).
A) Canto (CM 14, Serra da Canastra), y B) Nota (CM 14, Serra da Canastra). Ver Tabla 5 para
frecuencia de presencia de cada nota en la forma.

8

1 2 3 4 5 6 7 8
pileata (Sao Paulo) 1999

Frecuencia (kHz)

o N A O OO N . O

Tiempo (s)



FIGURA S29. Sonogramas mostrando vocalizaciones de Sporophila pileata 2007 (Sdo Paulo).
A) Intro (7, Estag@o Ecologica Itirapina), B) Intro (10, Estagdo Ecolégica Itirapina), C) Canto
(7, Estagdo Ecolégica Itirapina), D) Canto (7, Estagdo Ecolédgica ltirapina), E) Canto (10,
Estagdo Ecol6gica Itirapina), F) Nota (7, Estagdo Ecolégica Itirapina), y G) Nota (10, Estagdo
Ecoldgica Itirapina), y H) Nota (7, Estagdo Ecoldgica Itirapina). Ver Tabla 5 para frecuencia
de presencia de cada nota en la forma.
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USO DE HABITAT

“Our little Finch is too fond of the open marsh, the society of the Wood Ibis and Courlan,
and the rustling of the knife-edged giant-grass, to be found far from such haunts,

and so long as he swells his snowy throat only in such company he need fear little from man”

(Barrows 1883)

“Elle nidifie sur de petits arbustes ‘chafiarcillos’
qui se trouvent par-ci par-la dans les champs élevées et secs”

(Hartert & Venturi 1909)

Obtuve datos de uso de hébitat para 441 territorios de 12 de las 16 formas de
Capuchinos reconocidas en este estudio. El método relativamente simple de obtencion
de datos demostro ser efectivo para evaluar la existencia de preferencia de habitat por
las distintas formas de Capuchinos estudiados. Algunos de los hébitats mas
caracteristicos definidos se muestran en la Figura H1 (ver Materiales y métodos). Los
resultados generales de la evaluacion del uso de habitat pueden verse en la Figura H2,
y la cantidad de datos por localidad en el Apéndice 3.

Las poblaciones alopatricas de las formas mas ampliamente distribuidas
presentaron variacion geografica en sus habitats reproductivos preferidos, dificultando
la utilizacién de un criterio uniforme simplista de asignacion de un habitat preferido
para cada forma. Fuera de la temporada reproductiva, los datos recopilados y datos
nuevos obtenidos demuestran que las formas no se segregan en habitats distintos en

esta etapa de su ciclo anual.

USO DE HABITAT (TERRITORIALIDAD Y CRIA) — A continuacién se presentan los
mismos datos de la Figura H2 y el Apéndice 3 en forma redactada, y se desglosan por

regiolecto.

S. castaneiventris. No obtuve datos de campo propios sobre el uso de hébitat de esta
especie. La literatura lo reporta como una especie poco exigente en cuanto a
requerimientos de habitat, encontrandose en pastizales naturales, matorrales, islas
amazonicas, bordes de bosque y zonas antropizadas (ver Borges & Macédo 2001,

Hilty 2003, 20035, Restall et al. 2006).



S. melanogaster. Esta forma tipica de los ambientes anegados de los Campos de Cima
da Serra en el SE de Brasil, utilizdé dos tipos de ambiente: pantanos (75%, n = 14) y
bafiados de altura (25%, n =2). En un estudio especifico de esta forma, Repenning et
al. (in prep.) registran territorios en estos mismos ambientes: pantanos (94,6%, n =

125) y bafiados de altura (5,3%, n = 7).

S. “xumanxu’”’. Esta forma resulta indistinguible de S. melanogaster en uso de habitat:

pantanos (75%, n = 3) y bafiados de altura (25%, n = 1) (datos de Repenning et al. in
prep.).

S. minuta. Obtuve datos circunstanciales (no cuantificados) de uso de habitat de esta
forma, en varios tipos de pastizales y savanas de Venezuela. Dada la variabilidad
geografica en su morfologia y su amplia distribucion, es esperable encontrar variacion
geografica en el uso de héabitat. La literatura la reporta como una forma pléstica en uso
de habitat (e.g., Hilty 2003, Restall et al. 2006).

S. hypoxantha. Esta forma mostré una gran variacion geografica en preferencia de
habitat: cada regiolecto mostré patrones de uso de habitat distintos. El regiolecto
Entre Rios prefirid flechillares (82%, n = 18), y utilizé6 también pastizales himedos
(18%, n = 4). En el regiolecto Corrientes, la asociacion de S. hypoxantha por
pastizales arbustivos es muy fuerte (89%, n = 32), aunque algunos individuos fueron
registrados en pastizales humedos (11%, n = 4). El regiolecto Formosa prefirio
campos altos (72%, n = 18) y utilizd en menor medida campos bajos (28%, n = 7). El
regiolecto SE Brasil utilizé en menor medida los pastizales serranos (41%, n = 39) y
mayormente los bafiados de altura (59%, n = 56), aunque sin llegar a tener un
ambiente preferido (i.e., 65% de registros, ver Materiales y métodos). El regiolecto de
tierras bajas de Bolivia no fue estudiado a fondo, pero es posible que su ambiente de
cria se encuentre en los Llanos de Moxos, y en otras areas bajas del este de Bolivia

(Q. Vidéz in litt.).

S. “uruguaya”. Las cinco observaciones de la forma en la naturaleza ocurrieron en
pastizales arbustivos (100%, n = 2) en el regiolecto de Corrientes, en pastizales
serranos (100%, n = 2) en el regiolecto del SE de Brasil y en los campos altos (100%,

n = 1) en el regiolecto Formosa; utilizando los mismos ambientes preferidos de S.



hypoxantha, y en areas donde estaba presente solamente esta forma. En total, los
pastizales arbustivos abarcan el 20%, los pastizales serranos el 40% y los campos

altos el 20% de los datos conocidos.

S. hypochroma. El regiolecto Corrientes de S. hypochroma fue el unico presente en
pastizales altos (55%, n = 16) y utiliz6 también pastizales himedos (45%, n = 13),
pero no encontré una preferencia clara por ninguno de estos dos habitats. No obtuve
datos de uso de habitat para el regiolecto de Bolivia, que parece criar en los Llanos de
Moxos (Q. Vidéz in litt.), ni tampoco encontré individuos reproductivos en Entre Rios

ni Buenos Aires (ver Distribucion geogrdfica y migracion).

S. cinnamomea. Esta forma mostr6 una clara preferencia por pastizales ondulados
(73,5%, n = 25), pero también se la hall6 en menor proporcion en otros dos

ambientes; caraguatal-cardal (11,7%, n =4) y pastizales himedos (14,7%, n = 5).

S. ruficollis. La gran mayoria de los registros de machos territoriales del regiolecto
Entre Rios (74,5%, n = 82) correspondieron al ambiente de Caraguatal-Cardal. Una
escasa proporcion de individuos fue encontrada en otros ambientes: pastizales
ondulados (7,3%, n = 8), cultivos (7,3%, n = 8) y pastizales de Paspalum/Spartina
(10,9%, n = 12) (exclusivamente en la provincia de Buenos Aires). El regiolecto Alto
Madidi utilizaria las savanas caracteristicas del area para reproducir, pero los datos no

fueron cuantificados.

S. “caraguata” La totalidad de los machos territoriales reportados de esta forma
corresponden al ambiente de Caraguatal-Cardal (n = 12), y fueron hallados en areas

con territorios de S. ruficollis.

S. palustris. Todos los registros (100%, n = 43) de machos territoriales fueron

realizados en el ambiente definido como pastizal humedo/baiiado.

S. zelichi. Todos los registros (100%, n = 12) de machos territoriales fueron realizados

en el ambiente definido como pastizal himedo/bafiado.



S. nigrorufa. Tipica de los pastizales del cerrado del oeste en Mato Grosso del E de
Bolivia y SO de Brasil. No obtuve datos de machos territoriales, pero observé
numerosos grupos invernales integrando bandos monoespecificos y mixtos presentes

en estos ambientes.

S. bouvreuil. El regiolecto Sdo Paulo utilizé cerrados semihiimedos dominados por
Andropogon (100 %, n = 9) y el regiolecto Bahia bafiados en Caatinga (100%, n = 4).
En general, S. bouvreuil prefiriridé cerrados semihimedos dominados por Andropogon

(69%, n = 9) y en menor medida los bafiados en Caatinga (31%, n = 4).

S. pileata. Todos los miembros del regiolecto Corrientes (100%, n = 8) y del
regiolecto Guarani (100%, n = 2), fueron encontrados en campos dominados por
Andropogon, mientras que todos los miembros del regiolecto Sdo Paulo utilizaron
cerrados semihimedos dominados por Andropogon (100%, n = 4). En general, el
habitat preferido de S. pileata fueron campos dominados por Andropogon (71%, n =
10), y en menor medida los cerrados semihumedos dominados por Andropogon (29%.,

n=4).

S. “andorinha’ No obtuve datos de esta forma.

USO DE HABITAT (MIGRACION E INVERNADA) — Los bandos mixtos de migracién e
invernada no responden a un claro patrén de segregacidon por formas, sino que indican
mas bien lo contrario: durante los desplazamientos y durante el invierno las formas se
juntan para forrajear, descansar y desplazarse. Por ejemplo, bandos mixtos en
migracion e invernada han sido reportados en ambientes de Cerrado en el Beni en
Bolivia (Mitchell 1997:. S. hypochroma, S. hypoxantha, S. ruficollis,), en el PN
Kempff Mercado, Santa Cruz, Bolivia (Pierce-Higgins 2006: S. hypochroma, S.
hypoxantha, S. ruficollis, S. nigrorufa), y en Vila Bela da Santissima Trindade en
Brasil (Kirwan & Areta 2009: S. nigrorufa, S. hypochroma, S. hypoxantha, S.
ruficollis, S. plumbea, S. collaris, S. leucoptera bicolor), en los campos sujos del
Pantanal de Nhecolandia, Mato Grosso do Sul, Brasil (Cestari 2006: S. collaris, S.
lineola, S. caerulescens, S. nigricollis, S. hypoxantha, S. hypochroma, S. cinnamomea,
S. ruficollis, S. palustris, S. nigrorufa, S. bouvreuil [;0 pileata?]), en los llanos de

Moxos cerca de Trinidad, Beni, Bolivia (obs. pers.: S. hypochroma, S. hypoxantha, S.



ruficollis), y varios bandos mixtos de paso en los pastizales mesopotdmicos y en los
campos del sur de Misiones (Argentina) y en los pastizales de Neembuct en Paraguay
(ver mds detalles en Migracion, desplazamientos y agregaciones). Los datos indican
que, durante el invierno, fuera de la época reproductiva, y en migracion, las formas de
Capuchinos mas australes se congregan en habitats con influencia del Cerrado y en los
pastizales del Beni, al igual que la mayoria de los individuos migrantes de Capuchinos

en general (Silva 1999, ver mas referencias en Tabla 6).

USO DE HABITAT (FORRAJEO) — Los Capuchinos forrajean muy a menudo en grupos
coespecificos o multiespecificos y pueden volar grandes distancias sobre habitats no
propicios en busqueda de parches con semillas donde alimentarse (obs. pers.). Por
esto, los datos obtenidos en bandadas de forrajeo pueden no ser representativos del
ambiente preferido para las actividades reproductivas en los Capuchinos.

Deben distinguirse por lo menos tres asociaciones de individuos y formas de
Capuchinos para la alimentacion: a) bandadas mixtas o monoespecificas de invernada,
b) bandadas mixtas o monoespecificas migratorias, y c¢) bandadas mixtas o
monoespecificas constituidas en su mayoria por individuos que poseen su territorio
reproductivo pero que confluyen en un sector de alimentacion con abundancia de
semillas.

Ademas de las semillas que parecen constituir la mayor parte de su dieta, he
observado a todas las especies de Capuchinos del Grupo ruficollis estudiadas atrapar
pequefios insectos mediante vuelos eldsticos y tomar artropodos diminutos de las
espigas y tallos de diversas gramineas. Durante sus movimientos migratorios, las
bandadas mixtas pueden alimentarse en menor medida de semillas directamente en el
suelo, para paliar la falta de semillas en los tallos, aunque este recurso parece ser
utilizado poco, y no seria capaz de sustentar a los Capuchinos durante mucho tiempo
ni de garantizarles la reproduccion. Asimismo, durante el invierno, los bandos mixtos
pueden alimentarse de flores, brotes de bambues y elementos desconocidos en el suelo
(Mitchell 1997), presumiblemente como respuesta ante la escasez de semillas en los
tallos en pie. Por lo tanto, ademés de ser esencialmente granivoros especializados en
comer semillas del tallo en pie, son en menor medida granivoros de suelo,

insectivoros aéreos e insectivoros de sustrato.



FIGURA H1. Muestra de algunos habitats tipicos de Capuchinos. De izquierda a derecha y de

arriba hacia abajo: pastizal himedo/bafiado con S. palustris, cerrado del oeste, caraguatal con

S. ruficollis, pastizal de Andropogon con S. bouvreuil, pastizal serrano, y pastizal arbustivo
J.1. Areta).
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DISTRIBUCION GEOGRAFICA & MIGRACION

“Geralmente apenas se nota que uma espécie [...] aparece para nidificar
em uma dada regido e depois some, tomando rumo desconhecido”
(Sick 1997)

“Vive en sociedades no muy numerosas, y @ veces incorporadas con otras especies,
corriendo los lugares bariados y sus inmediaciones, donde sin esquivez busca la semilla de las

espadarias, posdndose en sus varillas y en las de otras plantas y matorralitos baxos”
(Azara 1802)

DISTRIBUCION GEOGRAFICA

DETALLES POR FORMA — Las Figuras D1-D16 muestran los mapas distribucionales
tentativos de todas las formas reconocidas. Los rangos de cria son mas fidedignos que
aquellos invernales, que son basicamente inferidos debido a su ausencia de otras areas
durante la época no-reproductiva (ver Vocalizaciones y migracion para detalles sobre

los escasos datos de la procedencia de los migrantes en distintas regiones).

REGISTROS DISTRIBUCIONALES A CONFIRMAR — Existen reportes distribucionales
recientes de por lo menos tres formas que no pudieron ser corroborados en este

estudio, y requieren confirmacion.

S. hypochroma. Varios machos han sido reportados criando en inmediaciones de
Saladillo, Buenos Aires, Argentina (Figura D7). Sin embargo, el individuo cuya
fotografia fue publicada (Figura 1 en Roda & Loépez-Lanis 2008) no muestra
caracteres diagnosticos de S. hypochroma. El especimen colectado (MACN-68727),

no pudo ser examinado.

S. nigrorufa. Un macho erratico, color naranja brillante, con boina negra y espalda
negruzca con manchas pardas, fotografiado en Enero de 2008 en el PN Lihue-Calel,
La Pampa, Argentina fue identificado como S. nigrorufa (Giller 2008, Figura D13),
pero podria también tratarse de un plumaje intermedio de S. bouvreuil (ver Kirwan &

Areta 2009, Tabla 6).



S. bouvreuil. Un macho erratico, color castafio oscuro con boina negra fotografiado el
4 de Enero de 2008, 23 km al norte de Mercedes, Corrientes, Argentina, (C. Figuerero
y A. Parera in litt., Chebez 2009, Figura D14) podria tratarse de un individuo erratico
excepcionalmente oscuro de S. bouvreuil (aunque su color excede el color de los
machos mas oscuros conocidos en esta forma, ver Lima 2008), de un macho de S.
cinnamomea con melanismo, o de un S. pileata con eritrismo. Algunos registros de S.
bouvreuil muy al este de su distribucion de cria en Brasil no cuentan con evidencia

que los apoye (Lima 2008) y aqui son considerados a confirmar (Figura D14).

PATRONES BIOGEOGRAFICOS GENERALES — La superposicion y comparacion de las
distribuciones de las formas, permite proponer la existencia de distintos patrones
biogeograficos segun las formas consideradas y el enfoque aplicado. Basicamente

pueden observarse los siguientes patrones generales:

a) Formas del litoral mesopotamico de Argentina, Paraguay, Uruguay y este de
Brasil (S. palustris, S. zelichi, S. cinnamomea, S. caraguata, S. “uruguaya’, S.
melanogaster, S. “xumanxu’ y S. pileata)

b) Formas ampliamente distribuidas con poblaciones alopatricas en nucleos
disyuntos en el centro-sur de Sudamérica (S. hypoxantha y S. ruficollis)

c¢) Formas con poblaciones de cria locales alopatricas en pequeiios nudcleos
disyuntos en el Este y Oeste del centro-sur de Sudamérica (S. hypochroma)

d) Formas del este-noreste de Sudamérica (S. bouvreuil)

e) Formas amazdnicas (S. castaneiventris)

f) Formas distribuidas esencialmente al norte del Amazonas (S. minuta)

g) Pares de especies presumiblemente hermanas con alopatria esencialmente
Oeste/Este respectivamente (S. castaneiventris | S. melanogaster, S. nigrorufa

/' 8. bouvreuil, S. hypochroma(Q) / S. cinnamomea).



MIGRACION, DESPLAZAMIENTOS & AGREGACIONES

Una sintesis de los tipos de movimientos migratorios hallados para todas las formas
de Capuchinos en base a bibliografia, especimenes de museo y trabajo de campo
propio, se encuentra en la Tabla 6. En términos generales, el area de invernada de
todas las formas migradoras de larga distancia se encuentra en la region del Cerrado.
La existencia de regiolectos, permite descomponer a las formas en subpoblaciones
diagnosticables, y abre el juego para intentar comprender en qué sectores, dentro del
Cerrado y biomas adyacentes, invernan las diferentes poblaciones de Capuchinos. Los
datos aqui presentados son rudimentarios, y reflejan el desconocimiento existente (y

preexistente) de las migraciones y dreas de invernada en los Capuchinos.

BANDOS MIXTOS MIGRATORIOS — Durante la migracion, los Capuchinos se desplazan
en bandadas interespecificas junto a otros Sporophila. Estas bandadas se forman tanto
durante la migracién hacia las 4reas de cria, como desde las &reas de cria hacia las
areas de invernada (ver Uso de ﬁdbimr).

Para el Grupo ruficollis, se han registrado bandadas migratorias constituidas
por varias especies sobre todo a lo largo de los ejes fluviales de los rios Parand y
Uruguay. Asi, se han registrado bandadas compuestas por S. palustris, S. ruficollis, S.
cinnamomea y S. hypochroma en Noviembre, en Campo Prate al borde del rio
Uruguay (sur de la provincia de Misiones, Argentina, A. Bodrati in litt.), grandes
bandadas de mas de cien individuos con S. cinnamomea, S. palustris, S. hypoxantha,
S. ruficollis, S. pileata, S. caerulescens y S. collaris en Neembucu (Paraguay) en
primavera/verano, bandadas con S. palustris, S. ruficollis, S. cinnamomea, S.
hypochroma y S. hypoxantha sobre el rio Paraguay (Paraguay, J. Klavins com. pers.)
en primavera/verano y bandadas de unos 60 individuos con S. hypoxantha, S.
hypochroma, S. cinnamomea, S. ruficollis, S. palustris, S. “zelichi”, y S. caerulescens
en los Esteros del Iberd (Corrientes, Argentina, obs.pers.) particularmente en Octubre.
Existen varias menciones de bandos mixtos numerosos en la literatura (Mitchell 1997,

Sick 1997, Cestari 2006, Kirwan & Areta 2009, Codesido & Fraga 2009).

AGRUPAMIENTOS INVERNALES/NO REPRODUCTIVOS — Tanto las formas migrantes
como las residentes pasan el invierno en grandes grupos sociales. Aunque no se

desplacen grandes distancias, los Capuchinos residentes abandonan su



comportamiento territorial fuera de la temporada reproductiva y se congregan en
grandes bandadas post-reproductivas. Las poblaciones residentes de S. hypoxantha en
El Bagual (Formosa, Argentina) se congregan en grandes bandadas monoespecificas
(A. Di Gidcomo com. pers.), las poblaciones aparentemente residentes del Beni
(Bolivia) también se congregan en grupos de hasta 200 individuos de dos formas (S.
hypoxantha y S. hypochroma) durante la época no reproductiva, a los que se suman
individuos migrantes de S. hypoxantha y S. ruficollis (obs. pers., ver Voces y
migracion). Las poblaciones de S. nigrorufa se concentran formando grandes
agrupamientos locales monoespecificos en el Mato Grosso (Brasil), a los que se
suman individuos migratorios de otras formas como S. ruficollis y S. hypochroma

(obs. pers., ver Areta & Kirwan 2009).

VOCES Y MIGRACION — Para tres formas con regiolectos (S. ruficollis, S. hypoxantha
y S. hypochroma) fue posible, a partir de sus vocalizaciones, determinar grosso modo
la procedencia geografica de origen de los individuos invernando en dos localidades
(Trinidad y Vila Bela da Santissima Trindade) y un estado de Brasil (Minas Gerais).
El 26 de Octubre de 2006 grabé un bando mixto de Capuchinos en las savanas del
Beni, cerca de la ciudad de Trinidad (Beni, Bolivia) compuesto al menos de S.
ruficollis, S. hypoxantha 'y S. hypochroma, y con unos 200 individuos de Sporophila.
Dentro de la grabacion pude reconocer un numero indeterminado de individuos
vocalizando como S. ruficollis del regiolecto de la Mesopotamia (Figura S19). Este
mismo dia, y a escasos metros de la grabacion anterior, grabé un macho de S.
hypoxantha cantando como el regiolecto Entre Rios (Figura S8), el individuo volé
junto con otros dos individuos pardos al igual que él, y no pude observar con detalle
ninguna caracteristica diagnéstica. También pude grabar un nimero indefinido de
machos cantando como S. Aypoxantha del regiolecto Bolivia (Figura S9). Finalmente,
dentro del mismo bando, pude grabar individuos de S. Aypochroma que criarian en
esta area, vocalizando como los machos del regiolecto de Bolivia (Figura S16) que
fueron grabados fuera de época reproductiva de Lomas de Arena (Santa Cruz, Brasil).
El 16 de Junio de 2008 grabé un macho de S. ruficollis, en Campos do Encanto, cerca
de Vila Bela da Santissima Trindade (Mato Grosso, Brasil) vocalizando también
como S. ruficollis del regiolecto de la Mesopotamia (Figura S19). Este macho tenia la
capucha gris, la garganta con algunas pocas plumitas oscuras, pico con mandibula

amarillenta, espalda pardo-grisicea y vientre crema claro, y pudo ser identificado



como S. ruficollis basado en su voz y también en su plumaje. Este mismo dia, y en la
misma localidad, grabé un macho de S. hypochroma vocalizando como el regiolecto
Corrientes (Figura S15), su plumaje mostraba todo el dorso color pardo claro, y
apenas unas suaves plumas rojizas emergian en el vientre y garganta de color crema
claro, haciendo imposible la identificacion del individuo estrictamente basados en
plumaje. Varios machos de S. hypoxantha invernando en una localidad de Minas
Gerais (Brasil) correspondian al regiolecto de Brasil (M. Repenning, in litt.).

Estos datos son los primeros en demostrar un nexo directo entre localidades de
cria y localidades de invernada en los Capuchinos, demostrando que poblaciones de
distintos regiolectos invernan en dreas distintas; y resultan de crucial importancia para
comprender la diferenciacién evolutiva de los Capuchinos en vinculo a sus rutas

migratorias.

POLIMORFISMO MIGRATORIO — Las formas de distribucidn restringida, S. palustris,
S. “zelichi”, S. cinnamomea, y S. melanogaster, son migradoras de larga distancia. En
cambio, la también restringida S. nigrorufa parece realizar movimientos locales de
pequeiia escala o0 a lo sumo algunos individuos se alejarian a media distancia del 4rea
de cria.

Algunas formas fueron polimorficas en su comportamiento migratorio: dentro
de una misma forma algunas poblaciones fueron migratorias de larga distancia, otras
de media distancia y otras residentes (Tabla 6). En Argentina la mayor parte de las
poblaciones de Capuchinos son migradoras, sin embargo, la poblacidn del regiolecto
Formosa de S. hypoxantha en la Reserva Ecologica El Bagual, Formosa, Argentina, es
residente, y presumiblemente también lo serian otras poblaciones de esa region,
aunque al menos algunos individuos del regiolecto Formosa se desplazan hasta Entre
Rios ocasionalmente (ver Vocalizaciones - Superposicion espacial y sintopia de
regiolectos) (Tabla 6). En Bolivia, la regién del Beni alberga tanto a poblaciones
residentes o migrantes regionales del regiolecto Bolivia de S. hypoxantha, como a
individuos migratorios de larga distancia del regiolecto Entre Rios de S. hypoxantha.
Estos mismos patrones ocurririan con los individuos de S. “wruguaya”, en los
regiolectos en los que ha sido registrada (Tabla 6). Por otro lado, S. ruficollis tendria
una poblacion residente en las savanas bolivianas de Apolo-Madidi (B. Hennessey in
litt.), mientras que los individuos/poblaciones del regiolecto Entre Rios

(presumiblemente junto a S. “caraguata’) utilizarian al menos el cerrado de Vila Bela



de Santissima Trindade para invernar (Tabla 6). Los individuos/poblaciones de S.
hypochroma del regiolecto Corrientes migrarian al menos hacia este mismo cerrado,
mientras que las poblaciones del regiolecto Bolivia que criarian en los Llanos de
Moxos (Beni) parecen ser migradores de media distancia hacia Lomas de Arena
(Santa Cruz), o incluso realizar pequefios movimientos locales dentro de su 4rea de
residencia (Tabla 6).

Algunas formas polimérficas como S. bouvreuil parecerian ser esencialmente
residentes en su distribucion, realizando movimientos locales de invernada, aunque no
pueden descartarse desplazamientos de mayor magnitud, y en otras como S. pileata la
falta de datos de vocalizaciones de individuos invernando, no permite precisar las
distancias migratorias de las poblaciones del norte ni precisar con detalle las de las
poblaciones del sur (Tabla 6). En otras formas como S. castaneiventris parecen existir
todos los tipos de movimientos, mientras que migraciones de larga distancia no han
sido reportadas para S. minuta (Tabla 6).

Finalmente, dos machos de identificacion dudosa fotografiados en Argentina,
podrian indicar la existencia de individuos errantes de S. nigrorufa y de S. bouvreuil

(Tabla 6, ver Registros distribucionales a confirmar).

TIEMPOS DE LA MIGRACION EN EL GRUPO RUFICOLLIS — A escala geografica, cada
forma parece ir desprendiéndose de las bandadas migratorias a medida que estas van
pasando por zonas que poseen el ambiente preferido por cada una, ocupando asi su
ambiente preferido y presumiblemente también obedeciendo al regiolecto
correspondiente.

La ola migratoria de avance de Capuchinos se desplaza de norte a sur en el
litoral mesopotamico argentino. El patrén de llegada a cada localidad se vincula
directamente con su latitud. En Corrientes, todas las formas reconocidas pueden
observarse frecuentemente a partir de la segunda mitad de Octubre, en Entre Rios a
partir de la segunda mitad de Noviembre y en Buenos Aires a partir de principios de
Diciembre (obs. pers., M. Zelich in Narosky 1973, Pearman & Abadie 1995, Roda &
Lopez-Lanas 2008). Estos tiempos de llegada diferenciales, también inciden en que la
primera reproduccion sea mas tardia a medida que nos desplazamos hacia el sur. Estas
formas crian entre Octubre y Marzo, y la gran mayoria de los individuos abandonan la
region para la tercera semana de Marzo, y ya no quedan individuos para inicios de
Abril.



TENACIDAD AL SITIO DE CRiA — Si bien no he obtenido datos precisos en base a
anillado de individuos sobre la persistencia en el uso de un territorio o de un sector
geografico pequefio, mis observaciones sugieren que los machos de Capuchinos
parecen tener una tendencia a frecuentar las mismas 4reas a lo largo de varios afios
(obs. pers., M. Zelich com. pers.). Dos resultados apoyan esta idea: 1) el hallazgo, (en
todas las formas del Grupo ruficollis), de distintos machos, cada uno delimitando un
mismo territorio en temporadas reproductivas diferentes (i.e., presumiblemente el
mismo macho), y 2) el descubrimiento de regiolectos relativamente cercanos
geograficamente, en formas como S. hypoxantha, provee evidencia indirecta de la

tenacidad a una region acotada por parte de los individuos de los distintos regiolectos.



FIGURAS D1-D4. Distribucion geogréfica de los Capuchinos del Grupo A y Grupo B,
numerados de izquierda a derecha y de arriba hacia abajo. Tonos oscuros: areas de cria, tonos
claros: areas de migracion/invernada.

a0 oW GO IW 4000 BO0'OW G0 0OW Lt e 1)

1°UrTN

WOTN

10°00s
10°CFS

W0'00S

WS

EOROCS

50 7S

S. castaneiventris S. minuta

BOMUW 50TTOW SOETW BO-UC'WW S0 00W 40O

WM
g ahiaiin

WS
0TS

IN'T0S

S0CHS

50008

S. melanogaster S. "xumanxu”



FIGURAS D5-D8. Distribucion geografica de los Capuchinos del Grupo C con garganta del
mismo color que el vientre, numerados de izquierda a derecha y de arriba hacia abajo. Tonos
oscuros: dreas de cria, tonos claros: 4dreas de migracion/invernada, reborde negro: registro
dudoso.

B0'OW BOTTW 40w BOOW BOGTW 40~ YOwW

100N

10°0'C's
1G°0C's

WCES

e [

&10'0"S
5008

S. hypoxantha S. "uruguaya”

BOTRTW BOFUWE 4z ooy SOy SOOIV qGOW

100N
100N

10°0¢'S
15°0'F'S

WPEOS

MO0

50UYS

S. hypochroma S. cinnamomea



FIGURAS D9-D12. Distribucién geografica de los Capuchinos del Grupo C con garganta de
distinto color que el vientre, numerados de izquierda a derecha y de arriba hacia abajo. Tonos
oscuros: dreas de cria, tonos claros: 4reas de migracion/invernada.
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FIGURAS D13-D16. Distribucién geografica de los Capuchinos del Grupo D, numerados de
izquierda a derecha y de arriba hacia abajo. Tonos oscuros: dreas de cria, tonos claros: dreas
de migracion/invernada, reborde negro: registro dudoso, signo de pregunta: distribucion
supuesta.
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TABLA 6. Movimientos estacionales en todas las formas de Capuchinos. El circulo con centro
blanco y bordes gruesos (@) indica migracion para cada forma, el circulo con centro negro y
bordes delgados (®) indica migracién para cada regiolecto. Ver Distribucion geogrdfica y

mfsra{*frin Rara mas detalles, g Figuras D1-D16 Eara distribuciones Eengréﬁcas agrnximadas.

Tipo de movimiento

Forma Larga Media Residente / F“Eﬂtes+
distancia / distancia / Local
Inter-regional  Intra-regional
S. castaneiventris (o] o] (o] 14,24.28
S.melanogaster o] 1,3,25,27,29,35
S. “xumanxu’ (o] 22
S. minuta (o] (o] 23,2428
S. hypoxantha o O O 1,9,20,26,27,35
Bolivia ® ® 1,32
Formosa ® ® 1,12
Corrientes ® 1
Entre Rios ® ]
SE Brasil ® 3,22
S. “uruguaya” o) A X 1,22
Formosa JAOX, 1
Corrientes ® |
SE Brasil ® 22
S. hypochroma (o (o) o 8.9.10,17,20,21,25,28,29
Corrientes ® 1,21
Bolivia ® ® 9,32
S. cinnamomea (o 1,2,25,27,35,36
S. ruficollis o] o 6,9,11,15, 20,26,27
Mesopotamia ® 1, 19
Apolo-Madidi ® 13
S. “caraguata” 0 1
S. palustris 0 2,3,6,21,25,33,35
S. “zelichi” o) 1,2,4,7,21,31
S. nigrorufa* (o) 0 1,5,6,8,9,15,20,25,30,32,34
S. bouvreuil** .07 (o] 16,29
Bahia . ©? ® 16
Sdo Paulo ,©7? O, 16
S. pileata (o Q7 1,3,16
Corrientes ® 1
Guarani ® |
Sao Paulo JACK, 16,18
S. “andorinha’’ ,©? é@ ? _ 1 _
4+ 1 =J.1 Areta obs. pers., 2= Areta 2008 3 = Belton 1985, 4 = Bencke 2004, 5 = BirdLife Intl. 2000, 2009, 6 = Cestari 2006, 7
= Clay & Field 2004, 8 = Collar et al. 1992, 9 = Davis 1993, 10 = Davis 1995 in Mitchell 1997, 11 = Davis 1996 in Mitchell

1997, 12 = Di Giacomo 2005, 13 = B. Hennessey in litt., 14 = Hilty 2003, 15 = Kirwan & Areta 2009, 16 = Lima 2008, 17 =
Mitchell 1997, 18 = Motta-Junior et al. 2008, 19 = Nores ¢ Yzurieta 1980, 20 = Pearce-Higgins 2006, 21 = Pearman & Abadie
1995, 22 = M. Repenning in litt., 23 = R. Restall in litt.. 24 = Restall et al. 2006, 25 = Ridgely & Tudor 1989, 26 = Roda &
Lopez-Lanuas 2008, 27 = Sick 1997, 28 = Silva 1999, 29 = Silveira 1998, 30 = Silveira & d'Horta 2002, 31 = Stotz et al. 1996, 32
= Q. Vidoz in litt., 33 = Vaz Ferreira & Gerzenstein 1961, 34 = Willis & Oniki 1990, 35 = Willis 2004, 36 = Zelich in Narosky
1973,

* Una fotografia de un macho tomada en Enero de 2008 en el PN Lihue-Calel, Argentina fue atribuida a esta especie (Guller
2008, pero ver Kirwan & Areta 2009 y Distribucién geogrdfica v migracion).

% * Las poblaciones Amazonicas, de regiolecto desconocido, serian parcialmente migratorias (Lima 2008). Una fotografia de un
macho tomada en Enero de 2008 23 km al norte de Mercedes, Corrientes, Argentina, (C. Figuerero y A. Parera in hitt.), ha sido
atribuida a esta forma (Chebez 2009, pero ver Distribucion geogrdfica y migracion).



DISCUSION
(3

“Obviously, few, if any, remain to be discovered, but due to the very limited distribution of some of the
species, it is not impossible that one or two still remain to be found in some remote and isolated area
suitable to their needs” (de Schauensee 1952)

SISTEMATICA Y TAXONOMfA — De acuerdo con el concepto de reconocimiento de
especie (RSC), el proceso de especiacion estar4d completo, y dos especies seran tales,
cuando no compartan un sistema de fertilizacién comun. El aislamiento reproductivo
entre dos especies cualquiera es considerado un coproducto (o efecto incidental,
Williams 1966) de la adaptacion del SMRS a un nuevo ambiente. Los plumajes y las
vocalizaciones de las aves suelen poseer caracteristicas de disefio que facilitan su
transmision en el habitat en el cual son utilizados (Endler & Théry 1996, Morton
1975, Slabbekoorn & Smith 2002). En estos casos, la colonizaciéon de un nuevo
ambiente generard nuevos desafios a un sistema de sefializacion para la atraccion de
los miembros de una pareja, y gste sistema deberd acomodarse a las nuevas exigencias
del ambiente (Paterson 1980, 1985, 1986). Si dos ambientes difieren lo suficiente en
sus propiedades acusticas y visuales, es esperable entonces que los SMRS cambien de
acuerdo a con estos. Alternativamente, si dos ambientes no difieren lo suficiente en
sus propiedades acusticas y visuales, los SMRS pueden cambiar por otros factores
indirectamente relacionados al hdébitat, como por ejemplo preferencias de
apareamiento de los miembros de la misma poblacién dentro de un habitat nuevo. En
este trabajo, considero que las vocalizaciones, el uso de habitat en simpatria, y en
menor medida los plumajes, proveen elementos de juicio para evaluar si una forma de
Capuchino es una especie de reconocimiento.

En los Capuchinos, existen tres patrones claros de relacion morfologia —
habitat — voces: a) formas diagnosticables morfologicamente que utilizan un mismo
habitat y vocalizan igual (morfos), b) formas diagnosticables morfolégicamente que
utilizan habitats distintos y vocalizan distinto (especies), y c¢) poblaciones no
diagnosticables morfoldgicamente que utilizan habitats distintos y vocalizan distinto
(regiolectos). Estos patrones son consistentes con dos secuencias de cambio distintas
en la evolucion de los elementos del SMRS (ver Modelo de

diversificacion/especiacion). De las 16 formas de Capuchinos consideradas en este



estudio, 11 deben ser reconocidas como especies plenas, mientras que 5 de ellas
parecen ser morfos de algunas de las especies reconocidas. La Tabla 7 resume los
resultados y la evaluacion final del status taxondmico de todas las formas de
Capuchinos consideradas en este estudio, de acuerdo a las predicciones en la Tabla 3
(ver Base hipotético-deductiva y evaluacion de limites de especie).

En dos formas, S. hypochroma y S. “zelichi”, se detectaron anomalias. Las
poblaciones de S. hypochroma de la region Mesopotdmica constituyen una excepcion
al patrédn general observado: no poseen un habitat exclusivo preferido pero fueron las
Unicas que utilizaron los pastizales altos, y aunque la mayoria de los individuos tienen
una vocalizacidén exclusiva, en al menos un caso un individuo de S. hypochroma
vocalizd como S. cinnamomea y otro individuo vocalizd como S. palustris. Sin
embargo, los datos disponibles de uso de habitat, vocalizaciones y abundancia,
apoyan la idea de que S. hypochroma es una especie buena, distinta de S. palustris y
S. cinnamomea (ver Tabla 1 y Pearman & Abadie 1995). El trabajo de Areta (2008)
reporta a S. “zelichi” como un posible morfo de S. palustris, y este trabajo corrobora
esa conclusién: de seis individuos de S. “zelichi”, cinco vocalizaron como .
palustris, mientras que un Unico individuo vocalizé como S. cinnamomea, y todos los
machos territoriales ocurriecron en ambientes tipicos de S. palustris. Tres
explicaciones mutuamente excluyentes pueden explicar la asociacién andmala
(err6nea?) entre voz y plumaje en estos individuos: a) se trata de casos de hibridacion
entre las formas involucradas, b) se trata de individuos que aprendieron
accidentalmente el canto a partir de una forma que no es la paterna, y ¢) se trata de
individuos que son morfos de la forma como la cual vocalizan. La evidencia
disponible sugiere que la explicacion b) es la mas plausible (ver Hibridos y
variabilidad 'y Vocalizaciones).

Las formas no previamente descriptas S. “caraguata”, S. “uruguaya’ 'y S.
“xumanxu’ deben ser consideradas como morfos raros de S. ruficollis, S. hypoxantha
y S. melanogaster respectivamente ya que son indistinguibles en el uso de hébitat y en
sus vocalizaciones de estas formas. Asimismo, su abundancia es tan baja durante la
época reproductiva, que no responden al patrén habitual de abundancia de las formas
aqui consideradas especies (ver Uso de habitat y Tabla 7). No pude obtener datos de
uso de habitat ni vocalizaciones de la forma S. “andorinha”, pero su morfologia

predice que deberia coexistir y reproducirse en ambientes con S. pileata, vocalizar



como S. pileata, y existir en bajos nimeros (redundando en bajas densidades), tal
como ocurre con los otros morfos de espalda con el mismo color que el vientre.

Estos resultados demuestran que es un error considerar que una morfologia
diagnosticable, representa inmediatamente una especie distinta en términos biologicos
en el grupo de los Capuchinos. Aunque sus plumajes son diagnésticos, los datos de
uso de habitat y vocalizaciones, junto a su superposicion geografica y a sus bajisimas
densidades/abundancias, demuestran que S. ‘“xumanxu”, S. “wuruguaya”, S.
“caraguata”, S. ‘“‘zelichi”, (y S. “andorinha’) no deben ser considerados especies
distintas, y la evidencia disponible es consistente con considerarlos morfos de color de
S. melanogaster, S. hypoxantha, S. ruficollis, S. palustris (y S. pileata),
respectivamente.

Una hipétesis alternativa, seria considerar a las formas escasas como el
producto de raros eventos de hibridacion, con las formas resultantes adquiriendo la
preferencia de habitat y las vocalizaciones de su padre. Dada la naturaleza modular de
los bloques de plumaje en los Capuchinos (ver Patron iterativo y proceso iterativo), y
el desconocimiento de los patrones de herencia de plumaje, es interesante destacar
que, en principio, se puede especular proponiendo diversas hipétesis a priori
razonables sobre el origen por hibridacion de practicamente cualquier forma a partir
de otras formas conocidas. Loégicamente, la hibridacion estara limitada
jerarquicamente por 1) la superposicién de las distribuciones geograficas de cria de
las formas, 2) la segregaciéon de habitat de las formas simpatricas y 3) las
caracteristicas de plumaje y vocalizaciones (y las preferencias por ellas) de cada
forma (ver Barreras reproductivas entre formas).

Para formas actualmente simpadtricas, es posible proponer, por ejemplo, que S.
“zelichi” es a) el producto de la cruza de S. cinnamomea con S. palustris (aunque no
hay evidencia, ver Areta 2008), o b) el resultado de la hibridacion entre S. palustris y
S. “caraguata” (pese a sus marcadas diferencias de h4bitat: bafiados y caraguatal-
cardal seco, respectivamente), igualmente S. “caraguata” podria ser el producto de a)
una cruza S. ruficollis con S. cinnamomea o b) hibridacidén de S. ruficollis con S.
“zelichi” (aunque hemos mostrado que las formas tienden a segregarse
ecolégicamente y difieren en sus vocalizaciones). También es posible proponer que S.
“andorinha” es el producto de una cruza S. pileata X S. bouvreuil en sus escasas areas

de superposicion (aunque no se ha comprobado sintopia reproductiva de estas formas,



ver Lima 2008), y se pueden proponer numerosas hipotesis mas a partir de las
restantes formas.

Para formas actualmente alopdtricas es posible hipotetizar eventos historicos
ad-hoc de hibridacion por una antigua superposicion de las areas de cria o por eventos
accidentales, por ejemplo S. hypochroma pudo haber hibridizado con S. bouvreuil
dando origen a S. cinnamomea, o alternativamente S. cinnamomea pudo haber
hibridizado con S. pileata dando origen a S. bouvreuil, o incluso S. bouvreuil pudo
haber hibridizado con S. hypoxantha para dar origen a S. “uruguaya”, y asi ad
infinitum.

La forma S. “xumanxu”, y dos de los tres regiolectos de S. Aypoxantha con S.
“uruguaya” (Formosa y SE de Brasil), aparecen en zonas donde no se reproduce
ninguna forma de espalda coloreada y por lo tanto refutaria la hipotesis de su origen
por hibridacién de una forma de espalda coloreada con otra de espalda gris (el
regiolecto Corrientes de S. “wruguaya’ aparece geograficamente en zonas de cria de
S. cinnamomea, y apoya la hipdtesis de morfo al cantar como S. hypoxantha). Si bien
esta alopatria de cria de los machos hace muy improbable su origen por hibridacion,
es posible dar un paso mas alla, y proponer dos hipdtesis ad hoc para salvarla de la
refutacion, donde a) una hembra de alguna forma de espalda coloreada (virtualmente
imposible de identificar en el campo) reproduzca esporadicamente (o haya
reproducido) en estas areas, o que b) algin macho o poblaciones de machos de
espalda coloreada haya reproducido antiguamente en estas dareas, generando los
patrones de plumaje observados. Para casi cualquier forma es posible proponer una
hipdtesis de origen por hibridacion ad-hoc, ain cuando no hay evidencia de historia
natural ni biogeografia actual que las apoye. Estas hipétesis son dificiles de someter a
prueba por dos motivos: 1) algunas hipdtesis histéricas pueden no dejar rastros
univocos de su ocurrencia pasada (Cleland 2001, Turner 2005), y 2) las formas del
Grupo ruficollis son indistinguibles genéticamente y por lo tanto, al no poder
identificarse las unidades parentales no se puede reconocer una mezcla de ambas en
los supuestos hibridos (ver Hibridacion y evolucion).

En sintesis: aunque un origen hibrido para las formas que aqui son
consideradas morfos no ha sido refutado definitivamente, no existen tampoco datos
que lo sustenten, pero si existe un cimulo importante de evidencia directa e indirecta
en contra de la hipdtesis de hibridacién y a favor de la hipotesis de morfos de color

(ver Hibridos y variacion, Vocalizaciones, y La especie no todo es).



Limites de los sistemas de reconocimiento — Las vocalizaciones y la
preferencia de hdbitat reproductivo de cada forma siguen un patrébn comun de
variacién: diferencias en simpatria entre formas (con sus morfos respectivos), y
diferencias dentro de formas en alopatria. El polimorfismo, y la variacion geografica
en hébitats preferidos y voces pone de relevancia preguntas cruciales para el concepto
de reconocimiento de especie: ;dentro de qué limites de variacion los elementos de un
SMRS siguen dando como producto un mismo SMRS y no otro? O dicho de otra
forma: ;cual es la plasticidad dentro de un SMRS?, o sea, ;hasta qué punto las
diferencias de vocalizaciones y habitat en alopatria, dentro de una misma forma,
deben ser interpretadas como ocurriendo dentro de una misma especie y no entre dos
especies? Y andlogamente: jhasta qué punto dos morfos se reconocen como parte de
una misma especie? /cudles son las principales caracteristicas morfoldgicas
involucradas en el reconocimiento especifico? ;Son realmente los cambios
ambientales responsables de los cambios en los SMRS? ;O es acaso el entorno
reproductivo inmediato mdas importante en ejercer presion sobre el SMRS que la
presion de los diferentes habitats sobre los sistemas de sefializacion? Algunas

respuestas a estas preguntas son tratadas en Modelo de diversificacion/especiacion.

Otros conceptos de especie — El concepto bioldgico de especie (Mayr 1963,
concepto de aislamiento sensu Paterson 1985) permitiria reconocer las mismas
especies que €l RSC. Un concepto puramente morfologico de especie (Cain 1954),
reconoceria todas las formas como especies distintas, ya que son diagnosticables en
sus plumajes. Las distintas versiones del concepto filogenético de especie se verian
quizés en la disyuntiva entre reconocer una unica especie (basados en la falta de
holofilia por la reciente historia evolutiva compartida de sus genes, Donoghue 1985) o
en reconocer varias especies (basados en los distintos grados de diagnosticabilidad por
la historia evolutiva separada de los plumajes y voces, Cracraft 1983). Sea como sea,
ningun concepto de especie con sentido biologico permite describir cabalmente el
fenomeno de los Capuchinos sin aniquilar lo que es esencial (ver La especie no todo

es).



Tratamiento taxonémico — Los nombres expresamente propuestos para
denotar entidades infrasubespecificas, no estan disponibles segun las leyes del Codigo
Internacional de Nomenclatura Zoologica (CINZ), y tales nombres quedan exluidos
del ‘grupo de la especie’ y no son regulados por el CINZ (CINZ 1999, ver Art. 45.6
para mas detalles). Ya que considero a S. “xumanxu”, S. “uruguaya”, S. “caraguata’,
S. “zelichi” y S. “andorinha” como morfos de color de S. melanogaster, S.
hypoxantha, S. ruficollis, S. palustris y S. pileata, respectivamente, y no los considero
ni hibridos, ni subespecies, ni especies distintas, estas formas no requieren validacion
bajo las reglas de la CINZ. Formalmente deben tomar el nombre del morfo ya
nombrado: S. Aypoxantha incluye por lo tanto a S. “wruguaya’, y asi sucesivamente.
Sin embargo, informalmente, recomiendo utilizar los nombres de los morfos raros
entre comillas para referirse a ellos, tal como he procedido en este trabajo. Aunque
pueda resultar paraddjico, este proceder cumple con el mandato del CINZ, y por lo
tanto, constituye un tratamiento formal taxonémico adecuado del tema. Estos casos
muestran las limitaciones de la nomenclatura Linneana para acomodar variacién
bioldgica significativa en una categoria taxondmica formal sin pérdida de informacion
esencial (ver La especie no todo es).

El CINZ no prohibe la aplicacion de nombres formales especificos a los
hibridos naturales (CINZ 1999), sin embargo, si eventualmente se corroborara la
hipdtesis de que los aparentes morfos de espalda coloreada son en realidad hibridos,
no parece una alternativa razonable la de nombrar formalmente a estos hibridos, ya
que esto desvirtuaria, més adn, el significado de la palabra especie en su sentido de

taxon y en su sentido bioldgico (ver Conceptos de especie, forma y morfo).



TABLA 7. Sintesis de los principales caracteres utilizados para resolver la situacién
sistemdtica de las formas de Capuchinos estudiadas. El simbolo de visado (v') indica habitat
preferido, vocalizaciones diagnosticas, abundancia normal, y status de especie valida,
mientras que la cruz (%) indica ausencia de hdabitat preferido exclusivo, ausencia de
vocalizaciones diagnésticas, abundancia escasa, y status de posible morfo de la forma con la

cual comEarte vocalizaciones v habitat.

Forma Habitat Vocalizaciones Abundancia Status
S. castaneiventris™ v v v v
S.melanogaster v v v v
S. “xumanxu” x =S melanogaster % = 8. melanogaster x x
S. minuta™ v v v v
S. hypoxantha™ v v v v
S. “uruguaya’™® x = §. hypoxantha x = §. hypoxantha x x
S. hypochroma™ xv v v v
S. cinnamomea v v v v
S. ruficollis™ v v v v
S. “caraguata’” x =S ruficollis x = §. ruficollis x x
S. palustris v v v v
S. “zelichi” x = §. palustris x = 8. palustris x x
S. nigrorufa v v v v
S. bouvreuil™ v v v v
S. pileata® v v v v
S. “andorinha” % = 8. pileata? % = 8. pileata? X x

* Forma con variacion geografica en uso de hébitat y vocalizaciones.

POLIMORFISMO — En términos de morfismo (ver Conceptos de especie, forma y
morfo), 6 especies son monomorficas y 5 polimérficas (o mas estrictamente, macho-
dimorficas), totalizando 11 especies con 16 formas. Las seis especies macho-
monomorficas de Capuchinos son S. castaneiventris, S. minuta, y los pares de
especies S. hypochromalS.cinnamomea, y S. nigrorufalS. bouvreuil. Las cinco
especies macho-dimoérficas son S. melanogaster/S. “xumanxu”, S. hypoxanthals.
“uruguaya”, S. ruficollis/S. “caraguata’”, S. palustris/S. “zelichi”, y S. pileatalS.
“andorinha” (ver Sistemdtica y taxonomia).

Si en base a su similitud genética todas las formas del Grupo ruficollis son
consideradas morfos de una Unica especie ultrapolimérfica (ver Barreras
reproductivas entre formas), un patron anidado de morfos debe ser reconocido, con
algunos morfos compartiendo habitat y voces pero difiriendo en plumajes (S.
hypoxanthalS. “uruguaya”, S. ruficollis/S. “caraguata”, S. palustris/S. “zelichi”), y
otros morfos difiriendo en plumajes, habitat y voces (S. hypochromalS. cinnamomea).
Alternativamente, si cada par de formas compartiendo habitat y voces es tratado como
una misma especie, el patrdn iterativo debe reconocerse como ocurriendo dentro de

una misma especie y entre especies distintas (ver Patron iterativo y proceso iterativo).



La existencia de morfos en los machos de los Capuchinos, lleva
indefectiblemente a la pregunta sobre la existencia de morfos en las hembras. Las
hembras de las distintas formas son cripticas a nuestra vision, pero esto no
necesariamente es asi para los machos de los Capuchinos. Y ya que hasta ahora no
existen maneras de determinar objetivamente a las hembras, las preguntas sobre el
dimorfismo y la variacién en plumajes de las hembras de todas las formas aguarda

respuesta.

HiBRIDOS & VARIABILIDAD — No existe ningun caso de hibridacién natural o en
cautiverio de Capuchinos con suficientes detalles que permitan descubrir algin patrén
de herencia de caracteres de plumajes. En el Unico caso medianamente detallado,
Sabel (1990) reporta que los machos, producto de la cruza en cautiverio de un macho
de S. palustris con una hembra presumiblemente de S. ruficollis o S. hypoxantha, no
desarrollaron el color de garganta tipico de ninguna de las formas, sino apenas
algunas plumas claras en la. garganta sugiriendo algiin tipo de influencia de ambas
formas en el desarrollo del plumaje. Aunque parezca razonable que las formas raras
de espalda coloreada son el producto de hibridacion entre alguna forma con espalda
coloreada y otra con espalda gris (ver Sistemdtica y taxonomia), a la luz de estos
escasos datos, es dificil interpretar los plumajes de cualquier Capuchino como
evidencia directa de hibridacién.

Es posible sugerir alternativas mas plausibles que la hibridacién para dos de
los presumibles hibridos de L. Short (Figura M4). El supuesto hibrido S. ruficollis x S.
hypoxantha (Figura M4), puede interpretarse de igual manera como un macho con
garganta grande de color chocolate, teniendo en cuenta a) que el tipo de S. ruficollis y
algunos individuos considerados jovenes de esta misma forma, presentan la garganta
de colores marrdn-rojizos en vez de negros (Hellmayr 1904, 1938, obs. pers.), y b) la
gran variaciéon en tamafio de babero existente en S. ruficollis (Figura Ml). El
especimen atribuido a S. ruficollis x S. hypochroma (Figura M4) parece tratarse de un
macho de S. hypochroma color castafio-chocolate saliendo de plumaje eclipse.
Finalmente, el tercer presumible hibrido (Figura M5), se trata indudablemente de un
joven o macho saliendo de eclipse de la forma S. “wruguaya” (ver Adquisicion de
plumaje, y comparar el presumible hibrido en Figura M5 con el macho joven/eclipse
de S. cinnamomea en Figura 12, y los adultos de S. “wruguaya” y S. cinnamomea en

Figura 14-2). Short considerd a este especimen como una cruza S. hypoxantha x S.



bouvreuil (sin precisar si se referia a la subespecie S. b. bouvreuil o a S. b. pileata, de
acuerdo a la taxonomia del momento), sin embargo, es preciso notar que solamente
tendria sentido considerar al especimen como un hibrido entre S. hypoxantha x S.
bouvreuil (con espalda y vientre coloreados) y no como un hibrido de S. hypoxantha x
S. pileata (con espalda gris y vientre blanco) (ver Figura MS5). La hipoétesis de
hibridacion se debilita ain mas cuando se comprueba que, en el area donde fue
colectado este individuo, no se reproduce S. bouvreuil (pero ver Distribucion y
migracion para un poco plausible registro de esta forma en el area).

Los casos atribuidos a hibridacion de S. castaneiventris también pueden ser
discutidos. Short (1969) consideré que un especimen era un hibrido de S. Aypochroma
x S. castaneiventris (Figura M6), sin embargo a) no se conoce la procedencia
geografica precisa de este especimen, b) no se conoce ningun area donde ambas
formas superpongan su distribucion de cria, y ¢) mientras S. hypochroma es una forma
de pastizales, S. castaneiventris es una forma de arbustales y bordes de selvas. Otras
opciones plausibles son considerarlo un hibrido de S. minuta x S. castaneiventris
(cuyas distribuciones al menos se superponen, aunque utilicen generalmente
ambientes distintos), o un individuo anormal de S. castaneiventris con gris reducido
en los flancos y una pequefia rabadilla coloreada. Individuos con los flancos grises
reducidos también ocurren en S. melanogaster (obs. pers.). Asimismo, Restall et al.
(2006), consideran que S. Aypochroma rothi podria tratarse de un individuo aberrante
o un individuo viejo de coloracién particularmente intensa de S. minuta, y no un
hibrido de S. minuta x S. castaneiventris, y yo acuerdo plenamente con esta idea. La
enorme subjetividad en las interpretaciones de los patrones de coloracion de los
Capuchinos es particularmente patente en este caso en que dos investigadores, R.
Meyer de Schauensee y L. Short, trabajando sobre el mismo material, tuvieron
interpretaciones radicalmente opuestas sobre su significado (ver Hibridos naturales).

Finalmente, el posible hibrido S. pileata x S. lineola de Sick (1963) se basa
aparentemente en la emergencia de algo de color blanco en la corona. Esto podria ser
una rara variacion puramente individual de falta de pigmento en la corona,
permitiendo la emergencia del color general del cuerpo. Esto se observa raramente en
S. cinnamomea, donde algunos individuos muestran la corona gris partida en forma de
V abierta hacia atras, con el centro de color castaiio como el resto del cuerpo (C.

Figuerero fotografia). Ya que no existen mas detalles de plumaje o voces de otros



supuestos hibridos, no es posible profundizar en interpretaciones alternativas o
corroborar su origen hibrido en la naturaleza.

El caso de la sistemdtica y taxonomia de los Para-Capuchinos (o Grupo
telasco), se asemeja a la situacion de los Capuchinos. El raro y localizado S. insulata
(Chapman 1921, Salaman 1995) fue considerado una subespecie o morfo local
(islefio) de S. telasco (Stiles 2004, Remsen et al. 2009) basado en un detallado estudio
morfoldgico. La gran variabilidad de los plumajes de S. insulata podria derivar de
hibridacién con poblaciones ndémades de S. telasco (Stiles 2004), y un estudio de
ADNmit no encontré diferencias significativas entre ambas formas (de las Casas
2004). De todas maneras, fue sugerido que S. insulata podria ser un hibrido de S.
telasco x S. minuta (de las Casas 2004). Las vocalizaciones de S. insulata podrian ser
distintas de las de S. telasco de tierra firme (J.C. de las Casas en Restall et al. 2006),
lo que podria ser consistente con su status de especie plena o indicar variacién
geografica en las vocalizaciones de poblaciones alopatricas de S. telasco.

Sick (1979) menciona que en Sporophila (y Oryzoborus), los machos hibridos
acostumbran tener un canto mixto, reuniendo caracteres de las especies cruzadas.
Posteriormente, también sugiere que los hibridos pueden cantar cantos puros de una u
otra forma parental (Sick 1997), pero sin dar detalles. Ninguno de los cantos de los
individuos analizados en este estudio puede ser interpretado razonablemente como
una mixtura entre dos tipos de canto, por lo que si la vision de Sick (1979) es
aplicable a los Capuchinos, no habria casos de hibridos. Alternativamente, los
hibridos en Capuchinos podrian no cumplir con la generalidad propuesta por Sick
(1979), adquiriendo directamente el canto, posiblemente de una de las formas
parentales, y mas probablemente de la forma macho (ver Vocalizaciones).

Dos factores podrian contribuir fundamentalmente a la hibridaciéon en los
Capuchinos: la degradacion de habitats nativos que mezclaria ambientes preferidos de
los Capuchinos o generaria nuevos habitats donde las formas se cruzarian (Anderson
1948, Sick 1997) y la ausencia de machos, que disminuiria el umbral de exigencias de
las hembras, llevando al apareamiento con machos de una forma que normalmente no
hubiera sido elegida (Grant & Grant 1997, Sick 1997).

HIBRIDACION Y EVOLUCION — La hibridacion puede tener un rol creativo en la
evolucién al generar nuevas variantes fenotipicas que pueden seguir su propia

trayectoria evolutiva 0 combinarse con variantes previas incrementando ain mas la



variacion (y las variantes) en una poblacién (Anderson & Stebbins 1954, Lewontin &
Birch 1966, Grant & Grant 1992), y puede cumplir un rol importante en la
especiacion (Mallet 2007). En las aves, el caso mejor estudiado es el de los Pinzones
de Darwin (Geospiza spp.), donde existe una gran uniformidad en los plumajes, pero
marcadas diferencias en los tamafios de los picos de las distintas especies (Grant
1999). El tamafio y forma de los picos son altamente heredables, de manera que en las
crias hibridas (interfértiles con otras especies), los picos son intermedios entre los de
sus padres, con lo cual la cantidad de morfologias se incrementa como producto de la
hibridacién (Grant & Grant 2008). Aunque los datos de voces, habitat y patrones
distribucionales no la apoyan, es posible que la gran variabilidad observada en los
Capuchinos sea el producto del flujo genético regular pero escaso entre las formas (o
de algunos eventos histéricos de hibridacion, ver Sistemdtica y taxonomia). El
proceso de diversificacion fenotipica de plumajes mediante hibridacion, se veria
acompariado de homogeneizacion genética, y podria explicar la gran variacion en
plumajes, la existencia de morfos y la escasez de identidad genética en las formas de
Capuchinos (ver Patron iterativo y proceso iterativo). Si esta idea es cierta, puede
predecirse que a) deberian verse distintos patrones de variacion geografica en
plumajes, dependiendo del numero y naturaleza de las formas que hibridizarian en
cada region geografica, y b) poblaciones locales hibridizantes (simpatricas) de una
forma deberian parecerse genéticamente mas a las formas locales con las que
hibridizan, que a miembros alopétricos de su misma forma (ver Grant et al. 2005,
Grant & Grant 2008). La puesta a prueba de ambas predicciones necesita de trabajo de
campo y laboratorio minucioso; para cada area estudiada hay que, a) conocer cuales
formas realmente coexisten durante la época reproductiva, b) saber como son las
caracteristicas morfoldgicas y genéticas de poblaciones puntuales de una misma
forma en distintas areas, ¢) no colectar individuos para evitar alterar la pérdida de
individuos excepcionales (si la hibridacion es un evento ocasional, la pérdida de estos
individuos puede alterar significativemente el panorama), y d) anillar individuos a
largo plazo para estudiar patrones de herencia en plumajes en condiciones naturales.
También, mediante una cuidadosa ética ecologica y de respeto a individuos
preferentemente procedentes del comercio ilegal, se pueden realizar experimentos de
cruzas en cautiverio para dilucidar los patrones de herencia de plumajes dentro de una

forma y entre formas.



VOCALIZACIONES — Este constituye el primer trabajo a gran escala geografica con
vocalizaciones de Capuchinos (ver Areta 2008 para S. palustris, S. “zelichi” y S.
cinnamomea), y demuestra la existencia de variacion geografica estructurada en
regiolectos y de variacion temporal en sus voces, arbitrariamente discretizada en
cronolectos.

Los notables cambios en breves periodos de tiempo en la estructura de las
notas reconocidas en distintos cronolectos y la variacion geografica en las voces,
apoyan contundentemente la idea de que los cantos en los Capuchinos son aprendidos.

Basados en lo que se conoce de aprendizaje de voces en Passeriformes, dos
alternativas principales deberian ser consideradas en los Capuchinos: 1) aprendizaje a
partir de los padres (transmision vertical), y 2) aprendizaje de vecinos durante la
primera (0 subsecuente/s) reproduccion (transmision oblicua) (Baptista & Gaunt
1994, Grant 1999, Kroodsma 2004, Liu & Kroodsma 2006). Si los Capuchinos
aprenden sus vocalizaciones por transmision vertical, el uso de las vocalizaciones
como indicador de su procedencia genética se ve reforzado, y las conclusiones de este
trabajo robustecidas. Por otro lado, si las voces son aprendidas mediante transmision
oblicua, las conclusiones de este trabajo pierden algo de robustez, ya que una forma
con un plumaje podria incorporar el canto de otra forma a menudo. Resulta evidente
que, frente a la escasez de individuos de una forma cantando el canto de otra forma,
existe alguna manera (;mecanismo ad hoc?) mediante la cual las formas (y sus
respectivos morfos) aprenden preferentemente las vocalizaciones que les son propias.
Aunque se desconoce si los Capuchinos poseen algin patrén de selectividad innata
(genético), que evitaria que los jovenes aprendan cantos heteroespecificos, la falta de
diferenciacion genética entre formas sugiere que este no seria un factor importante en
limitar la transmision de vocalizaciones entre formas (ver Hultsch & Todt 2004). Aun
si los individuos de Capuchinos no aprenden el canto de su mismo padre, el
improntado en la morfologia de su padre y la existencia de un habitat tipico, pueden
actuar como canalizadores del aprendizaje de las voces, promoviendo el aprendizaje
de la forma correspondiente (ver Modelo de diferenciacion/especiacion).

Dentro del género Sporophila, el aprendizaje de cantos es la regla (Schwartz
1975, Sick 1979, 1997, Moschione 1989, Thomas 1996, Areta 2008). Mientras
algunas especies como S. collaris, S. intermedia, y S. plumbea imitan (i.e., diferentes
individuos en cada generacidn incorporan rutinariamente elementos de los cantos de

otras aves), no encontré ningun caso de imitacion entre las formas de Capuchino



analizadas. Sin embargo, encontré casos de un fenémeno al que denomino
asimilacion acustica ambiental: “proceso en el cual, en algin punto del proceso de
aprendizaje, algin sonido ambiental se incorpora al repertorio tipico de un pdjaro, sin
necesidad de mantener contacto acustico con el modelo inicial” (i.e., imitacion
primaria seguida de transmision dentro de una poblacion, ver Saunders 1923, Thielcke
1969, Baylis 1982, Kelley et al. 2008). Las notas d y e de S. ruficollis (Figura S19) se
asemejan al canto mas frecuente del Crespin (Tapera naevia, comn en las zonas de
S. ruficollis), 1a nota j del regiolecto Formosa de S. hypoxantha (Figura S6) es muy
similar a la nota corta del canto de la Cachirla Chica (Anthus lutescens, la Gnica
cachirla en esta area con S. hypoxantha [Di Gidcomo 2005]), y el canto de S.
hypoxantha del regiolecto Entre Rios (Figura S8) incluye una serie de notas (notas b,
¢, ¥y d) que se parecen al dialecto local del canto del Chingolo (Zonotrichia capensis,
una especie comun en la zona) (Areta et al. en prensa, Areta & Repenning en prep.).
El proceso de asimilacion acustica ambiental, difiere fundamentalmente de la
imitacion regular (luego del proceso de imitacion primaria) en su ontogenia (modelo
heteroespecifico vs. coespecifico), alcance (toda la poblacion vs. adquisicion
individual), y frecuencia (sonido tipico vs. sonido atipico, en el repertorio del
asimilador/imitador respectivamente). Algunas reglas estructurales en los cantos de
los Capuchinos parecen restringir donde y cuales sonidos pueden ser asimilados. Por
ejemplo, en S. hypoxantha las notas largas de Z. capensis fueron asimiladas en el
regiolecto de Entre Rios donde existen notas con caracteristicas de disefio similares en
otros regiolectos, y la nota corta de 4. lutescens en el regiolecto de Formosa, ocurre
en una posicién donde notas estructuralmente similares aparecen en otros regiolectos
(Figuras S6-S8).

Las grabaciones de Capuchinos jovenes practicando el canto correspondiente a
su forma indican que a) las vocalizaciones son aprendidas, b) que las voces
comienzan al menos a ser aprendidas (memorizadas y practicadas) dentro del primer
afio de vida, y ¢) que de alguna manera los jovenes aprenden preterentemente el canto
correspondiente a su forma (explicando la baja tasa de incidencia de individuos
“malimprontados”). Las preguntas esenciales de donde, de quién, y cudndo aprenden
sus cantos (Kroodsma 2004), aun no han sido respondidas; pero los datos disponibles
sugieren que los Capuchinos aprenden su canto cerca del drea de cria, posiblemente
de su padre o de otros machos en su ambiente preferido, y dentro del periodo que

ocurre entre su nacimiento y su primer migracion (o alejamiento de sus padres en el



caso de poblaciones residentes). Los cantos de los Capuchinos parecen no variar de
afio a aflo en un mismo individuo, lo que indicaria que tienen aprendizaje cerrado
(Baptista 1996, Hultsch & Todt 2004, pero ver Bandos mixtos, ecologia y evolucion).
Estas respuestas preliminares sustentan la logica hipotético-deductiva desarrollada a
lo largo de este trabajo, y apoyan la utilizacion de las vocalizaciones para evaluar el
status sistematico de las formas de Capuchinos.

No existen estudios detallados de cambios temporales en las vocalizaciones de
ningun Thraupini. Estudios previos de cambios de vocalizaciones a lo largo del
tiempo han comparado fundamentalmente variaciones en los tipos de canto que
pueden reconocerse por permutacion de notas relativamente estables en el tiempo en
Emberizini o en aves con aprendizaje abierto (Thielcke 1969, Payne 1996, Catchpole
& Slater 2008). En muchas de las especies en estos estudios, existen marcadas
diferencias interindividuales en los tipos de cantos de cada individuo, o de pequefios
grupos de individuos en una misma region. En los Capuchinos, en cambio, existe una
notable uniformidad interindividual en los tipos de notas presentes en grandes
regiones geograficas. A diferencia de estos estudios, los Capuchinos parecen mutar
sobre todo la forma de cada nota dentro de linajes evolutivos, manteniendo
relativamente estable la estructura interna secuencial y las relaciones topologicas entre
las notas. La evolucion de las vocalizaciones parece haber ocurrido a partir de una
base estructural compartida de introduccién, cantos y llamados en los Capuchinos.
Segliin esta idea, el contenido estaria constrefiido a cambiar, dentro de los limites
impuestos por esta estructura abstracta que condiciona que variaciones (tipos de nota)
son posibles dentro de cada posicidon (estructura de nota) en el sistema predefinido
(estructura general o bauplan) de las vocalizaciones de los Capuchinos. Asi como
hemos propuesto la existencia de un Capuchino arquetipico a partir del cual pueden
derivarse todos los plumajes conocidos, es posible proponer la existencia de un
patron de canto primordial abstracto, dentro del cual las distintas formas desarrollan
su contenido propio a partir de estimulos externos, limitados por las restricciones
internas de esta estructura predefinida. Si esta estructura abstracta existe, seria
posible acercarse a ella mediante experimentacion: individuos sin tutores de formas
distintas vocalizarian notas que se acerquen a la estructura esencial del canto de los
Capuchinos, y estas no deberian diferir mas entre formas que entre individuos de la

misma forma (ver Marler & Slabbekoorn 2004, Catchpole & Slater 2008).



SEGREGACION ECOLOGICA — Las poblaciones locales de Capuchinos incluidas en
este estudio muestran en su mayoria preferencia por un ambiente dado para establecer
sus territorios de cria. Esto es compatible con el status especifico que se ha asignado
tradicionalmente a la mayoria de las formas descriptas (ver Tabla 7 y Sistemdtica y
taxonomia). Las poblaciones alopétricas de las formas mas ampliamente distribuidas
presentaron variacion geografica en sus habitats preferidos, dificultando la asignacién
de un hébitat preferido para cada forma a lo largo de toda su geonemia. En areas de
simpatria, las formas (con sus morfos) mostraron marcadas preferencias por hébitats
distintos, validando la importancia de los habitats como elementos del SMRS en areas
de potencial contacto reproductivo (ver Figura H2 y Uso de hdbitat). Estos resultados
justifican las predicciones derivadas utilizando el método hipotético-deductivo, y
apoyan la utilizacién de datos de habitat para evaluar el status sistematico de las
formas de Capuchinos.

Sick (1967:309) propuso que “la segregaciéon de habitat — que impide el
encuentro de parejas potenciales — representa, en el caso de los Sporophila, el
mecanismo de aislamiento mas importante”, y de hecho, la magnitud de la
divergencia ecoldgica puede tener un rol importante en el aislamiento reproductivo
independientemente del tiempo transcurrido desde la divergencia de dos formas (Funk
et al. 2006, Nosil et al. 2009). Aunque las formas mostraron preferencia por hébitats
distintos, la segregacion espacial entre estos habitats no siempre es marcada, y los
hébitats pueden encontrarse uno a continuacion del otro o interdigitados en una matriz
compleja de relaciones espaciales. Por eso, la preferencia de un habitat para criar no
puede ser considerado un evaluador directo del grado de aislamiento ecologico y
espacial de las formas, y su significado biolégico requiere de analisis mas detallados.
El potencial de aislamiento a la hora de la reproduccion entre diferentes formas de
Capuchinos parece depender tanto de la distribucion relativa de los habitats entre si
como de la preferencia por uno u otro tipo de hdbitat por parte de las diferentes
formas. Sin embargo, en localidades donde se encuentre solamente uno de los habitats
preferidos por alguna de las formas de Capuchino, la ausencia de las otras formas es
altamente esperable, tanto como lo es la presencia de la forma que prefiere ese
ambiente.

La morfologia de los picos tiene incidencia directa en la dieta de las aves
granivoras (Ziswiler 1965, Grant & Grant 2008). El aislamiento ecologico de las

formas de Capuchinos en ambientes de cria propios dentro de areas de simpatria no



estd vinculado a divergencias morfologicas notables. El remarcable parecido en los
tamafios y proporciones de los Capuchinos del Grupo ruficollis, el hecho de que
migren e invernen en bandos mixtos, y de que conformen bandadas mixtas de
alimentaciéon durante la época reproductiva, provee més evidencia del parecido
ecologico de todas estas formas. Las causas proximas aptativas de la separacion
reproductiva en distintos ambientes, si €s que existen, son desconocidas.

Este estudio fue realizado a una gran escala geografica, que permitiera
comprender los patrones macrogeograficos de variacion para poder interpretar
variaciones locales. Con este marco general de referencia, el camino queda abierto
para emprender estudios locales minuciosos que sin lugar a dudas proveeran de los
detalles necesarios para comprender mejor la segregacion espacial y ecoldgica de las

diferentes formas en distintas localidades.

DISTRIBUCION GEOGRAFICA Y MIGRACION — La especializacién en comer semillas
del tallo en pie, vincula la distribucion espacial y temporal de los Capuchinos a dos
escalas: las distribuciones geograficas de cria estan condicionadas por las preferencias
de hébitat de cada forma, y la presencia en un momento dado en su ambiente
preferido se vincula a la disponibilidad de recursos alimenticios especificos en este
ambiente y en su periferia.

El polimorfismo migratorio observado en varias formas de Capuchinos (Tabla
6), obedeceria a la estacionalidad de sus areas de cria: en areas con disponibilidad de
alimento a lo largo del afio las formas y/o poblaciones son residentes, mientras que la
distancia de los desplazamientos de las otras poblaciones estarian condicionadas por
el alimento disponible en el entorno geografico inmediato (Silva 1999). En las formas
de los Campos de Cima da Serra como S. melanogaster y S. hypoxantha (regiolecto
SE Brasil), es posible que ademds influyan las extremadamente bajas temperaturas
otofio-invernales (jalgunas areas de cria quedan cubiertas con nieve!).

La atribucion de status migratorios a las distintas poblaciones de Capuchinos
no es una tarea facil. Por ejemplo, Davis (1993) reporta a S. hypoxantha, S.
hypochroma, y S. ruficollis en bandos migrantes de paso sobre todo en Septiembre y
Marzo-Abril en Concepcion (Bolivia); ademas, reporta encuentros de un grupo de
cinco machos y dos hembras/jévenes de S. nigrorufa forrajeando en Noviembre, y de
un macho en Abril. Mientras considera a los tres primeros como migrantes de larga

distancia, no atribuye categoria de desplazamiento alguna a S. nigrorufa. Joseph



(1996) interpreta que estos datos de Davis (1993) son consistentes con migracion de
larga distancia templado-tropical, migracion intrarregional, nomadismo local o con
varias de estas categorias aplicadas a los mismos individuos o poblaciones a lo largo
de varios afios en las cuatro formas (ver Tabla 6 para una sintesis). Las variaciones en
movimientos a lo largo del tiempo y en respuesta a condiciones locales pueden jugar,
y haber jugado, un rol importante en la diversificacion de los Capuchinos.

Aunque Lima (2008) sugiere que la residencia invernal de los Capuchinos
podria ser subvalorada por no defender sus territorios de cria y estar en silencio, los
resultados aqui presentados demuestran lo contrario: los grandes bandos
monoespecificos y mixtos son muy conspicuos fuera de la época invernal, tanto para
poblaciones residentes como migratorias. El problema real para conocer los patrones
migratorios de los Capuchinos es poder identificar correctamente, a nivel de forma y
regiolecto, los individuos hallados fuera de la época reproductiva. El préximo paso
esencial a descubrir en los Capuchinos es la relacion existente entre las areas de cria y
las areas de invernada de los regiolectos aqui presentados y de otros regiolectos que
pudieran existir ademas de estos. Confrontando con la dificultad de identificar a los
machos en invierno a partir de sus plumajes, las vocalizaciones deben jugar un rol
preponderante en la tarea de asignar individuos en bandos migratorios € invernantes a
alguna poblacién de origen.

Es un error l6gico el considerar que el centro de la geonemia de cualquier
forma migratoria de Capuchino es equivalente al centro de su distribucion geografica
real en un instante de tiempo dado: la geonemia de una forma migratoria incluye las
areas de reproduccion, de migracién y de invernada (ver Figuras DI1-D16). La
migracion implica un cambio en la posicion del centro de masa de una geonemia
(Newton 2004). Por lo tanto, la busqueda de un gradiente latitudinal de abundancia
durante la época reproductiva con respecto al centro de la geonemia (Filloy & Bellocq
2006) carece de sentido, ya que la geonemia como tal, no representa la distribucion de
las forma en una seccion real de tiempo en formas migratorias. Mdas atn, las
poblaciones de distintos regiolectos invernarian en distintas areas, haciendo mas
artificial ain el uso de la geonemia para estos estudios. El comportamiento gregario
de los Capuchinos, junto a sus patrones estacionales de distribucién y de uso de
habitat, demuestran que es infructuoso, y légicamente errado, buscar patrones

latitudinales de cambios en la abundancia de las formas a partir de su geonemia.



El aislamiento geografico, independientemente de su origen, es uno de los
principales factores que permiten la diferenciacion evolutiva (Mayr 1963, Coyne &
Orr 2004, Newton 2004, Price 2008). Los Capuchinos son organismos
extremadamente vagiles (con un alto poder dispersivo y de movilidad), por lo que
para que una barrera geografica cumpla el rol de aislamiento de distintas poblaciones

per se, deberia ser una barrera muy fuerte y de gran escala. Los datos de
vocalizaciones aqui presentados, muestran que existe a) diferenciacion alopatrica en
vocalizaciones y uso de hadbitat, dentro de formas, sin necesidad de barreras
geogrdficas, y b) diferenciacion sintopica/simpatrica en morfologia (plumajes de
morfos) sin cambios en vocalizaciones ni uso de habitat. En términos evolutivos, la
capacidad de colonizar nuevas areas por los Capuchinos es muy grande, y las
diferencias en voces, habitat y morfologia de los Capuchinos pueden haber
evolucionado de manera conjunta con los patrones migratorios de cada forma. La
existencia de tenacidad a un sitio 0 a una pequefia porcion geografica puede promover
el aislamiento reproductivo de poblaciones locales de Capuchinos (ver Winker 2000,
Price 2008). Por otro lado, la ausencia de tenacidad a un sitio o fragmento geografico
promoveria el intercambio genético y cultural entre individuos disminuyendo,
generalmente, el potencial de diversificacion; salvo en aquellas ocasiones en que el
ingreso de nuevos genes o pautas culturales promueva la diversificacion (ver Hibridos
y variabilidad, Hibridacion y evolucion, Patron y proceso). Si los Capuchinos fueran
decididamente estenoicos y sedentarios, la colonizaciéon de nuevos hébitats, y la
consecuente diversificacidon ocurririan rara vez; si fueran menos mdviles, las
poblaciones locales se diferenciarian mas féacilmente, pero seria mas dificil que
llegaran a fundarse nuevas poblaciones de cria. La existencia de preferencias de
habitat con un cierto grado de plasticidad, y migracion con filopatria, parecen ser las
principales caracteristicas que condicionan/promueven la diferenciaciéon en los
Capuchinos mediante sus efectos en las distribuciones geograficas (ver Modelo de

diversificacion/especiacion).

BANDADAS MIXTAS, ECOLOGIA Y EVOLUCION — Los bandos mixtos migratorios,
invernales y de alimentacion podrian constituir una clave importante para explicar la
historia evolutiva de los Capuchinos: estos bandos proveen de amplias oportunidades
para conformar parejas con diversas formas, en muy variados estadios de adquisicion

de plumaje y canto, y con distintas experiencias reproductivas previas



(experimentados vs. novatos). Los errores en la conformacion de parejas, podrian
llevar a la mezcla ocasional del pool génico de varias formas, con todas las
consecuencias que esto implicaria.

Ademads, los bandos mixtos invernales y migratorios podrian influir, en
individuos aun susceptibles de modificar su canto, en el resultado final de sus
vocalizaciones. Los bandos invernales entonan cacofonias grupales de manera
continua durante varias horas seguidas, y el efecto que estos cantos puedan tener en el
resultado final del aprendizaje vocal de jovenes, o en inducir incluso algun cambio en
las voces en la adultez, se desconoce. Durante el invierno, muchos machos en plumaje
eclipse parecen deteriorar sus vocalizaciones, emitiendo voces temblequeantes en vez
de las voces nitidas de la época reproductiva, como si el ciclo de los plumajes tuviera
un paralelo en el ciclo vocal a lo largo del afio. Las consecuencias que esta aparente
re-adquisicién de canto normal puedan tener a largo plazo se desconocen, pero es
posible especular que, de afio en afio, la degradacion-recuperacion del canto, actie
como agente de cambio en las voces a lo largo del tiempo. Aunque los Capuchinos en
cautiverio no modifican su canto en condiciones convencionales, es interesante
explorar la idea de las influencias sociales en el aprendizaje y modificacién de cantos
presumiblemente cristalizados en los Capuchinos.

La migracién en bandos mixtos podria ain arrastrar a algunos individuos de
una forma hacia nuevas areas previamente no colonizadas, o podria llevar algin
individuo a zonas donde no hay individuos de su misma forma, facilitando asi la
hibridacion con otras formas. La dindmica de las bandadas mixtas invernales y
migratorias de Sporophila es uno de los fendmenos ecoldgicos més interesantes para
estudiar en el grupo.

La formacién de bandadas mixtas (y la similitud de las hembras) han tenido
repercusiones taxondmicas: Azara (1802) basé el nucleo de su descripcion del “Pico
Grueso Variable” (NUM. CXXVI) en el Capuchino que hoy nombramos S. pileata, y
se confundié (jo realmente fue premonitorio!) cuando incluyé a S. ruficollis, S.
palustris, S. cinnamomea y probablemente varios machos jovenes dentro de su
especie hipervariable: colectd estas aves que diferian en las plumas del cuerpo, pero
no en el patrén de alas y colas, en los mismos bandos mixtos, y errbneamente los
atribuy6 a la misma especie. Vieillot (1817), erigié el nombre Coccothraustes mutans

basado en la descripcion de Azara (ver también Hellmayr 1938).



Finalmente, la coexistencia durante el invierno de muchas formas de
Capuchinos puede ser una explicacion a la homogeneidad morfoldgica de sus picos: la
limitante a su diversificacion morfoldgica podria tener que ver con los recursos
esenciales para su supervivencia que las formas deben compartir durante esta parte de

su ciclo de vida.



PATRON & PROCESO EN LA DIFERENCIACION DE LOS
CAPUCHINOS

PATRON ITERATIVO & PROCESO ITERATIVO

PATRON ITERATIVO — La diversidad de formas de Capuchinos presentadas en este
estudio puede acomodarse siguiendo un esquema basico iterativo. En este patron
iterativo, a cada forma con espalda gris, le corresponde una forma con espalda
coloreada (Figura 14). Aplicando un algoritmo abstracto de transformacioén de los
moddulos de plumaje en los Capuchinos (Figura 13), es posible predecir la existencia
de todas las formas de espalda coloreada, solamente conociendo las formas de espalda
gris: “cuando la nuca tenga el mismo color que la garganta, la espalda y rabadilla
tendran el mismo color que el vientre” Esto equivale a la imagen visual de la
reflexion del patron de coloracidon ventral, en el dorso. Imaginemos un espejo que
refleja el vientre y lo proyecta en el dorso, y asi se generan, a partir de las formas de
espalda gris, todas las formas de espalda coloreada (Figura 14). Denominaremos a este

patron de transformacion como patron iterativo de reflexion ventro-dorsal.

PROCESO ITERATIVO — El patron iterativo existe en si mismo desde el momento en
que se propone su existencia. Sin embargo, mas alla del interés del patrén en si, es
interesante indagar en las causas de su existencia. Si el patrén iterativo es el reflejo
del desarrollo evolutivo de las formas de Capuchinos, entonces es posible hipotetizar
la existencia de un proceso iterativo que ligaria los bloques dorsales de plumaje a los
bloques ventrales durante el desarrollo. La hipdtesis de la existencia de un proceso
iterativo que resulta en el patron iterativo de reflexion ventro-dorsal, predice que las
formas de cada pareja deben estar mas cercanamente emparentadas entre si que con
otras formas de Capuchinos. Los datos de uso de hébitat y vocalizaciones apoyan la
existencia del proceso iterativo: los miembros de las parejas de formas .
hypoxanthalS. “uruguaya”, S. ruficollis/S. “caraguata”, S. palustris/S. “zelichi”,y 8.
melanogaster/S. “xumanxu” estarian mas cercanamente emparentadas entre si que
con otras formas, ya que son consideradas morfos de espalda gris/espalda coloreada
respectivamente. Esto mismo ocurriria con las formas S. pileatalS. “andorinha’, para

las cuales no hay informacion disponible. Por otro lado, las formas S. hypochromals.



cinnamomea, y S. nigrorufal/S. bouvreuil, repiten el patrén iterativo, pero como
especies plenas con divergencias en uso de habitat y vocalizaciones. Esto no
necesariamente refuta el proceso iterativo para estas cuatro formas, sino que puede ser
interpretado como evidencia de que e/ mismo proceso iterativo que genera variacion
intraespecifica es el responsable de generar la variacion que existe entre especies
distintas. Esta hip6tesis de repeticion del proceso dentro y entre especies, puede ser
puesta a prueba conociendo las relaciones filogenéticas de las formas. En las formas
S. castaneiventris y S. minuta, no se conocen morfos equivalentes con nuca, mejillas y
espalda coloreada. Aplicando el patrén de reflexion ventro-dorsal, es posible predecir
la existencia de formas de dorso coloreado, generando las parejas S. castaneiventris/S.
“ladrillito”, y S. minuta/S. “llanera”, cuyas voces y hébitats preferidos deberian ser
idénticos a los miembros de espalda gris de cada pareja (Figura 14, ver Origen y
geografia de la iteracion).

Dentro del Grupo ruficollis, resulta més parsimonioso, en términos de la
cantidad de bloques que deben cambiar en el desarrollo, hipotetizar una relacion mas
estrecha entre formas con un mismo patrén general de plumaje, donde Unicamente
ocurre un cambio en la intensidad de color. Asi, las formas dentro de cada pareja, S.
hypoxanthalS. hypochroma, S. ruficollis/S. palustris, S. “caraguata’/S. “zelichi”, S.
“urugaya’’/S. cinnamomea, resultarian parientes mas cercanos. Sin embargo, los datos
de vocalizaciones y uso de habitat, demuestran que no es el patrén general de plumaje
el que describe adecuadamente las relaciones entre estos pares de formas, sino el color

de la garganta (ver Hipdtesis filogenética).

MODULARIDAD Y GENETICA DE LA ITERACION — Los patrones de coloracion de los
Capuchinos estan constituidos por parches de coloracion (Figuras [1-14, Tabla 2), y
éstos parches son unidades de desarrollo cuasi-independientes (mddulos), ya que cada
una puede cambiar mds o menos libremente con respecto a otras (ver Adquisicion del
plumaje). La modularidad en el desarrollo, permite la generacion de cambios en los
modulos, sin riesgos de irrumpir en el normal desarrollo de una cadena ontogenética
compleja (Gould 1977, Wagner 2001, Schlosser 2004). El desarrollo del plumaje en
modulos, permite que estos bloques sean al mismo tiempo unidades de desarrollo y
evolucion (Schlosser 2004), y muestran en el caso de los Capuchinos, un fuerte nexo

entre desarrollabilidad y evolucionabilidad de los plumajes.



Cambios genéticos simples en receptores de melanina pueden tener cambios
drasticos en la deposicién de pigmentos en las plumas de las aves, y explican la
existencia de polimorfismo melanico en varias especies (Theron et al. 2001, Mundy et
al. 2004, Mundy 2005). Igualmente, cambios genéticos simples en el patrén de
deposiciébn de melanina (u otros pigmentos) podrian explicar los cambios en los
plumajes de los Capuchinos, lo que tiene sentido frente a la extrema similitud genética
general de las formas (sobre todo en el Grupo ruficollis). El patron iterativo podria
generarse facilmente mediante un gen interruptor que gatille la
activacién/inactivacion de reflexion ventro-dorsal de los pigmentos, o mediante la

actividad/inactividad de receptores de melanina en los parches dorsales del cuerpo.

ORIGEN Y GEOGRAFIiA DE LA ITERACION — No se conocen formas de espalda
coloreada en las poblaciones de S. hypochroma, S. hypoxantha y S. ruficollis que crian
en el oeste de sus distribuciones, ni en S. castaneiventris y S. minuta. Es posible que
el mecanismo genético hipotetizado responsable del fendmeno de reflexion ventro-
dorsal haya evolucionado solamente en los grupos de poblaciones de los Capuchinos
del este, pero mas trabajo de campo es necesario para poner a prueba esta idea.

Al menos tres hipdtesis distintas pueden explicar el origen de los patrones de
coloracion: 1) El gen/alelo apareci6 una unica vez en la evolucion temprana del grupo
y varias poblaciones lo mantienen mientras otras lo han perdido, 2) el gen/alelo
aparecié una Unica vez en una forma, y fue transmitido a otras, y entre otras, mediante
hibridizacion ocasional, y 3) el gen/alelo aparecié recurrentemente en varias
formas/poblaciones independientemente, a partir de las similitudes en los sistemas
genéticos de las diferentes formas, con las consecuencias homoplésticas (i.e., con
tendencia a la convergencia) que estas similitudes implican.

Algunos datos biogeograficos permiten elaborar sobre estas ideas, aunque no
proveen una respuesta definitiva. Las dos especies plenas con espalda coloreada S.
cinnamomea 'y S. bouvreuil, son alopétricas, y dificilmente puedan ser responsables la
una de haber dado origen a la otra por hibridacion con una tercera forma. La falta de
formas (morfos y especies) con espalda coloreada en el oeste de la distribucion de los
Capuchinos del Grupo ruficollis es relevante en este contexto, ya que muestra la
existencia de un patron de distribucion del supuesto switch reflectivo. Las formas de
espalda coloreada existen en el este, pero no siempre en las dreas de cria de especies

validas con espalda coloreada sugiriendo que estas no son las responsables directas de



la existencia del color en la espalda de los morfos raros por hibridacion (ver
Geografia de la diversificacion, Sistemdtica y taxonomia € Hibridacion y evolucion).
El sistema ontogenético modular homeopldstico de plumaje en los Capuchinos
genera facilmente, mediante cambios en la pigmentacion de cada bloque, los
plumajes observados. La evolucion en los Capuchinos ha ocurrido por la sustitucion
de colores blancos, grises/negros y colorados en los parches de color en un sistema
de desarrollo compartido. Cualquiera sea el mecanismo de aparicion y generacion de
los plumajes de las formas, es indudable que un proceso iterativo ontogenético ha

estado involucrado en la evolucion de los plumajes de los Capuchinos.



HIPOTESIS FILOGENETICA

Los datos de vocalizaciones, uso de hébitat, plumajes y biogeografia aportados en este
trabajo sugieren la existencia de algunas relaciones filogenéticas particulares dentro
de los Capuchinos. Aunque los datos son claramente insuficientes para resolver con
un alto grado de confianza las relaciones filogenéticas precisas de todas las formas, la
informacion contenida en los datos de historia natural, maduracion del plumaje,
biogeografia y en el patron iterativo, permite avanzar un paso mas alld que la escasa
informacidn provista por los datos moleculares (Lewis 1997, Lijtmaer et al. 2004,
Kerr et al. 2009).

Tanto las fuentes moleculares como morfoldgicas y de historia natural son
problematicas para reconstruir la filogenia de los Capuchinos. Los arboles de genes
pueden no corresponder con los arboles de especies cuando hay hibridacién por la
cruza de dos entidades o cuando existe ordenamiento incompleto de linajes genéticos
(“incomplete lineage sorting™) por el reciente tiempo de divergencia entre dos
entidades que aun comparten caracteristicas genéticas ancestrales (Avise 2004).
Igualmente, en grupos con rapida evolucién, los plumajes pueden no representar
fielmente las relaciones filogenéticas de las formas dada su tendencia a desarrollar
plumajes convergentes en formas que no estan méas estrechamente vinculadas entre si
(Omland & Lanyon 2000, Allen & Omland 2003, Hooekstra & Price 2004). Aunque
las vocalizaciones pueden contener informacion filogenética mas o menos precisa
(McCracken & Sheldon 1997, Price & Lanyon 2002), las variaciones en las
vocalizaciones de los Capuchinos no parecen del todo factibles de ser explotadas en
este sentido dada su complejidad y variacion geografica, y esto serd explorado en
detalle en el futuro (Areta datos sin publicar).

Por lo dicho anteriormente, un abordaje ecléctico parece proveer la mejor
propuesta provisional sobre las relaciones filogenéticas de los Capuchinos. El Grupo
A es considerado basal al resto de los grupos (Figura F1), en base a sus plumajes
compartidos, al patron biogeografico de alopatria este/oeste comin a otros
Capuchinos (ver Geografia de la diferenciacion) y a datos moleculares. Los datos
genéticos sugieren un parentesco mayor entre S. castaneiventris y S. minuta que entre
S. castaneiventris y S. melanogaster (Lijtmaer et al. 2004). Sin embargo, la gran
similitud en el patrén general de plumaje de S. castaneiventris y S. melanogaster, y el
patron intermedio de S. minuta (mejillas grises como el Grupo A, y rabadilla

coloreada y dorso gris como el Grupo C) sugieren otras alternativas plausibles para S.



minuta, el unico miembro del Grupo B (Figura F1). Por lo tanto, aunque a nivel
molecular es posible proponer la existencia de los grupos denominados “Capuchinos
del sur” y “Capuchinos del norte” (Lijtmaer et al. 2004), las relaciones filogenéticas a
nivel de forma, parecen ser diferentes basados en otras lineas de evidencia. Una
posible explicacion para esta discrepancia, es que S. melanogaster/S. “xumanxu’ haya
hibridizado con algin miembro del Grupo C (;S. hypoxantha regiolecto Brasil?),
distorsionando las relaciones filogenéticas entre formas a partir de datos genéticos.
Los Grupos C y D son considerados hermanos en base a su patron general de
coloracion compartido de mejillas y rabadilla coloreadas, y dentro de cada grupo las
relaciones filogenéticas de las formas se basan jerarquicamente en a) cuartetos de
formas que comparten patrones de coloracion generales, y b) pares de formas que
cumplen con el patrdn iterativo y que, en algunos casos, comparten vocalizaciones y
habitat preferido (Figura F1).

Esta hipétesis filogenética puede ser traducida en una nueva secuencia lineal

clasificatoria para los Capuchinos (ver  Secuencia taxonomica).
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MODELO DE DIVERSIFICACION/ESPECIACION

La especiacion marca el origen de unidades relativamente independientes de
evolucién, y es de la mayor importancia en promover la aparicién y el mantenimiento
de nuevas formas de vida, o sea, en la diversificacion (Mayr 1963). La especiacion es
un proceso, no un evento (Grant & Grant 2008). Ya que cualquier proceso implica
tiempo, la especiacidon procederd a lo largo del eje temporal, y es factible de ser
separada en etapas. Estas etapas pueden ser delimitadas méas o menos artificalmente a
lo largo de un continuo de diferenciacion/especiacion, pero es importante mantener en
mente que no todos los procesos de diferenciacion terminaran en especiacion, a menos
que la especiacidn sea el Gnico producto evolutivamente estable de la diferenciacion.
Ademas de especiacion completa, otros productos estables incluyen clinas (Endler
1977), zonas hibridas (Hewitt 1989) y polimorfismos (Ford 1945), todos los cuales
también pueden acontecer como fenémenos transitorios en el continuo
diferenciacion/especiacion (Dobzhansky 1940, Endler 1977, Seehausen et al. 1999,
Gray & McKinnon 2006). Esta no es una mera distincion semantica, sino que tiene
consecuencias fundamentales para el pensamiento evolutivo en general, y de los
Capuchinos en particular.

La mayor parte de los estudios de especiacidén se han focalizado en los modos
geograficos (Mayr 1963, Coyne & Orr 2004, Newton 2004), negligiendo los
mecanismos intimos mediante los cuales las discontinuidades aparecen. La evolucion
depende en gran medida de atributos heredables de los organismos, y estas
caracteristicas pueden ser a grandes rasgos separadas en dos categorias: genéticas y no
genéticas. Ambas estan dialécticamente interconectadas, y ninguna puede ser
comprendida sin la otra, lo que ha sido reconocido usualmente como la dicotomia
“naturaleza vs. crianza” (Baptista 1996, Levins & Lewontin 1985, Lewontin 2000).
La mayoria de los estudios de los mecanismos subyacentes a la especiacion, se han
enfocado en el lado genético, olvidando en buena medida la componente no genética
de la ecuacion (Otte & Endler 1989, Coyne & Orr 2004). Sin embargo, el papel que el
aprendizaje puede jugar en la especiacién ha sido recientemente reconsiderado en
profundidad (Grant & Grant 1997, 2008, Price 2008).

El rol de la especificidad de habitat ha recibido mucha atenciéon en
explicaciones sobre el origen de la especies (Lack 1944, Mayr 1963, Vrba 1995). El
aislamiento de habitat puede ser una barrera importante al flujo génico entre

poblaciones, promoviendo su diferenciacion en especies separadas (Coyne & Orr



2004, Wiens 2004), y el grado de divergencia ecoldgica se asocia positivamente con
el aislamiento reproductivo en varios taxa (Funk et al. 2006). Cambios en ecologia o
invasion de nuevos habitats pueden resultar en cambios evolutivos veloces (Paterson
1985, 1986, Orr & Smith 1998, Yeh 2004), haciendo dificil poner a prueba si las
divergencias ecoldgicas fueron causas o productos de la especiacion en la mayoria de
los casos (Nosil et al. 2009). La especificidad de habitat es muy probablemente una
caracteristica aprendida en muchas especies (Immelmann 1975, Davis & Stamps
2004, Beltmann & Haccou 2005), proveyendo evidencia de que los cambios en
habitats, y sus consecuencias evolutivas, pueden acontecer mas rapidamente que lo
habitualmente pensado.

El aprendizaje de -caracteristicas especie-especificas equivocadas puede
promover apareamiento preferencial entre individuos, independientemente de su
origen genético, de manera que individuos que han aprendido claves de apareamiento
heteroespecificas, se veran envueltos en apareamientos con heteroespecificos en vez
de en apareamientos con coespecificos (Clayton 1990, Grant & Grant 1997, 2008,
Price 2008). Dado que el reconocimiento de individuos particulares, lleva facilmente
al reconocimiento de especies (ten Cate & Vos 1999, Irwin & Price 1999, Price 2008),
el improntado sexual temprano puede desempefiar un rol crucial en la evolucion hacia
nuevas especies (Laland 1994, Grant & Grant 1997, Irwin & Price 1999).

El reconocimiento de coespecificos estd fuertemente influenciado por el
aprendizaje en los pajaros, y este aprendizaje puede cumplir un rol clave en las etapas
tempranas de la diferenciacidon/especiacion (Irwin & Price 1999, Price 2008). Los
escasos casos de errores en las vocalizaciones aprendidas en los Capuchinos son
especialmente instructivos, ya que muestran que no existen barreras genéticas
infranqueables a la transmision cultural de las voces de los Capuchinos: en principio,
todos tendrian la base genética necesaria para aprender cualquier canto. Esto
demuestra que las vocalizaciones pueden cambiar significativamente sin necesidad de
cambios genéticos profundos (ver Vocalizaciones). Debido a la falta de diferenciacién
genética en los Capuchinos, es razonable pensar que la especificidad de habitat de las
diferentes formas es mantenida por mecanismos no genéticos. Un mecanismo de estos
es el de improntado del habitat. Beltman et al. (2004) argumentaron que la
diferenciacion genética podria ser el producto de la segregacion de habitats luego de
la colonizacion de nuevos ambientes, y Beltman & Haccou (2005) demostraron

tedricamente, que el aprendizaje de caracteristicas del habitat puede resultar con



facilidad en especiacion completa, con la preferencia por un habitat evolucionando
primero, y seguida luego de la evolucion de preferencias de apareamiento dentro de
cada habitat.

El efecto del aprendizaje de caracteristicas de hébitat y de claves de
apareamiento en la diversificacién, puede ser puesto a prueba en al menos dos
sistemas Optimos. En el primer sistema, la misma caracteristica aprendida es la
responsable de ambas: la preferencia de habitat y la preferencia de apareamiento. Tal
sistema se conoce en los semilleros paréasitos del género Vidua, que se aparean
basados en los cantos que aprendieron de su padre postizo parasitado, y ponen sus
huevos en nidos que pertenecen a pajaros cuyos cantos se parecen a los de su padre
postizo (Payne 1973, Payne et al. 1998, Payne et al. 2000, Sorenson & Payne 2001,
Sorenson et al. 2003). Un segundo sistema ideal deberia cumplir con tres condiciones:
1) exhibir diferencias en los habitats utilizados, 2) poseer diferencias en sus claves de
apareamiento, y 3) las diferencias en estas dos caracteristicas no deberian deberse a
diferencias genéticas. Los Capuchinos del Grupo ruficollis constituyen este sistema
excepcional para testear el rol del improntado sexual y de hébitat en relacion a la
especiacion en las aves: son virtualmente indistinguibles a nivel genético (Lijtmaer et
al. 2004), pero difieren marcadamente en sus vocalizaciones y habitats preferidos en
simpatria (Areta 2008, Areta et al. en prensa, Areta & Repenning en prep, este
trabajo). El minimo cambio genético concebible en los Capuchinos es aquel
responsable por la deposicidn pigmentaria en sus plumas. El color del plumaje es el
unico caracter estructural constante, con una fuerte dependencia genética, que permite
diferenciar a todas las formas (las diferencias en los plumajes no estarian inducidas
por caracteristicas de los ambientes actuando en un sistema plastico de generacion de
color, obs. pers.). Por lo tanto, las diferencias ecologicas y vocales entre las diferentes
formas de Capuchinos sensu stricto, pueden ser atribuidas en esencia a
comportamientos culturalmente adquiridos, mientras que los plumajes tienen una

base predominantemente genética.

DIVERSIFICACION/ESPECIACION MEDIANTE APRENDIZAJE — Aqui propongo un
modelo exploratorio de diversificacién en los Capuchinos a través del aprendizaje (o
improntado) de caracteres de apareamiento y caracteristicas de habitat especie-
especificos, incorporando datos de su historia de vida y base genética, en un contexto

evolutivo-geografico. El término improntado se utiliza en un sentido laxo para indicar



la adquisicién temprana de un condicionamiento en una pauta de comportamiento
definida.

Este modelo es plausible de ser falseado (refutado) mediante experimentacion,
y provee una forma de poner a prueba las principales conclusiones de mi trabajo, a la
vez que muestra las lineas de investigacion pendientes. Los cuatro pasos del modelo
de diversificacion/especiacion para los Capuchinos son los siguientes:

1) Improntado sexual. El improntado sexual es el “aprendizaje de caracteres
especie-especificos por aves jovenes, generalmente a partir de sus padres en un
periodo ventana, que resulta en una preferencia sexual por la especie de uno mismo
mas adelante en la vida” (Price 2008: 297). En los Capuchinos, las vocalizaciones son
presumiblemente aprendidas en asociacion con los plumajes temprano en la vida (este
trabajo). Una consecuencia del improntado sexual es que los cambios en caracteres
especie-especificos pueden evolucionar junto con sus preferencias, generando una
retroalimentacion entre la aparicion de nuevas caracteristicas (tipicamente en
machos), y un nuevo sistema capaz de reconocer estas caracteristicas como
perteneciendo a la misma especie (tipicamente en las hembras que son las que elijen,
Laland 1994, Plenge et al. 2000, Witte et al. 2000, Price 2008). Esto es consistente
con la forma en que los cambios no genéticos de un SMRS ocurririan manteniendo la
coadaptacion en el sistema de sefializacion entre machos y hembras (Paterson 1985).
Las diferencias en los plumajes de los Capuchinos, sugieren que podrian ser
importantes en condicionar preferencias reproductivas. La existencia de polimorfismo
y de reproduccion en plumajes no-adultos (Olson 1968, Areta 2009), sin embargo,
sugiere que el rol de los plumajes en el reconocimiento coespecifico podria verse
limitado hasta cierto punto. Los morfos S. hypoxanthalS. “uruguaya”, S. palustris/S.
“zelichi” y S. ruficollis/S. “caraguata” (al igual que S. pileatalS. “andorinha” y 8.
melanogaster/S. “xumanxu’’) son idénticos vistos ventralmente, pero difieren en la
coloracion dorsal (ver Figuras I1-14, y Patron iterativo y proceso iterativo). Este
patrén ventral es la representacion que mds recibirdn los pichones en su nidos
mientras son atendidos por los machos y también una vez fuera de él (ver Fachinetti et
al. 2008 para una sintesis de las contribuciones conocidas de los machos en el nido).
Por lo tanto, las caracteristicas ventrales, parecen desempefiar un rol mas importante
que las dorsales durante el improntado temprano, pero esto podria depender de la
duracién del periodo ventana de aprendizaje. En los morfos de espaldas coloreadas,

dorso y vientre son idénticos, sugiriendo que si existe alguna generalizacion a partir



del patrén, los morfos con patron dorsal, estarian mostrando esencialmente
informacion redundante al repetir el patron ventral en el dorso, y no alterarian en gran
modo el improntado en los individuos jovenes. Esta redundancia en los colores,
podria no tener un efecto tan fuerte en el aprendizaje de rasgos coespecificos, como el
que tendrian las diferencias en los colores ventrales entre formas (e.g., las diferencias
entre €l color blanco y negro en las gargantas de S. palustris y S. ruficollis, podrian
tener mas influencia en la eleccion de una pareja, que las diferencias entre el dorso
gris y el dorso blanco y rufo de S. palustris y S. “zelichi”). El hecho de que garganta y
capucha sean los primeros parches en adquirir color, sugiere que estos pueden jugar
un rol predominante en el reconocimiento de coespecificos a la hora de la eleccion de
pareja en los Capuchinos. Sin embargo, en virtud de la gran variacion de plumajes
reproductivos en los Capuchinos (Areta 2009 y referencias alli citadas), y la
homogeneidad en las vocalizaciones en un 4area dada para cada forma, las
vocalizaciones parecen ser mas importantes que el plumaje en el sistema de
reconocimiento especifico de los Capuchinos (ver Grant 1999 y Grant & Grant 2008
donde muestran este patron en Geospiza y Patten et al. 2004 en Melospiza). Las
hembras de Capuchinos parecen memorizar en su juventud el canto de los machos de
la forma con la cual formaran pareja (ver Vocalizaciones de hembras), y este canto
presumiblemente memorizado, aunque rara vez sea emitido durante la época
reproductiva, podria servir de modelo interno para la eleccion de pareja (ver
Catchpole & Slater 2008).

La homogeneidad en los tamafios de picos, alas, colas y tarsos de los
Capuchinos, sugiere que estos no son caracteres importantes para el reconocimiento
de coespecificos (ver Grant & Grant 2008 para una muestra de la influencia de los
tamafios de picos en la segregacidon reproductiva en Geospiza, y Smith 1987 y
Slabbekoorn & Smith 2000 para un caso de divergencia de tamafios de picos sin
influencia en la eleccion de pareja en Pyrenestes).

2) Improntado de habitat. El improntado de habitat se refiere al aprendizaje
de caracteristicas ambientales temprano en la vida, y “como consecuencia del
improntado de habitat, las hembras normalmente producen sus jovenes en el mismo
ambiente en el cual crecieron” (Beltman & Haccou 2005: 190). La persistencia de
individuos en el mismo érea o territorio donde nacieron se conoce como filopatria, y
puede ser causada por improntado de habitat. En los Capuchinos la filopatria ha sido

inferida por la existencia de regiolectos en muchas formas (ver Vocalizaciones), y por



la ocupacién de un mismo territorio a lo largo de distintas temporadas reproductivas
(ver Distribucion geogrdfica y migracion). El improntado de habitat, seria casi
inevitablemente un carécter facilitando la interaccion reproductiva de dos individuos
improntados en el mismo habitat y dificultandola entre dos individuos improntados en
habitats distintos.

3) Colonizaciéon de nuevos habitats. En este paso, individuos migratorios o
erraticos colonizan nuevas dreas con disponibilidad del alimento adecuado, las que
podrian consistir de ambientes distintos de los natales. Este paso se ejemplifica con
las poblaciones distantes de S. hypochroma, S. hypoxantha y S. ruficollis que usan
distintos hébitats (Areta et al. en prensa, Areta & Repenning en prep., este trabajo). La
especializacion alimenticia de los Capuchinos, hace que su fuente de alimento sea
dificil de predecir en tiempo y espacio, induciendo al nomadismo local en busqueda
de comida. Los habitos migratorios y errantes de los Capuchinos los transforman en
buenos colonizadores de sitios adecuados para su sustento. Su vuelo fuerte y sostenido
demuestra que, a menos que. una barrera geografica sea muy importante en tamafio y
extension, esta no constituird en si misma una barrera efectiva al flujo génico (ver
Distribucion geogrdfica y migracion). La colonizacion de un nuevo area puede
disparar cambios evolutivos, especialmente si los ambientes sociales y de habitats
difieren de los de la poblacion fuente (ver Modelo de especiacion/diversificacion).
Aunque el presente modelo se basa en la especificidad de habitats, la separacidon por
distancia de diferentes tipos de habitat debe haber facilitado la diferenciacion.

La evolucion de los Capuchinos debe ser pensada como en estrecha relacion a
la disponibilidad temporal y espacial de sus recursos alimenticios obligatorios, y de
sus habitats reproductivos preferidos. Los pastizales mesotérmicos templados de
Sudamérica en el este de Argentina, sudeste de Brasil y Uruguay, deben haber
experimentado cambios distribucionales varias veces, como consecuencia de ciclos
climaticos de precipitacion y temperatura (Burkart 1975), afectando las comunidades
locales de acuerdo a las caracteristicas edéaficas propias de cada region, y por lo tanto
alterando la disponibilidad espacial de semillas en el tallo para los Capuchinos. La
presencia de pastos microtérmicos y megatérmicos permite que la disponibilidad de
semillas en la regidbn mesotérmica se extienda desde Septiembre a Marzo (Burkart
1975), lo que coincide con la patrén reproductivo de los Capuchinos. Por otro lado,
las 4reas de invernada de los Capuchinos contienen una gran abundancia de pastos

megatérmicos, que aseguran disponibilidad de semillas durante todo el afio (Burkart



1975, Sick 1997, Silva 1999, Kirwan & Areta 2009, Tabla 6). La conexion entre las
aves criando en los pastizales mesotérmicos y aquellas invernando en pastizales
megatérmicos ha sido demostrada en base a vocalizaciones (ver Distribucion y
movimientos), y apoya la idea de que su interconeccion ecoldgica ha sido importante
durante la evolucidn de la migracion y diferenciacion de los Capuchinos.

4) Modificacion de cantos y plumajes. Dos modelos distintos de cambio de
plumajes y cantos son aparentes en los Capuchinos. En un primer modelo, las
vocalizaciones cambian primero y son seguidas posteriormente por cambios en
caracteristicas de plumaje. La existencia de regiolectos, con marcadas diferencias en
sus voces, y uso de distintos ambientes, pero escasa o nula diferenciacién en plumajes
en S. hypochroma, S. hypoxantha y S. ruficollis estan de acuerdo con este modelo de
diferenciacion: a lo largo del tiempo podria ocurrir diferenciacion morfologica dentro
de cada forma, eventualmente llevando los regiolectos a nuevas especies. En un
segundo modelo, primero aparece el polimorfismo discreto de plumajes, y la
subsecuente diferenciacion en voces puede ocurrir en uno de los morfos. Existe
polimorfismo de plumajes en sintopia, en los morfos S. “zelichi/S. palustris, S.
“caraguata”/S. ruficollis y S. “wuruguaya”/S. hypoxantha: a lo largo del tiempo,
podrian ocurrir diferenciacion vocal y ecoldgica de las formas, eventualmente
llevando los morfos a especies plenas.

Mientras los pasos 1-2 se repetirian rutinariamente generacion tras generacion,
los pasos 3-4 ocurririan en momentos historicos particulares y marcarian el inicio de
los cambios que los pasos 1-2 se encargarian de perpetuar dentro de cada linaje. Los
pasos 3-4 son relativamente intercambiables en orden, pero la colonizacion de un
nuevo habitat es imprescindible para que los pasos 1-2 adquieran independencia, y
sobre todo para estimular el desarrollo de cambios en las vocalizaciones. De acuerdo
con este modelo, los cuatro pasos ocurririan sin diferenciacion morfolégica en tamaiio
y forma de cuerpo y pico, por lo cual la divergencia no estaria vinculada de manera

especifica a la explotacion de recursos distintos.

CONSIDERACIONES SOBRE DIVERSIFICACION/ESPECIACION POR APRENDIZAJE — La
importante influencia del aprendizaje en los mecanismos evolutivos es innegable
(Owens et al. 1999, Irwin & Price 1999, ten Cate 2000, Price 2008, Grant & Grant
2008). Es plausible que el aprendizaje de caracteristicas coespecificas de plumaje,

voces y caracteristicas de habitat sea el principal factor manteniendo a los distintos



Capuchinos separados. La falta/ausencia de diferenciacion genética en los
Capuchinos, dificulta argumentar en favor de la existencia de a) preferencias de
apareamiento genéticamente determinadas, o “templates” de reconocimiento lo
suficientemente distintos (i.e., predisposicion genética para aprender caracteres
coespecificos por sobre heteroespecificos) que evitaran el malimprontado de los
jovenes durante el periodo de aprendizaje, y b) incompatibilidades genéticas entre las
distintas formas (ver Barreras reproductivas entre formas). Aun si alguna sutil
delimitacion filogenética de las formas es posible (Shaffer & Thomson 2007,
Knowles & Carstens 2007), la conclusion inescapable, es que la transmision cultural
de las voces y de las caracteristicas del ambiente preferido, han sido las fuerzas
principales por detrds de la diversificacion de los Capuchinos, con el sistema
genético apenas cambiando lo suficiente como para generar los distintos tipos de
plumaje asociados a caracteristicas vocales y de habitat, promoviendo aun mds el
proceso de diferenciacion.

Es importante distinguir el improntado de vocalizaciones del improntado de
preferencias de apareamiento. En el primero, un modelo vocal es adquirido
tempranamente en la vida, lo que llevard eventualmente a que el individuo improntado
adquiera su canto individual similar al del modelo, mientras que en el segundo, las
caracteristicas especificas de los estimulos en el modelo (canto, plumajes, habitat,
etc.), influenciarén las futuras preferencias de apareamiento del individuo improntado.
Aunque ambos tipos de improntado pueden ser uno y el mismo, esto no tiene porque
ser necesariamente asi (ten Cate 2006). Para esta propuesta, asumo que el improntado
vocal resulta en preferencias posteriores de apareamiento, tal como se ha demostrado
ampliamente en las aves (Lorenz 1937, Clayton 1990, Grant & Grant 1997, Irwin &
Price 1999).

GEOGRAFIA DE LA DIVERSIFICACION — Nores (1989) propuso que un incremento en
el nivel del mar de 50 m durante el pleistoceno, habria fragmentado los pastizales
mesopotamicos, y que la diversificacion de los Capuchinos de la Argentina ocurrid en
este archipiélago mediante la fragmentacion y diferenciacién de un stock ancestral
ampliamente distribuido de S. hypoxantha. Esta explicacion fue luego adoptada frente
a la falta de diferenciacién genética en los Capuchinos (Lijtmaer et al. 2004). Nores
(1989) también desestim¢ al habitat como una caracteristica importante para explicar

las distribuciones de las formas actuales, y especificd que Entre Rios fue el posible



centro de radiacion del grupo, basado en su mayor nimero de especies (en ese
momento S. “zelichi” era considerada una especie valida limitada a Entre Rios, pero
ver Areta 2008). Sin embargo, la informacidon disponible sobre comportamiento
migratorio de los Capuchinos torna implausible la efectividad de las supuestas
barreras marinas, y sugiere en cambio, que las preferencias ecoldgicas en conjunto
con la filopatria, promovieron la diversificacion de las formas conocidas. Asi, por
ejemplo, los restringidos rangos distribucionales de S. palustris 'y S. cinnamomea se
explican satisfactoriamente por la distribucion de sus hébitats preferidos, y no por la
presencia de ninguna barrera fisica (Areta 2008, este trabajo), ya que sus capacidades
de vuelo les permiten, en principio, colonizar areas de las cuales estan ausentes.
Asimismo, los regiolectos de S. hypoxantha, coinciden con cambios en uso de hébitat,
mientras que las ingresiones marinas propuestas no pueden dar cuenta de su
distribucién geografica, como tampoco pueden explicar la ausencia de variacion
geografica en las voces de S. cinnamomea y S. palustris. Adicionalmente, mientras
dos especies (S. cinnamomea y S. palustris) ocurren solamente en el este del Cono
Sur, otras tres especies (S. hypochroma, S. hypoxantha, y S. ruficollis) ocurren en el
este y el oeste del Cono Sur, sugiriendo que las formas ampliamente distribuidas, o
bien divergieron alopatricamente en nicleos este/oeste, o que su dispersién post-
diferenciacién, ha sido mas intensa hacia el oeste que hacia el este. En sintesis, no hay
evidencia biogeogrdfica, comportamental, ecologica ni genética, que apoye la idea de
que la radiacion de los Capuchinos del Grupo ruficollis ocurrié solamente en el drea
de influencia de supuestas ingresiones marinas pleistocénicas, y unicamente mediante
la fragmentacion de un habitat generalizado, a partir de una unica forma ancestral.
El modelo en cuatro pasos provee de mecanismos capaces de explicar tanto la
diferenciacion dentro de formas como entre formas, y de poblaciones simpatricas
como alopatricas. Desconocemos la secuencia temporal, y la posicion geogréfica real
en que las formas se han diferenciado, al igual que cuéles eran las formas o proto-
formas con que coexistian al momento de su diferenciacion (ver Refuerzo y estructura
poblacional). Para algunas formas/poblaciones, es virtualmente imposible, con el
conocimiento actual, estar seguros del modelo macroespacial fundamental que
promovio su origen. Asi, por ejemplo, cuesta saber si S. palustris (este) y S. ruficollis
(este) se diferenciaron en simpatria, y las poblaciones de S. ruficollis (oeste) son el
producto de una colonizacion posterior con diferenciacién subsecuente, o si en

realidad S. palustris (este) y S. ruficollis (oeste) se diferenciaron en alopatria, con S.



ruficollis (este) entrando en simpatria con S. palustris de manera subsecuente. Un
planteo idéntico puede aplicarse a S. hypochroma (este y oeste) con S. cinnamomea
(este).

Las distribuciones completamente solapadas de las formas S. cinnamomea y S.
palustris son consistentes con su diferenciacion en simpatria, a partir del uso de
ambientes distintos. Mientras que la diferenciacion de los morfos de espalda
coloreada S. “zelichi” , S. “caraguata”, S. “ uruguaya” 'y S. * andorinha” ocurri6 en
simpatria y sintopia con los morfos de espalda gris S. hypoxantha, S. palustris, S.
ruficollis y S. pileata respectivamente.

Dos pares de especies actualmente alopatricas, posiblemente divergieron en
alopatria: S. melanogaster (este)/S. castaneiventris (oeste), y S. bouvreuil (este)/S.
nigrorufa (oeste) estan separadas geograficamente por el Chaco y el Cerrado/Pantanal
(Figuras D1-D16, Tabla 6). Basados en plumaje, el pariente mas cercano a S.
melanogaster seria claramente S. castaneiventris, ya que el unico caracter de plumaje
que las diagnostica es el color del vientre: negro en S. melanogaster, castafio en S.
castaneiventris. Las formas S. nigrorufa y S. bouvreuil serian especies hermanas ya
que solo difieren en el color de los parches de nuca y espalda: leonados en S.
bouvreuil y negros en S. nigrorufa (ver Hipotesis filogenética y Figura F1). En ambos
pares de especies, existen ademds diferencias en vocalizaciones y habitat preferidos
(Figura H2, Figuras S1-829, ver Hipdtesis filogenética). Por lo tanto, estas formas
hermanas totalmente alopéatricas difieren en plumaje, hébitat y vocalizaciones, y
proveen evidencia de diferenciacion en alopatria. Por otro lado las distribuciones
esencialmente parapatricas de S. pileata y S. bouvreuil, sugieren su diferenciaciéon en
parapatria o en una alopatria cercana.

Logicamente, todos los regiolectos se habrian diferenciado en alopatria, con
respecto a otros regiolectos de su forma, pero en simpatria con diferentes formas de

acuerdo a la superposicion de sus distribuciones (Figuras D1-D16).

REFUERZO Y ESTRUCTURA POBLACIONAL — Si dos poblaciones completamente
divergentes entran en contacto geografico secundario luego de haber sido alopétricas,
y los hibridos que se producen en esta zona de tensién no son totalmente viables, la
seleccion en contra de los hibridos puede reforzar las incipientes barreras
reproductivas entre dos poblaciones, hasta el punto que no hibridicen mas. Este

fendmeno se conoce como especiacion por refuerzo (Dobzhansky 1940, Paterson



1978, Price 2008, ver Butlin 1989 para otros posibles escenarios de refuerzo). El
modelo de cuatro pasos propuesto en este trabajo, se focaliza mas en la divergencia
dentro de una forma, y no tanto en las interacciones entre formas durante su
divergencia. Sin embargo, el resultado final del proceso, puede depender de las
interacciones reproductivas entre las distintas formas en divergencia. Los patrones de
distribucidn geografica de los Capuchinos parecen ajustarse mas un archipiélago de
metapoblaciones con distintos grados de simpatria y sintopia, que a la clasica vision
de grandes poblaciones en contacto secundario de manera geograficamente
estructurada. Su estructura poblacional, por lo tanto, escapa a la tradicional vision de
un simple contacto secundario entre dos poblaciones hibridizantes clinalmente
conectadas, ya que cada poblacion divergente puede estar distribuida en parches e
interactuando espacialmente con varias formas heteroespecificas y formas
potencialmente reproductivas, cada una con su ambiente preferido de cria, plumaje y
canto propios. Las consecuencias que esta disposicion espacial en mosaico
poblacional puede tener para el refuerzo son seguramente complejas, ya que la
dindmica de los parches a pequefia escala puede diferir de la dindmica a escalas
mayores (Harrison & Rand 1989). Mas aun, para algunas formas como S. ruficollis y
S. hypoxantha, la zona de superposicion de cria con la mayoria de las formas es
solamente una fraccion de su distribucién, mientras que para otras como .
cinnamomea y S. palustris, €l area de superposicion abarca la totalidad de su rango
geografico (ver Figuras D1-D16).

El refuerzo simultdneo de varias formas parece dificil de ocurrir, ya que la
hibridizacion masiva fusionaria las poblaciones en evolucion, resultando en la
extincion de las poblaciones mas pequefias, o en el establecimiento de un
polimorfismo estable (Paterson 1978, Liou & Price 1994, Coyne & Orr 2004).
Adicionalmente, el improntado podria garantizar que la mayoria de los apareamientos
ocurrieran en tipos de plumaje-habitat-voces incipientes, minimizando el flujo

genético, y por lo tanto el rol del refuerzo.

RADIACION EN LOS CAPUCHINOS — Los Capuchinos parecen ser parte de una
radiacion evolutiva reciente (M. Zelich in Graham-Yool 2001). Las etapas tempranas
de las radiaciones evolutivas estan caracterizadas por limites difusos en las especies,
con frecuente hibridacién (Price 2008, Grant & Grant 2008), y esta hibridacion haria

parecer mas reciente la divergencia entre formas de lo que en realidad ocurri6 (Grant



et al. 2005). Los Capuchinos pueden representar una etapa muy temprana de radiacion
evolutiva, con entrecruzamiento moderado y bordes difusos entre las formas
conocidas, las que podrian entrecruzarse produciendo hibridos aptos y retrocruzas. La
diferenciacion de las formas involucradas en la radiacion de los Capuchinos ocurrio
con poca divergencia genetica, cambios en los parches de color de los patrones de
plumaje de los machos, divergencias en uso de habitat y voces, pero escaso cambio
morfoldgico en tamario y forma. En los Capuchinos, no hay una prediccion clara de
que los limites difusos van a evolucionar hacia limites nitidos y claramente recortados
entre entidades (i.e., especies en sentido estricto), y en cambio el patron difuso puede
mantenerse en el tiempo (ver Barreras reproductivas entre formas).

En el tipico patron de evolucién de las radiaciones adaptativas, una explosion
inicial de morfotipos (abarcando un amplio espectro de morfologias) es seguido por
diversificacion dentro de las principales morfologias adaptativas (Schluter 1996,
Grant & Grant 2008). La radiacion de los Capuchinos no parece adaptativa en el
sentido tradicional del término, ya que la multiplicacion rapida de formas no involucra
caracteres ecomorfologicos claros que influencien su aptitud. La inestabilidad
fenotipica de los Capuchinos podria interpretarse como evidencia de una radiacién en
pleno desarrollo, donde la explosién inicial de fenotipos aliin no se ha estabilizado, y
nuevas formas contintan apareciendo mediante mecanismos comunes de generacidn
de variantes (ver Patron iterativo y proceso iterativo).

La divergencia en habitats distintos puede promover la divergencia de
caracteres sexualmente seleccionados pero con cambios sutiles en la forma (Price
1998), y este es precisamente el caso de los Capuchinos. Dentro de este contexto, las
diferencias en colores y vocalizaciones en asociaciéon a un ambiente dado podrian
deberse a: a) las distintas propiedades actsticas y visuales de los ambientes de cada
forma (i.e., el ambiente es la principal presion de seleccion actuando sobre los
cambios del SMRS, generando preferencias por las sefiales que mejor se transmiten en
el ambiente), b) las distintas preferencias reproductivas en cada ambiente preferido
(i.e., la eleccion de pareja dentro de un ambiente dado seria la principal presion de
seleccion actuando sobre los cambios del SMRS, generando sefiales que son
preferidas por las hembras), o ¢) una asociacién no causal. Es posible que todas las
opciones desempefien un rol importante en los Capuchinos, actuando de manera

sinérgica.



BARRERAS REPRODUCTIVAS ENTRE FORMAS — La existencia de barreras a la libre
reproduccién entre seres vivos, resulta en el establecimiento de diferencias genéticas.
Estas barreras pueden ser un co-producto secundario de cambios evolutivos o pueden
haber evolucionado para tal fin, en cuyo caso, se denominan mecanismos de
aislamiento (Mayr 1963, Paterson 1978, 1980, 1981, 1985). Las barreras
reproductivas entre formas actuarian de manera jerarquica por barreras pre-
apareamiento: 1) aislamiento geografico entre formas (alopatria), 2) coexistencia
geografica en habitats distintos (simpatria sin sintopia), 3) sistemas de reconocimiento
diferentes (sintopia sin interacciones reproductivas); barreras post-apareamiento pre-
cigoticas: 4) problemas post-copulatorios al encuentro de gametas; e
incompatibilidades post-cigoticas: 5) incapacidad ecoldgica de los hibridos, 6)
fecundidad disminuida de los hibridos o problemas en conseguir pareja, o 7)
incompatibilidades genéticas al normal desarrollo del hibrido En los primeros tres
casos (barreras pre-apareamiento) no existe disrupcion del sistema de
reconocimiento, en el cuarto caso (barreras post-apareamiento pre-cigoticas) el
sistema de reconocimiento funciona mal y los individuos copulan sin fertilizacion, y
en los ultimos casos, ocurre fertilizacion por un mal funcionamiento del sistema de
reconocimiento, pero el producto de esta fertilizacion tiene problemas para fertilizar a
otros individuos. En la vision clasica, dos poblaciones en proceso de divergencia o
recientemente divergidas, serian genéticamente compatibles, y las barreras pre-
apareamiento mantendrian el aislamiento reproductivo. Las barreras genéticas
aparecerian, generalmente, mas adelante en el proceso evolutivo, garantizando que las
poblaciones no puedan ya intercambiar genes mediante entrecruzamiento debido a las
incompatibilidades genéticas (Mayr 1963, Price 2008). Ambos tipos de barrera
pueden delimitar especies, la diferencia esta en el grado de permeabilidad al flujo
génico de cada barrera: las barreras pre-apareamiento pueden ser efimeras, o
Sfuncionar mal con alguna frecuencia, mientras que las incompatibilidades genéticas
son, esencialmente, irreversibles e impemeables (ver Price 2006 para mas detalles).
Los sistemas genéticos de los Capuchinos parecen ser altamente compatibles,
y basados en los tiempos aparentemente recientes de su divergencia y en su
homogeneidad morfoestructural, no habria (;ain?) fuertes incompatibilidades
genéticas entre ninguna de las formas del Grupo ruficollis (ver Price & Bouvier 2002,
Price 2008). El problema es que las incompatibilidades genéticas evolucionan, en

general, muy lentamente: el completo aislamiento entre especies de Passeriformes



demora aproximadamente entre 3 y 5 millones de afios (3-5 MA, Price 2008),
mientras que la divergencia para los Capuchinos se estima que ocurrid dentro del
ultimo medio millon de afios (0,5 MA, Lijtmaer et al. 2004). Cuatro lineas de
evidencia proveen apoyo a la idea de que las incompatibilidades post-apareamiento no
evitarian la hibridacién en estos Capuchinos. Primero, ocasionalmente se producen
hibridos entre varias especies no cercamente relacionadas de Sporophila en la
naturaleza y en cautividad (Sick 1963, 1997, obs. pers.). Segundo, existen hibridos de
ambos sexos productos de cruzas en cautiverio (Sabel 1990, ver Resultados), por lo
que, si la regla de Haldane se aplica a este caso, la mortalidad femenina al menos no
es absoluta (ver Price 2008, Pryke & Griffith 2009). Tercero, el morfo raro S.
“zelichi” se reproduce exitosamente en la naturaleza (Areta 2008), y los morfos S.
“wuruguaya” y S. “caraguata” han sido encontrados apareados y defendiendo
territorios, por lo que, si son hibridos, serian interfértiles con otras formas de
Capuchinos, demostrando al mismo tiempo la ausencia de barreras post-apareamiento
entre formas. Cuarto, el parecido morfologico entre formas de Capuchinos simpétricas
sugiere que los hibridos no serian ecologicamente distintos a las formas parentales, y
solamente podria existir algun grado de aislamiento post-apareamiento si los hibridos
tienen plumajes o vocalizaciones que no son preferidos por otras formas (pero ver 1)
Improntado sexual y Vocalizaciones més arriba).

Aunque es raro que ocurra, en al menos dos especies de pajaros se conocen
incompatibilidades genéticas fuertes entre morfos sintopicos. En los morfos de corona
tostada y de corona blanca del Chingolo Garganta Blanca (Zonotrichia albicollis) la
incompatibilidad genética parece causada por accion de un alelo recesivo altamente
deletéreo que favorece apareamientos entre ambos morfos, manteniendo el
polimorfismo (Thorneycroft 1975, Houtmann & Falls 1994), mientras que en los
morfos de cabeza roja y cabeza negra del Diamante de Gould (Erythrura gouldiae) la
incompatibilidad estaria vinculada al cromosoma sexual Z, y promueve apareamientos
dentro de cada morfo (Pryke & Griffith 2009). Los Capuchinos proveen un sistema de
estudio ideal para este tipo de preguntas, y responderlas iluminara el estudio de su
evolucion.

Especialmente en el Grupo ruficollis, las limitaciones al libre intercambio
genético entre las formas de Capuchinos parecen ser exclusivamente pre-
apareamiento y no post-apareamiento. El limite al flujo génico entre formas, estaria

dado porque las distintas formas, y sus morfos correspondientes, se reproducirian



preferentemente entre si de acuerdo a sus vocalizaciones, habitat preferido y
plumajes, y no por incompatibilidades genéticas intrinsecas entre las diferentes
formas o por algun tipo de problema derivado de caracteristicas en los hibridos. Aun
si las formas hibridizan regularmente, las diferencias en habitat, plumaje y voces se

mantienen a lo largo del tiempo, y justifican el reconocimiento de especies macho-

dimorficas y especies macho-monomorficas dentro de los Capuchinos.

LA ESPECIE NO TODO ES — La etapa en la cual la especiacion puede darse por
completada cambia de acuerdo al concepto de especie con valor bioldgico adoptado
(Grant & Grant 2006, de Queiroz 2007, Nosil et al. 2009). Para los Capuchinos, he
utilizado el concepto de reconocimiento de especie (Paterson 1978, 1985, Vrba 1995),
por su aparente aptitud para entender la ecologia evolutiva de los Capuchinos, su
énfasis en los procesos intra-especificos de diferenciacion vinculada a los habitats, y
para proveer una definicion de trabajo clara a partir de la cual poder derivar
predicciones. Anadlisis recientes acuerdan con las caracteristicas consideradas
importantes para el estudio de la especiacion por el concepto de reconocimiento: la
importancia de cambios de habitat como gatillos de procesos de diferenciacidn, y los
cambios cruciales mediante los cuales el apareamiento preferencial es adquirido (e.g.,
Price 2008, Nosil et al. 2009). Aunque los conceptos generales de especie proveen de
importantes visiones sobre la evolucion (de Queiroz 2007), y resaltan la adquisicion
de diferentes propiedades de un linaje a lo largo del tiempo, la falta de mecanismos
precisos y propios capaces de generar las especies, hace que la palabra “especie”
resulte de poca utilidad, y no logran evitar su polisemia, de manera que casi cualquier
comunidad reproductiva sera considerada una especie. Si todos los productos de la
evolucion son llamados especies, entonces el término pierde la utilidad para transmitir
un significado preciso sobre el producto evolutivo generado, y los mecanismos que lo
generaron. Por eso, lo que necesitamos, no es un concepto cada vez mds englobador
de especie, sino nombres que permitan el reconocimiento de varios productos
diferentes de la evolucion: la especie no todo es. Si las poblaciones de distintivos
plumajes-habitat-voces de Capuchinos constituyen especies separadas o si son formas
diferenciadas de una especie ultrapolimorfica, necesita ser puesto a prueba en grano
fino. De todas formas, la hipétesis de una especie ultrapolimoérfica, pone en aprietos a
cualquier concepto de especie con sentido bioldgico, y el concepto de especie

adoptado puede ser irrelevante si los Capuchinos constituyen otro tipo de realidad



biolégica, no descripta aptamente por ninguno de los conceptos tradicionales de
especie. La comprension de la diversificacién necesita mirar mas alla de las meras
definiciones categoriales de unidades de biodiversidad, y penetrar en los patrones y
procesos con una vision inicialmente independiente de la taxonomia (Grant & Grant
2006).

La vision que este estudio apoya considera cada grupo de plumajes
diagnosticos asociados a sus vocalizaciones y habitats preferidos, como una especie
diferente, alin cuando la interaccion entre estas caracteristicas no impida totalmente el
flujo genético entre las formas reconocidas. Los Capuchinos, junto a los Pinzones de
Darwin, ponen de manifiesto la naturaleza graduada de la evolucién, y su conflicto
con las categorias discretas utilizadas regularmente en tratamientos taxondémicos y
sistematicos (Selander 1971, Grant & Grant 2006, 2008, Nosil et al. 2009). Mas atn,
las discontinuidades eternas a las que alude generalmente el término especie, son en
gran medida contingentes al escenario ecologico en el cual las especies ocurren. Por
lo tanto, si las especies evolucionan, entonces los ecosistemas evolucionan, y las
especies no serdn mas que partes transitorias de este todo dinamico en evolucion, cuya

integridad a lo largo del tiempo no esta asegurada.

SECUENCIA TAXONOMICA

Las secuencias taxonOmicas constituyen formas simplificadas de representar una
clasificacion mas compleja de manera lineal. Para el paradigma clasificatorio
evolutivo, una clasificacion debe resumir, con la menor cantidad posible de pérdida de
informacion, las relaciones filogenéticas de sus unidades clasificatorias (Mayr &
Ashlock 1991). Reflejando los miltiples desacuerdos sobre los limites de especies, la
secuencia taxonomica de los Capuchinos también ha variado de manera arbitraria de
momento en momento, de autor en autor, y de autor en momentos (Tabla 8). Resulta
interesante la posicidén de S. saturata en el esquema de Hellmayr (1938), quién la
coloca mas cerca de S. bouvreuil pileata y S. cinnamomea que de S. bouvreuil
bouvreuil con la cual se considera actualmente un sinénimo basado en individuos
oscuros (Lima 2008). Entre otras variaciones destacables en la posicion de los taxa, la
posicién de S. cinnamomea fue notablemente variable de autor a autor, y también
fueron particularmente variadas las posiciones relativas de S. telasco y S. insulata en

las diversas clasificaciones.



Mas recientemente, se ha llegado a un acuerdo, claramente preliminar, sobre la
secuencia taxondmica a seguir (Sibley & Monroe 1990, Remsen et al. 2009, ver Tabla
9). Dados los resultados de este trabajo, sugiero un cambio radical en la secuencia
taxondmica convencional de los Capuchinos previamente utilizada (Tabla 9), que esta
de acuerdo con la hipdtesis filogenética aqui propuesta (Figura F1). Esta nueva
secuencia difiere de la anterior en varios aspectos: 1) incorpora a la clasificacion las
formas nuevas aqui presentadas y utiliza las formas como unidades basicas de
clasificacion, 2) reconoce el grupo de los “Capuchinos de mejillas grises” (ver
Hipotesis filogenética), 3) altera la posicion de S. hypochroma y S. cinnamomea
dentro de los Capuchinos “sensu stricto” desplazdndolos inmediatamente por debajo
de S. hypoxantha y S. “uruguaya”, indicando una mayor relacion entre estas cuatro
formas, y 4) coloca a los “Capuchinos de boina negra” S. nigrorufa, S. bouvreuil, S.
pileata'y S. “andorinha” al final de la clasificacion, indicando un mayor parentesco
entre los “boina negra” y los “sensu stricto” que con los “mejillas grises”. La
clasificacion esta estructuradarde manera que los taxa con espalda gris o negra
aparezcan antes que los que tienen espalda coloreada, de manera que, en los casos en
que las formas son morfos, se lista primero el portador del nombre de la especie
polimorfica (macho-dimérfica). Los grupos reconocidos en esta nueva propuesta son
semejantes a algunos de los reconocidos en la clave dicotomica de Hellmayr (1904),
quién agrupd a los aqui llamados *“Capuchinos boina negra” aparte de los
“Capuchinos boina gris”, y reconocio6 el grupo conformado por S. melanogaster y S.
castaneiventris. Si bien la clave dicotomica de Hellmayr no pretendia ser una

clasificacion, es interesante que su estructura rescate estos grupos.



TABLA 8. Comparacién de los principales trabajos del siglo XX proponiendo
secuencias taxondmicas para los Capuchinos y los Para-Capuchinos (Grupo telasco).
Notese la inclusion de las subespecies actualmente reconocidas de S. minuta (minuta,
centralis y parva), y de las subespecies anteriormente reconocidas de S. bouvreuil

saturata y cryplta).

Hellmayr de Schauensee de Schauensee Paynter & Storer
(1938) (1952) (1966) (1970)

S. telasco S. nigro-rufa S. nigrorufa S. nigrorufa

S. insulata S. bouvreuil S. bouvreuil S. bouvreuil

S. minuta bouvreuil S. insulata bouvreuil
parva pileata S. minuta crypta
centralis saturata minuta pileata
minuta S. cinnamomea hypoxantha saturata
hypoxantha S. insulata S. ruficollis S. insulata

S. ruficollis S. minuta S. palustris S. minuta

S. palustris parva S. castaneiventris parva

S. bouvreuil minuta S. hypochroma centralis
bouvreuil hypoxantha S. cinnamomea minuta
pileata S. palustris S. melanogaster S. hypoxantha

S. saturata S. castaneiventris S. telasco S. hypochroma

S. cinnamomea
S. nigro-rufa

S. hypochroma

S. castaneiventris
S. melanogaster

castaneiventris
subsp.
hypochroma
S. melanogaster
S. telasco

S. ruficollis

S. palustris

S. castaneiventris
S. cinnamomea
S. melanogaster
S. telasco




TABLA 9. Comparacion entre la secuencia taxondmica adoptada en clasificaciones
modernas de los Capuchinos (e.g., Sibley & Monroe 1990, ver texto) y la secuencia
taxondmica sugerida en este trabajo, donde se incorporan todas las formas
previamente desconocidas y dos formas hipotéticas que podrian existir, y se delimitan

los E'randes Emgns de Caguchinos.

Secuencia taxonomica de los Capuchinos (Sporophila spp.)
Previa (ver texto) Nueva (este trabajo)

S. telasco S. telasco Para-Capuchinos
S. insulata S. insulata [Grupo telasco]
S. nigrorufa S. castaneiventris )
S. bouvreuil S. “ladrillito” Grupo
S. minuta S. melanogaster A Capuchinos
S. hypoxantha S. “xumanxu” mejillas grises
S. ruficollis S. minuta Grupo
S. palustris S. “llanera” B /
S. castaneiventris S. hypoxantha \
S. hypochroma S. "uruguaya"
S. cinnamomea S. hypochroma Capuchir}ns
S. zelichi S cinnamomea Grupo sensu stricto
S. melanogaster S. ruficollis C ¢ [Grupo ruficollis]
S. “caraguata”
S. palustris
S.” zelichi”
S. nigrorufa
S. bouvreuil Grupo Capuchinos
S. pileata b " boina negra
S. “andorinha”




CONCLUSION

by od

“E pluribus unum, ex uno pluria”

A lo largo de este trabajo he discutido las contribuciones de la historia natural, la
morfologia y los datos moleculares a la comprension de la evolucion de los
Capuchinos. Los datos moleculares no muestran diferencias consistentes entre las
distintas formas del Grupo ruficollis, mientras la morfologia (plumajes) y datos de
historia natural muestran diferencias consistentes entre las formas. Aunque ain esté
por descubrirse, la minima diferencia genética existente entre formas debe ser la que
explica las diferencias en sus plumajes. La incongruencia entre estos datos necesita
ser integrada en una explicacion abarcativa que de cuenta que, tanto las moléculas
como los plumajes y la historia natural estan interconectadas en los Capuchinos del
Grupo ruficollis como entidades evolutivas. Por lo tanto, el conflicto es falso, y la
incongruencia entre estos datos se deriva solamente de nuestra falta de conocimiento.
La homogeneidad genética de los Capuchinos podria deberse a diversificacion
reciente no expresada aun en los genes estudiados, o a eventos de hibridacion
recurrentes (Lijtmaer et al. 2004, Areta 2008, Karr et al. 2009). El grado efectivo de
aislamiento genético entre formas de Capuchinos utilizando hdbitats diferentes y
cantando de maneras diferentes es desconocido, pero las barreras pre-apareamiento
parecen ser las Unicas responsables de que las formas y sus caracteristicas ecolégicas
se mantengan a lo largo del tiempo. Dos escenarios evolutivos son posibles: 1) ocurri6
especiacion completa mediante eleccion de hébitat en forma conjunta con cambios de
plumaje y vocalizaciones, o 2) existe diferenciaciéon en uso de habitat por morfos
vocales y de plumaje que se entrecruzan mas o menos frecuentemente. La primera
alternativa claramente implica algun grado de establidad de las especies a lo largo del
tiempo, mientras que la segunda podria representar una etapa transitoria en la
diversificacion de los Capuchinos o podria ser un producto evolutivamente estable
representado un caso unico de polimorfismo extremo de plumajes, habitat y voces en
las aves. Distinguir entre ambas alternativas no es una tarea facil (Areta 2008, este

trabajo).



En regiones con simpatria de varias formas, las vocalizaciones y el uso de
habitat de las distintas formas (con sus morfos) difieren, indicando que deben ser
consideradas especies plenas de acuerdo al Concepto de Reconocimiento de Especie.
En alopatria, las poblaciones de una misma forma pueden utilizar ambientes distintos
y tener vocalizaciones distintas, lo que interpreto como variacion geografica
intraespecifica con potencial evolutivo de diferenciacion. La existencia de elementos
y patrones recurrentes de plumaje, demuestra la existencia de una limitante
morfogenética y de rutas profundas de desarrollo compartidas en las aves (Riegner
2008). El morfoespacio de los Capuchinos no es infinito, y esta limitado por sus rutas
compartidas de desarrollo que generan el mismo patréon de bloques de plumaje sobre
el cual cada forma impondra sus caracteristicas propias de coloracién. El patrén
iterativo y el proceso iterativo aqui propuestos, muestran la plausibilidad de generar
una explosion en tipos de plumajes mediante minimos cambios genéticos en los
Capuchinos. Algunas formas cumpliendo con el patrén iterativo han alcanzado el
status de especie plena mientras formas con morfologias diagndsticas parecen ser
morfos de otra especie. Esta diversidad de relaciones morfologia-voces-habitat con
una gran similitud genética sugiere una reciente radiacion evolutiva (pero no
adaptativa), con escasa diversificacion en tamafio y forma.

Es fundamental mejorar el conocimiento sobre la base genética de los
plumajes y las relaciones filogenéticas de todas las formas, y experimentar con los
Capuchinos para evaluar los mecanismos precisos mediante los cuales las diferentes
formas son mantenidas aparte en la naturaleza. Los efectos de los entrecruzamientos
sobre los plumajes (e.g., Sabel 1990) y la compatibilidad entre distintas formas (e.g.,
Pryke & Griffith 2009), pruebas de preferencias para asociaciones dispares de
voces/plumaje (e.g., Clayton 1990), y experimentos de improntado sexual y de habitat
(e.g., Irwin & Price 1999, Davis & Stamps 2004) proveeran datos fundamentales para
poner a prueba el modelo de diversificacion en cuatro pasos aqui propuesto. Hasta que
sea mas refinado, el aprendizaje de caracteristicas especie-especificas de
apareamiento (voces y plumajes) y de caracteristicas de habitat, parecen ser las causas
responsables de la generacidn y el mantenimiento de las sorprendentes caracteristicas
vocales y ecologicas de los Capuchinos.

Los Capuchinos muestran con especial fuerza la diversidad en la unidad y la
unidad en la diversidad de la naturaleza. La conclusién es que el 4anfora de Pandora de

los Capuchinos recién esté abierta. ..
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APENDICE 1. Lista de los especimenes examinados y medidos en este estudio. AMNH -
American Museum of Natural History, New York, USA. ANSP - Academy of Natural
Sciences of Philadelphia, Philadelphia, USA. CICyTTP - Centro de Investigaciones
Cientificas y Transferencia Tecnol6gica a la Produccién, Diamante, Argentina. BMNH -
British Museum of Natural History, Tring, UK. CM - Carnegie Museum, Pittsburg,
Pennsylvania, USA. COP - Coleccién Ornitolégica Phelps, Caracas, Venezuela. IML -
Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina. MAS - Museo Antonio Serrano, Parana,
Argentina. MCN —Museu de Ciencias Naturais da Fundag¢do Zoobotédnica do Rio Grande Sul,
Porto Alegre, Brasil. MCP — Museu de Ciencias ¢ Tecnologia da PUCRS, Porto Alegre,
Brasil. MCZ - Museum of Comparative Zoology, Harvard, USA. MH - Museum
Heineanum, Halberstadt, Alemania. MHNCI — Museu de Histdria Natural Capdo da Imbuia,
Curitiba, Brasil. MLP — Museo de La Plata, La Plata, Argentina. MNHNM - Museo
Nacional de Historia Natural, Montevideo, Uruguay. MNHN — Muséum Nationale d’Histoire
Naturelle Zoologie, Paris, Francia. MOBbsas — Museo Ornitolégico de Berisso, Berisso,
Buenos Aires, Argentina. MZSP — Museu Paulista, S3o Paulo, Brasil. NHMV -
Naturhistorisches Museum, Viena, Austria. YPM — Yale Peabody Museum, New Haven,
Connecticut, USA. ZMB — Museum fiir Naturkunde Berlin (Zoologische Museum Berlin),
Berlin, Alemania. Material tipo/material de referencia se indica con subrayado.
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798517, 798518, 798519, 799118, 810666, 825230. AMNH (lighter throat). 798520, 798522. IML.
2123, 2141, 2176, 8798, 9603, 9770, 9793, 9794, 9795, 9801, 9802. MAS. 4749. MNHNM. 5781,
3782, 5784, 5785,6111,6113,6114,6116. ZMB. nnl, nn2.

S. “caraguata” |3]. MLP. 14044. CICyTTP. Cautivo 1, Cautivo 2.

S. palustris |12]. BMNH. nnl, nn2. MNHNM. 5892, 5894, 5895. MACN. 8961, 48513. MCZ. 31309
31597. MZSP. 9014, 9017,9018, 9019.

S. “zelichi” [2). CICyTTP. Cautivo 1. MACN. 52379.

S. nigrorufa |3|. BMNH. nn, MNHN, 1996-1016, 1996-1017.

S. bouvreuil |24]. AMNH. 4601, 4602, 6769, 41274, 128868, 244823, 244824, 244825, 244827,
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S. pileata [11]. AMNH. 199127, 230206, 244844, 315894, 320202, 320203, 320204, 320205, 320651,
822161. BMNH. 85210118.

S. “andorinha” |0|.




APENDICE 2. Vocalizaciones analizadas en este estudio. Numero entre corchetes [ ] indica
cantidad de individuos, y nimero entre paréntesis ( ) indica nimero de referencia en la base
de datos. Todas las grabaciones fueron realizadas por Juan I. Areta, salvo las indicadas
mediante: AJ= Alvaro Jaramillo, BH = Bennet Hennesey, BO = Brian O’Shea, CD = Charles
Duncan, CM = Curtis Marantz, DM = Diego Monteleone, EM = Eugene Morton, FJ =
Fernando Jacobs, FS = Fabio Silva, HR = Heimz Remold, LD = L. Davis, MR = Marcio
Repenning, MP = Mark Pearman, PAS = Paul Schwartz, RF = Rosendo Fraga, SD = Susan
Davis, SM = Sjoerd Maijer, SW = Sofia Wasylyk, TP = Ted Parker Il y QV = Quillén
Vidoz.

S. castaneiventris |2]. BRASIL. Bajo Rio Uaipas, Amazonas [1] (CMI1: MLNS-113196-113197),
Careiro do Castanho, Amazonas [1] (CM2: MLNS-127641).

S. melanogaster [12]. BRASIL. 2007-2009: Pedras Brancas [1] (1), Sdo Joaquim/Lages [1] (2),
Coxilha Rica [6] (4-9), Bom Jesus [1] (3), Fazenda Socorro [1] (10). 1979-1982: Sio Francisco de
Paula [2] (FS11: MLNS-25401, TP12: MLNS-32160-32161).

S. “xumanxu” |4|. BRASIL. Coxilha Rica [1] (MR1), Estincia do Meio [1] (MR2), Bom Jesus [1]
(MR3), Rio Santana [1] (MR4).

S. minuta [23]. VENEZUELA. Caracas [19] (PAS1-19: MLNS-15470-15484, 15486-15489), Santa
Elena de Guairén [1] (CD1: MLNS-110188). GUYANA. Rio Corantyne [1] (BO1: MLNS-134808).
MEXICO. Chuhuites [1] (LD1: MLNS-15485). PANAMA. Tocumun [1] (EM1: MLNS-15490).

S. hypoxantha [103+]). REGIOLECTO DE ENTRE RiOS [14]. ARGENTINA. Ea. La Marita [13]
(1-5, 7, 32-37), Campo del Medio [1] (38). BOLIVIA. Trinidad (1) [63]. REGIOLECTO DE
FORMOSA |19]. ARGENTINA. Ea. El Bagual [16] (43-58), Ea. La Marita [1] (6), Campo del Medio
[2] (39, 40). REGIOLECTO DE CORRIENTES [24]. ARGENTINA. Chnia. Pellegrini (8, 9, 12-13,
17), Camba Trapo [2] (10, 11), Mercedes (14-16, 28), Ea. Rincon del Socorro [14] (18-27, 29-31, 42).
REGIOLECTO DE BOLIVIA. BOLIVIA. Trinidad [2+] (SM68-69, + varios en bandos mixtos no
reproductivos]. REGIOLECTO DEL SUDESTE DE BRASIL |43]. BRASIL. 1971:
Guacho/Vacaria [3]. (PAS123-125: MLNS67596-67598). 2004-2009: Coxilha Rica [23] (MR89-90,
93-95, 97, 99-105, 108-113, 118, 120-122), Estancia do Meio (4) [MR86, 91, 96, 98], Fazenda
Socorro/Rio Santana [3] (80, 82, MR88, 114), Lages [1] (MR64), Capdo Alto [3] (MR85, 115-117),
Capdo Bonito [1], Sdo Pedro [2] (MR84-85), Cachoeira dos Baggio [1] (107), Rio Sdo Mateus [1]
(MR119), Guacho [2] (MR87, 92), Faz Chapadédo-Rio das Perdizes [1] (MR106).

S. “wruguaya” |2]. REGIOLECTO DE CORRIENTES. Ea. Rincon del Socorro [1] (2).
REGIOLECTO DEL SUDETES DE BRASIL. Coxilha Rica [1] (MR1).

S. hypochroma [28]. REGIOLECTO DE CORRIENTES [20]. ARGENTINA. 1993: Esteros del
Ibera [AJ18-19]. 2004-2008: Colonia Pellegrini [6] (2-5, 7-8), Ea. Rincon del Socorro [7] (9-15),
Campo del Medio [2] (16-17), Esteros del Ibera [2] (20-21). BRASIL. 2004-2008. Vila Bela da
Santissima Trindade [1] (25). REGIOLECTO DE BOLIVIA [6]. BOLIVIA. Pampas de Viru-Viru
[2] (SD22, 29), Trinidad [1] (30), Lomas de Arena [3] (QV26-28). TIPO S. palustris [1].
ARGENTINA. 1992: Puerto Boca [1] (MP23). TIPO S. cinnamomea |1|. ARGENTINA. 2009: Ea.
Rincén del Socorro.

S. cinnamomea [24]. ARGENTINA. 1992-1993: Mercedes [2] (AJ21, AJ22), PN El Palmar [1]
(MP23), Caza Pava-Corrientes [1] (MP24). 2003—-2007: Ea. Rincon del Socorro [9] (1-5, 7-10),
Mercedes [1] (1), Cnia. Pellegrini [2] (11,12), Gualeguaychu [1] (13). URUGUAY. 2003-2007.
Lorenzo Geyres [5] (14-18), San Javier-Rio Negro [1] (RF19), Villa Soriano-Rio Negro [1] (RF20).

S. ruficollis [83]. REGIOLECTO DE ENTRE RIOS [79]. ARGENTINA. Arroyo Baru [8] (4-11),
Larroque-Urdinarrain [11] (20-27,38-40), San Salvador [6] (12-17), Gualeguaychua [S5] (33-37), Ea.
La Marita [4] (1,2,18,19), Pto. Liebig & Arroyo Caraballo [1] (3), Sauce Viejo [5] (28-32), Saladillo
[10] (41-50). BOLIVIA. Trinidad [1] (94). BRASIL. Vila Bela da Santissima Trindade [1] (92).
URUGUAY. Lorenzo Geyres-Quebracho [26] (51-76), Queguayar [2] (77,78). REGIOLECTO DE
BOLIVIA [4]. BOLIVIA. Apolo-Madidi [4] (BH88-91).

S. “caraguata” [3]. ARGENTINA. Las Piedras [1] (1), Ibicuy [1] (2), Gualeguaychi [1] (3).

S. palustris [34]. ARGENTINA. 1991-1993: Mercedes [1] (AJ30), Gualeguaychi [2] (MP32, MP34),
Banco Caraballo — Entre Rios [1] (MP33). 2003-2007: Ea. La Marita [2] (1,2), Cnia. Pellegrini [2]
(3,4), Ea. Rincon del Socorro [11] (5-14, DM31), Ea. Santa Isabel - Corrientes [1] (RF28), Bafiado
Santa Rosa — Corrientes [1] (RF29). URUGUAY. 2003-2007: Bafiados de la India Muerta [6] (15-20),
Cebollati [7] (21-27)

S. zelichi [4]. ARGENTINA. 1992: Gualeguaychu [1] (MP3). 2003-2007: Gualeguaychi [1] (1), Ea.
Rincdn del Socorro [1] (2). TIPO cinnamomea. 2009: Esteros del Ibera [1] (SW4).



S. nigrorufa |9]. BOLIVIA. Flor d'Oro, PN Noel Kempff Mercado [2] (SM1-2). BRASIL. Vila Bela
da Santissima Trindade [7] [3-9].

S. bouvreuil 16]. REGIOLECTO SAO PAULO. BRASIL |4]. Mogi das cruzes [1] (1), Taiagupeba
[3] (2-4). REGIOLECTO BAHIA. BRASIL |2|. Boa Nova [2] (5-6).

S. pileata |13]. REGIOLECTO GUARANI [2]. ARGENTINA. 2005: Campo San Juan [1] (6).
PARAGUAY. 2002: Ea. La Yegrefia (Itapua) [1] (RF11). REGIOLECTO DE CORRIENTES [6].
ARGENTINA. 1997: Ea. San Juan Poriaht [1] (RF12). 2005-2007: Rincén Santa Maria [5] (1-5).
REGIOLECTO DE SAO PAULO. BRASIL [5]. 1999: Serra da Canastra [3] (CM14;: MLNS-
113420-113422, TP13: MLNS-39143, HR16: MLNS-114653). 2007: Estagdo Ecolégica Itirapina [4]
(7-10).

S. “andorinha” |0].



APENDICE 3. Procedencia geografica y cantidad de datos de habitat [nimero de territorios]
obtenidos en este estudio. Ver Figura L1 para coordenadas geogréficas de cada localidad.

S. castaneiventris |0]. No estudiado.

S. melanogaster |16]. BRASIL. Pedras Brancas [2], S3o Joaquim/Lages [6], Coxilha Rica [4], Bom
Jesus [3], Fazenda Socorro [1].

S. “xumanxu” [1]. BRASIL. Coxilha Rica [1], Estdncia do Meio [1], Bom Jesus [1], Rio Santana [1].

S. minuta |0]. No estudiado.
S. hypoxantha |144]. ARGENTINA. REGIOLECTO DE ENTRE RIOS |22]. Ea. La Marita [20],

Campo del Medio [1], Arroyo Baru-San Salvador [1]. REGIOLECTO DE FORMOSA [25]. Ea. El
Bagual [23], Campo del Medio [2]. REGIOLECTO DE CORRIENTES [36]. Cnia. Pellegrini [18],
Ea. El Socorro [18]. REGIOLECTO DE SE BRASIL |61|. Faz Chapadado-Rio das Perdizes [2], Cerro
negro [3], Coxilha Rica [18], Estancia do Meio [4], Rio Sdo Mateus [2], Antiga Estagdo Ferrea-Bom
Jesus [4], Fazenda Socorro/Rio Santana [5], Arroio Pessegueiros [12] Capédo Alto [3], Capdo Bonito
[1], Sdo Pedro [4], Cachoeira dos Baggio [1], Guacho [2].

S. “uruguaya” |5]. ARGENTINA. REGIOLECTO DE FORMOSA |[1]. Ea. El Bagual [1].
REGIOLECTO DE CORRIENTES. |2]. Ea. Rincon del Socorro [1], Mercedes/Cnia. Pellegrini [1].
REGIOLECTO DE SE BRASIL [1]. Antiga estagdo Ferrea-Bom Jesus, [1] Coxilha Rica [1].

S. hypochroma |29]. ARGENTINA., Cnia. Pellegrini [14], Ea. Rincon del Socorro [12], Campo del
medio [3].

S. cinnamomea [34]. ARGENTINA. Cnia. Pellegrini [7], Ea. Rincon del Socorro [9], Mercedes [1],
PN EI Palmar [8], Arroyo Baru [1], Gualeguaychu [1]. URUGUAY. Lorenzo Geyres [7], Queguayar
[2].

S. ruficollis [110]. ARGENTINA. Cnia. Pellegrini [5], Ea. El Socorro [3], Gualeguaychi [14],
Larroque-Urdinarrain [15], Arroyo Baru-San Salvador [27], Ea. La Marita [3], Saladillo [12], Sauce
Viejo [4]. URUGUAY. Lorenzo Geyres-Quebracho [23], Queguayar [4].

S. “caraguata” |14]. ARGENTINA. Gualeguaycht [10], Ibicuy [1], Las Piedras [1], Arroyo Nancay
[1], San Juan Poriahu [1].

S. palustris |46]. ARGENTINA. Cnia. Pellegrini [7], Ea. Rincon del Socorro [15], Gualeguaychua [1],
Ea. La Marita [3]. URUGUAY. Cebollati [11], Bafiados de la India Muerta [9].

S. “zelichi” [12]. ARGENTINA. Camba Trapo [1], Cnia. Pellegrini [2], Ea. Rincon del Socorro [1],
Gualeguaychu [7], Ibicuy [1].

S. nigrorufa |0].

S. bouvreuil |13]. BRASIL. Mogi das Cruzes [9], Boa Nova [4].

S. pileata [14]. ARGENTINA. Reserva Rincon Santa Maria [8], Campo San Juan [2]. BRASIL.
Estagdo Ecologica Itirapina [4].

S. “andorinha” |0].



APENDICE 4. Citaciones completas de las descripciones originales de las formas de
Capuchinos tratadas en esta tesis, [Tipo/material de referencia] y (Nombre original).

Sporophila castaneiventris — CABANIS J. 1848 /N SCHOMBURGK, R. 1848 [“1849”]. Reisen in Britisch-
Guiana in den Jahren 1840-1844. Im Auftrag Sr. Mijestat des K&nigs von Preussen ausgefiihrt von
Richard Schomburgk. Nebst einer Fauna und Flora Guiana's nach Vorlagen von Johannes Miiller,
Ehrenberg, Erichson, Klotzsch, Troschel, Cabanis und Andern. Mit abbildungen und einer karte von
Britisch-Guiana aufgenommen von Sir Robert Schomburgk. IIl. Versuch einer Fauna und Flora von
Britisch-Guiana.Nach Vorlagen von Johannes Miiller, Ehrenberg, Erichson, Klotzsc, Troschel, Cabanis
und Andern. Systematisch bearbeitet von Richard Schomburgk. Leipzig. [ZMB—6497] (Sporophila
castaneiventris)

Sporophila minuta — LINNAEUS C. 1758. Systema Naturae. 10 ed. [Sin tipo] (Loxia minuta)

Sporophila melanogaster — PELZELN A VON. 1871 [“1870”]. Zur Ornithologie Brasiliens. Resultate
von Johann Natterers Reisen in den Jahren 1817 bis 1835. A. Pichler’s Witwe & Sohn, Wien. [Cotipos
NHMYV —-20311, 20312] (Spermophila melanogaster)

Sporophila “xumanxu” — REPENNING ET AL. En preparacion. [Figura 11, este trabajo] (Sporophila
“xumanxu’”)

Sporophila hypoxantha — CABANIS J. 1851. Museum Heineanum. Verzeichniss der omithologischen
Sammlung des Ober-amtmann Ferdinand Heine auf Gut St. Burchard vor Halberstadt mit kritischen
Anmerkungen und Beschreibung der neuen Arten, systematisch bearbeitet. I Singvogel. [Tipo no
encontrado] (Sporophila hypoxantha)

Sporophila “uruguaya” — ARETA JI & REPENNING M. En preparacion. [MHNCI-5207] (Sporophila
“uruguaya’)

Sporophila hypochroma — ToDD WEC. 1915, Preliminary diagnoses of apparently new South
American birds. Proceedings of the Biological Society of Washington 28: 79-82. [Holotipo CM —
49222] (Sporophila hypochroma)

Sporophila cinnamomea — LA FRESNAYE F DE. 1839. Quelques oiseaux nouveaux de la collection de
M. Charles Brelay, a Bordeaux. Revue Zoologique par la Société Cuvierenne 2: 96-100. [ANSP-
10746, ver Bond 1939] (Pyrrhula cinnamomea)

Sporophila ruficollis — CABANIS J. 1851. Museum Heineanum. Verzeichniss der ornithologischen
Sammlung des Ober-amtmann Ferdinand Heine auf Gut St. Burchard vor Halberstadt mit kritischen
Anmerkungen und Beschreibung der neuen Arten, systematisch bearbeitet. 1 Singvogel. [Tipo no
encontrado] (Sporophila ruficollis)

Sporophila “caraguata” — ARETA J1, NORIEGA JI, PAGANO L & ROESLER I. En prensa. [MLP-14044]
(Sporophila “caraguata’”)

Sporophila palustris — BARROWS WB. 1883. Birds of the lower Uruguay. Bulletin of the

Nuttall Ornithological Club 8: 82-94. [Co-tipos MCZ—31309, 31597] (Spermophila palustris)
Sporophila “zelichi” — NAROSKY S. 1977. Una nueva especie del género Sporophila. Hommero 11: 345-
348. [Holotipo/paratipo MACN-52379] (Sporophila zelichi)

Sporophila nigrorufa — D’ORBIGNY A & LA FRESNAYE F DE. 1837. Synopsis avium ab Alcide
d’Orbigny, in ejus per Americam meridionale itinere, collectarum et ab ipso viatore necnon A de
Lafresnaye in ordine redactarum. Magasin de Zoologie 7, Cl. 2: 1-88. [Co-tipos MNHN-1996-1016,
1996-1017] (Pyrrhula nigro-rufa)

Sporophila bouvreuil — MULLER PLS. 1776. Natursystems. Supplements und Register-Ban iiber alle
sechs Theile oder Classen des Thierreichs. Mit einer ausfiihrlichen Ertlarung ausgefertiget. Gabriel
Nicolaus Kalpe, Niirnberg. [Planche Enluminée 204 de Daubenton] (Loxia bouvreuil)

Sporophila pileata — SCLATER PL. 1864. Descriptions of seven new species of birds discovered by the
late Dr. John Natterer in Brazil. Proceedings of the Scientific Meetings of the Zoological Society of

London Part 3 (154?): 605-611. [Holotipo BMNH-85210118] (Spermophila pileata)
Sporophila “andorinha” — Este trabajo. [Figura I 1, este trabajo] (Sporophila “andorinha”)
%M



