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R E S U M E N  - Si st e m áti c a  y e v ol u ci ó n e n l o s C a p u c hi n o s  ( A v e s: S p o r o p hil a)  - L o s  C a p u c hi n o s  

( S p o r o p hil a s p p.)  c o n stit u y e n u n  g r u p o  f o r mi d a bl e d e  p e q u e ñ o s  s e mill e r o s d el  N e ot r ó pi c o.  E n  e st e  

t r a b aj o p r e s e nt o  e vi d e n ci a  d e  l a e xi st e n ci a  d e  1 6  f o r m a s di a g n o sti c a bl e s  d e  C a p u c hi n o s:  G r u p o  A  

( S. c ast a n ei v e nt ris, S. m el a n o g ast e r  y S. " x u m a n x u  ”), G r u p o  B  ( S. mi n ut a),  G r u p o  C  ( S. 

h y p o x a nt h a,  S. “u r u g u a y a",  S. h y p o c h r o m a,  S. ci n n a m o m e a, S. r ufi c ollis, S. " c a r a g u at a”, S.  

p al ustris  y  S. " z eli c hi") y  G r u p o  D  ( S. ni g r o r uf a,  S. b o u v r e uil,  S.  pil e at a  y  S. " a n d o ri n h a ”). L a s  

h e m b r a s  d e  t o d a s l a s f o r m a s s o n m u y  si mil a r e s e n s u s t o n o s p a r d o a m a rill e nt o s,  y s o n i d é nti c a s 

p a r a  l a vi si ó n  h u m a n a  e n el G r u p o  C  ( G r u p o r ufi c ollis). L o s  c ol o ri d o s m a c h o s  d e  e st a s f o r m a s 

r e s p o n d e n a u n m o d el o  c o m ú n d e di s e ñ o ( b a u pl a n) c o n l o s si g ui e nt e s bl o q u e s d e pl u m aj e:  

c a p u c h a, m ejill a s,  n u c a,  e s p al d a,  r a b a dill a, g a r g a nt a,  vi e nt r e  y  fl a n c o s. L o s  mi e m b r o s  d e  e s p al d a  

g ri s d e l a s p a r ej a s 5. m el a n o g ast e r / S. " x u m a n x u" , S. h y p o x a nt h a / S. " u r u g u a y a”, S.  

h y p o c h r o m a / S.  ci n n a m o m e a, S. r ufi c ollis / S. " c a r a g u at a”, S.  p al ust ris / S. " z eli c hi”, S. ni g r o r uf a / S.  

b o u v r e uil y S. pil e at a / S. " a n d o ri n h a ” p u e d e n s e r c o n v e rti d o s e n l o s mi e m b r o s  d e e s p al d a  

c ol o r e a d a  m e di a nt e  l a a pli c a ci ó n  d e  u n  al g o rit m o  d e  t r a n sf o r m a ci ó n d e  p at r ó n  d e  r efl e xi ó n v e nt r o-  

d o r s al,  d o n d e  “c u a n d o l a n u c a  t e n g a el mis m o  c ol o r q u e  l a g a r g a nt a, l a es p al d a  y  r a b a dill a  

t e n d r á n el mis m o  c ol o r q u e el vi e nt r e ” L o s mi e m b r o s  d e l a s p a r ej a s S. m el a n o g ast e r! S.  

" x u m a n x u”, S. h y p o x a nt h a / S. " u r u g u a y a”, S. r ufi c ollis / S. "  c a r  a g u at a  ”, S.  p al ust ris / S. " z eli c hi” y  

S. pil e at a / S. " a n d o ri n h a” s o n i n di sti n g ui bl e s e n v o c ali z a ci o n e s y h á bit at  r e p r o d u cti v o, y c a d a  

p a r ej a  d e b e  s e r r e c o n o ci d a c o m o u n a  e s p e ci e  di sti nt a  ( e s p e ci e s m a c h o- di m ó rfl c a s).  L o s  mi e m b r o s  

d e l a s p a r ej a s S. h y p o c h r o m a / S. ci n n a m o m e a y S. ni g r o r uf a / S. b o u v r e uil, a sí c o m o S.  

c ast a n ei v e nt ris y S. mi n ut a  s o n c o n si d e r a d o s e s p e ci e s di sti nt a s p o r s u s dif e r e n ci a s e n  

v o c ali z a ci o n e s  y  h á bit at  r e p r o d u cti v o ( e s p e ci e s m a c h o- m o n o m ó rfi c a s).  Alt e r n ati v a m e nt e,  b a s a d o  

s ol a m e nt e e n l a f alt a d e dif e r e n ci a s g e n éti c a s, e s p o si bl e s u g e ri r q u e l a s f o r m a s d el G r u p o  

r ufl c ollis s o n p a rt e  d e  u n a  ú ni c a  e s p e ci e ult r a p oli m ó rfi c a.  El  p at r ó n  it e r ati v o p u e d e  d e b e r s e  a  u n  

p r o c e s o  it e r ati v o q u e  o c u r ri rí a  r e p eti d a m e nt e e n l a e v ol u ci ó n d e  l o s C a p u c hi n o s,  g e n e r a n d o  l a s 

f o r m a s o b s e r v a d a s. El  p at r ó n it e r ati v o, l o s d at o s d e hi st o ri a  n at u r al y e n m e n o r  m e di d a  l a 

e vi d e n ci a  m ol e c ul a r,  s u gi e r e n u n  e s q u e m a  fil o g e n éti c o p a r a  t o d a s l a s f o r m a s. L a s  v o c ali z a ci o n e s  

d e  l a s f o r m a s a m pli a m e nt e  di st ri b ui d a s  m o st r a r o n  v a ri a ci ó n  g e o g r áfi c a  e st r u ct u r a d a  e n  r e gi ol e ct o s  

y, l a s f o r m a s c o n i nf o r m a ci ó n p r e vi a,  m o st r a r o n  v a ri a ci ó n  t e m p o r al e n c r o n ol e ct o s. L a s  f o r m a s 

a m pli a m e nt e  di st ri b ui d a s  m o st r a r o n  v a ri a ci ó n  g e o g r áfi c a  e n u s o  d e  h á bit at  d e  c rí a e n  al o p at rí a,  y  

di v e r g e n ci a  e n  u s o  d e  h á bit at  d e  c rí a c o n r e s p e ct o a  ot r a s  f o r m a s e n  si m p at rí a. L a s  f o r m a s n o  s e  

s e g r e g a n e n u s o d e h á bit at d u r a nt e el i n vi e r n o ni e n mi g r a ci ó n.  P r o p o n g o u n m o d el o  d e  

di v e r sifi c a ci ó n  e n c u at r o p a s o s:  1)  i m p r o nt a d o s e x u al, 2)  i m p r o nt a d o d e  h á bit at,  3)  c ol o ni z a ci ó n  

d e  n u e v o s  h á bit at s  y  4)  m o difi c a ci ó n  d e  c a nt o s y  pl u m aj e s.  E st e  m o d el o  e s c o n si st e nt e c o n l o s 

p at r o n e s  d e a s o ci a ci ó n m o rf ol o gí a- v o c e s- h á bit at  e n c o nt r a d o s y c o n l a f alt a d e dif e r e n ci a ci ó n  

g e n éti c a  e n l o s C a p u c hi n o s  d el  G r u p o  r ufi c ollis, y e s a pli c a bl e a l o s c a s o s d e  dif e r e n ci a ci ó n  e n  

si m p at rí a ( si n si nt o pí a), al o p at rí a y p a r a p at rí a  e n t o d o s l o s C a p u c hi n o s.  L a  e v ol u ci ó n d e l o s 

C a p u c hi n o s  p a r e c e  h a b e r  o c u r ri d o  c o n c o mit a nt e m e nt e c o n s u s m o vi mi e nt o s  mi g r at o ri o s  y c o n  

c a m bi o s e n l a di s p o si ci ó n  e s p a ci al d e  s u s h á bit at s  d e  c rí a p r ef e ri d o s.  L a  dif e r e n ci a ci ó n  d e  l a s 

f o r m a s i n v ol u c r a d a s e n l a r a di a ci ó n e v ol uti v a d e  l o s C a p u c hi n o s  o c u r ri ó  c o n p o c a  di v e r g e n ci a  

g e n éti c a,  c a m bi o s e n  l o s p a r c h e s  d e  c ol o r d e  l o s p at r o n e s  d e  pl u m aj e  d e  l o s m a c h o s,  di v e r g e n ci a s  

e n  u s o  d e  h á bit at  y  v o c e s,  p e r o  e s c a s o  c a m bi o m o rf ol ó gi c o  e n  t a m a ñ o y  f o r m a. E s p e ci al m e nt e  e n  

el  G r u p o  r ufi c ollis, l a s li mit a ci o n e s al  li b r e i nt e r c a m bi o g e n éti c o  e nt r e l a s f o r m a s d e  C a p u c hi n o s  

p a r e c e n  s e r e x cl u si v a m e nt e  p r e- a p a r e a mi e nt o  y  n o  p o st- a p a r e a mi e nt o.  El  lí mit e al fl uj o g e n éti c o  

e nt r e f o r m a s, e st a rí a d a d o p o r q u e l a s di sti nt a s f o r m a s, y s u s m o rf o s  c o r r e s p o n di e nt e s, s e  

r e p r o d u ci rí a n p r ef e r e nt e m e nt e e nt r e sí d e a c u e r d o a s u s v o c ali z a ci o n e s, h á bit at p r ef e ri d o y  

pl u m aj e s,  y  n o  p o r  i n c o m p ati bili d a d e s g e n éti c a s  i nt rí n s e c a s e nt r e  l a s dif e r e nt e s  f o r m a s o  p o r  al g ú n  

ti p o d e p r o bl e m a d e ri v a d o d e c a r a ct e rí sti c a s e n l o s hí b ri d o s. A ú n  si l a s f o r m a s hi b ri di z a n  

r e g ul a r m e nt e, l a s dif e r e n ci a s  e n h á bit at,  pl u m aj e  y v o c e s  s e m a nti e n e n  a l o l a r g o d el  ti e m p o, y  

j u stifi c a n el r e c o n o ci mi e nt o d e e s p e ci e s m a c h o- di m ó rfi c a s  y e s p e ci e s m a c h o- m o n o m ó rfi c a s  

d e nt r o  d e  l o s C a p u c hi n o s.  E s  n e c e s a ri o  p o n e r  mi n u ci o s a m e nt e  a  p r u e b a  el  r ol d e  l a hi b ri d a ci ó n  e n  

l a dif e r e n ci a ci ó n  y  g e n e r a ci ó n  d e  m o rf ol o gí a s  e n  l o s C a p u c hi n o s  y  l a i m p o rt a n ci a d el  a p r e n di z aj e  

d e  v o c e s,  pl u m aj e s  y  c a r a ct e rí sti c a s d e  h á bit at  e n  l a s e g r e g a ci ó n d e  f o r m a s.

P al a br a s  cl a v e:  C a p u c hi n o s,  e s p e ci a ci ó n/ di v er sifi c a ci ó n,  e s p e ci e s,  f or m a s, m ori o s,  p atr ó n  it er ati v o, pr o c e s o  it er ati v o, r a di a ci ó n 
e v ol uti v a,  S p or o p hil a,  u s o  d e  h á bit at,  v o c ali z a ci o n e s



A B S T R A C T  - S y st e m ati c s a n d s p e ci ati o n i n t h e C a p u c hi n o s ( A v e s: S p o r o p hil a ) - T h e  

C a p u c hi n o s  { S p o r o p hil a s p p.) c o n stit ut e a  f o r mi d a bl e g r o u p  of  s m all N e ot r o pi c al  fi n c h e s. I n t hi s 

w o r k  I p r e s e nt  e vi d e n c e  o n  t h e e xi st e n c e  of  1 6 di g n o s a bl e  f o r m s of  C a p u c hi n o s:  G r o u p  A  ( S. 

c ast a n ei v e nt ris, S. m el a n o g ast e r,  a n d S. " x u m a n x u"), G r o u p B { S. mi n ut a),  G r o u p  C  { S. 

h y p o x a nt h a,  S. " u r u g u a y a”, S. h y p o c h r o m a,  S. ci n n a m o m e a, S. r ufi c ollis, S. " c a r a g u at a”, S.  

p al ust ris, a n d S. " z eli c hi”), a n d G r o u p  D  ( S. ni g r o r uf a, S. b o u v r e uil, S. pil e at a, a n d 5.  

" a n d o ri n h a"). T h e  b r o w ni s h  a n d y ell o wi s h  f e m al e s l o o k m u c h  ali k e i n all t h e f o r m s, a n d a r e  

i d e nti c al t o h u m a n  vi si o n  i n G r o u p  C  { r ufi c ollis g r o u p).  T h e  c ol o rf ul  m al e s  of  t h e s e f o r m s s h a r e a  

c o m m o n d e si g n  m o d el  ( b a u pl a n), w h e r e  t h e f oll o wi n g pl u m a g e  bl o c k s  c a n b e  i d e ntifi e d: c a p,  

c h e e k s, n a p e,  b a c k,  r u m p, t h r o at, b ell y  a n d fl a n k s. T h e  g r a y- b a c k e d m e m b e r s  of  t h e p ai r s  S.  

m el a n o g ast e r! S.  " x u m a n x u", S. h y p o x a nt h a / S. " u r u g u a y a", S. h y p o c h r o m a / S. ci n n a m o m e a, S.  

r ufi c ollis / S. " c a r a g u at a’', S. p al ustris / S. " z eli c hi", S. ni g r o r uf a / S. b o u v r e uil, a n d S. pil e at a / S.  

" a n d o ri n h a" c a n b e  t r a n sf o r m e d i nt o t h e c ol o r- b a c k e d m e m b e r s  t h r o u g h t h e a p pli c ati o n of  a  

v e nt r o- d o r s al  r efl e xi o n t r a n sf o r m ati o n p att e r n,  w h e r e  " w h e n t h e n a p e  h as  t h e s a m e c ol o r of  t h e 

t h r o at, t h e b a c k  a n d  r u m p will  h a v e  t h e s a m e c ol o r of  t h e b ell y" T h e  m e m b e r s  of  t h e p ai r s  S.  

m el a n o g ast e r! S.  " x u m a n x u", S. h y p o x a nt h a / S. " u r u g u a y a”, S. r ufi c ollis! S. " c a r a g u at a", S.  

p al ust ris / S. " z eli c hi”, a n d S. pil e at a / S. " a n d o ri n h a" a r e i n di sti n g ui s h a bl e i n v o c ali z ati o n s a n d  

b r e e di n g  h a bit at,  a n d  e a c h  p ai r  m u st  b e  r e c o g ni s e d a s  a  di sti n ct  s p e ci e s ( m al e- di m o r p hi c s p e ci e s).  

T h e  m e m b e r s  of  t h e p ai r s  S.  h y p o c h r o m a / S.  ci n n a m o m e a, a n d  S. ni g r o r uf a / S.  b o u v r e uil,  a s  w ell  a s  

S. c ast a n ei v e nt ris a n d  S'. mi n ut a  a r e  e a c h  c o n si d e r e d a  diff e r e nt  s p e ci e s d u e  t o t h ei r diff e r e n c e s  i n 

v o c ali z ati o n s  a n d  b r e e di n g  h a bit at  ( m al e- m o n o m o r p hi c s p e ci e s). Alt e r n ati v el y,  b a s e d  o nl y  i n t h e 

l a c k of  g e n eti c diff e r e n c e s, t h e f o r m s of  t h e r ufi c ollis g r o u p c o ul d b e c o n si d e r e d a si n gl e  

ult r a p ol y m o r p hi c  s p e ci e s. T h e  it e r ati v e p att e r n c o ul d st e m f r o m t h e e xi st e n c e of  a n it e r ati v e 

p r o c e s s  o c c u r ri n g  r e p e at e dl y i n t h e e v ol uti o n  of  t h e C a p u c hi n o s,  g e n e r ati n g  t h e k n o w n  pl u m a g e  

f o r m s. T h e  it e r ati v e p att e r n,  n at u r al  hi st o r y  d at a,  a n d  m ol e c ul a r  e vi d e n c e,  s u g g e st a  p h yl o g e n eti c  

s c h e m e f o r all  t h e f o r m s. T h e  v o c ali z ati o n s  of  wi d e s p r e a d  f o r m s di s pl a y e d  g e o g r a p hi c  v a ri ati o n  

st r u ct u r e d i n r e gi ol e ct s, a n d  t h o s e f o r m s wit h  p r e vi o u s  i nf o r m ati o n, e vi d e n c e d  t e m p r al v a ri ati o n  i n 

c r o n ol e ct s. T h e wi d e s p r e a d  f o r m s s h o w e d g e o g r a p hi c v a ri ati o n i n b r e e di n g h a bit at u s e i n 

all o p at r y,  a n d  di v e r g e n c e  i n b r e e di n g  h a bit at  u s e  wit h  ot h e r  f o r m s i n si m p at r y. T h e  f o r m s a r e  n ot 

s e g r e g at e d  b y  h a bit at  u s e  d u ri n g  mi g r ati o n  a n d  wi nt e r.  I p r o p o s e  a  f o u r- st e p di v e r sifi c ati o n  m o d el:  

1)  s e x u al i m p ri nti n g, 2)  h a bit at  i m p ri nti n g, 3)  c ol o ni z ati o n  of  n e w  h a bit at s,  a n d  4)  m o difi c ati o n  of  

s o n g s a n d pl u m a g e s.  T hi s  m o d el  i s c o n si st e nt wit h  t h e m o r p h ol o g y- v oi c e s- h a bit at  a s s o ci ati o n  

p att e r n s  u n c o v e r e d,  a n d  wit h  t h e l a c k of  g e n eti c  diff e r e nti ati o n  i n t h e C a p u c hi n o s  of  t h e r ufi c ollis  

g r o u p, a n d i s wi d el y  a p pli c a bl e t o c a s e s of  s y m p at ri c ( n o n- s y nt o pi c), all o p at ri c, a n d p a r a p at ri c  

diff e r e nti ati o n  i n all t h e C a p u c hi n o s.  T h e  e v ol uti o n of  t h e C a p u c hi n o s  a p p a r e ntl y o c c u r r e d i n 

a s s o ci ati o n wit h  t h ei r mi g r at o r y  m o v e m e nt s  a n d wit h  s hift s i n t h e s p ati al di st ri b uti o n  of  t h ei r 

p r ef e r r e d  b r e e di n g  h a bit at s.  T h e  diff e r e nti ati o n  of  t h e f o r m s i n v ol v e d i n t h e e v ol uti o n a r y  r a di ati o n  

of  t h e C a p u c hi n o s  o c c u r r e d  wit h  littl e g e n eti c  di v e r g e n c e,  c h a n g e s i n t h e c ol o r of  m al e  pl u m a g e  

p at c h e s,  di v e r g e n c e  i n h a bit at  u s e  a n d v o c ali z ati o n s,  b ut  littl e m o r p h ol o gi c al  c h a n g e i n si z e a n d  

s h a p e. E s p e ci all y  i n t h e r ufi c ollis g r o u p,  t h e li mit ati o n s t o f r e e g e n eti c e x c h a n g e  b et w e e n  f o r m s 

s e e m t o b e  e x cl u si v el y p r e m ati n g  a n d n ot  p o st m ati n g.  T h e  li mit t o g e n eti c fl u x b et w e e n  f o r m s 

( wit h t h ei r r e s p e cti v e m o r p h s)  s e e m s t o b e  p r e v e nt e d  b y  a s s o rt ati v e  m ati n g  b a s e d  o n  v o c ali z ati o n s,  

p r ef e r r e d  h a bit at  a n d pl u m a g e s,  a n d n ot  d u e  t o i nt ri n si c i n c o m p ati biliti e s b et w e e n  f o r m s o r  a n y  

p r o bl e m  d e ri v e d  f r o m h y b ri d  f e at u r e s. E v e n  if t h e f o r m s h y b ri di z e  r e g ul a rl y, t h e diff e r e n c e s  i n 

h a bit at,  pl u m a g e  a n d v oi c e s a r e m ai nt ai n e d  t h r o u g h ti m e, a n d s u p p o rt t h e r e c o g niti o n of  m al e-  

di m o r p hi c  a n d m al e- m o n o m o r p hi c  s p e ci e s wit hi n  t h e C a p u c hi n o s.  It i s n e c e s s a r y  t o t e st i n f m e 

g r ai n t h e t h e r ol e of  h y b ri di z ati o n  i n t h e diff e r e nti ati o n  a n d g e n e r ati o n of  m o r p h ol o gi e s  i n t h e 

C a p u c hi n o s,  a n d  t h e i m p o rt a n c e of  t h e l e a r ni n g of  v o c ali z ati o n s,  pl u m a g e s  a n d  h a bit at  f e at u r e s i n 

t h e s e g r e g ati o n of  t h e f o r m s.

K e y w or d s:  C a p u c hi n o s,  e v ol uti o n ar y  r a di ati o n, f or m s, it er ati v e p att er n,  it er ati v e pr o c e s s,  m or p h s,  s p e ci ati o n/ di v er sifi c ati o n,  
s p e ci e s,  S p or o p hil a,  h a bit at  u s e,  v o c ali z ati o n s.



Z U S A M M E N F A S S U N G  - S y st e m ati k  u n d  A rt e n bil d u n g  i n d e m  K a p u zi n e r  ( A v e s: S p o r o p hil a )  - 

Di e  K a p u zi n er  { S p o r o p hil a s p p.) st ell e n ei n e s e hr b e a c htli c h e Gr u p p e  kl ei n er S a m e n ess er  i n d er  
N e utr o pi k  d ar. I n di es er  Ar b eit  g e b e i c h Z e u g nis  d er  E xist e n z  v o n 1 6 er k e n n b ar e n F or m e n  v o n 
K a p u zi n er n:  Gr u p p e  A  { S. c ast a n ei v e nt ris,  S. m el a n o g ast e r  u n d  5. “x u m a n x u ”), Gr u p p e  B  ( S. mi n ut a),  
Gr u p p e  C  ( S. h y p o x a nt h a, S. “u r u g u a y a ”, S. h y p o c h r o m a, S. ci n n a m o m e a, S. r ufi c ollis, S.  

“c a r a g u at a ”, S.  p al ust ris  u n d  S. “z eli c hi “ ) u n d  Gr u p p e  D  ( S. ni g r o r uf a,  S. b o u v r e uil,  S.  pil e at a  u n d  S.  
“a n d o ri n h a “). Di e  W ei b c h e n  all di es er  F or m e n  si n d s e hr ä h nli c h u nt er ei n a n d er,  i n i hr e n br a u n g el b e n  
T ö n u n g e n  u n d  w as  di e  Gr u p p e  C  ( Gr u p p e r ufi c ollis) a n b etrifft, f ür d as  m e ns c hli c h e  A u g e  i d e ntis c h. 
Di e  f är b e n kr äfti g e n M ä n n c h e n  di es er F or m e n  e nts pr e c h e n ei n e m g e m ei ns a m e n Z ei c h n u n gs m o d ell  
( B a u pl a n), mit  f ol g e n d e n G efi e d er z o n e n:  K a p u z e,  W a n g e n,  N a c k e n,  R ü c k e n,  B ür z el,  K e hl e,  B a u c h  
u n d  S eit e nfl ä c h e n.  Di e  gr a ur ü c ki g e n  Z u g e h öri g e n  z u d e n  P är c h e n  S. m el a n o g ast e r! S.  “x u m a n x u ”, S.  

h y p o x a nt h a / S. “u r u g u a y a  ”, S.  h y p o c h r o m a! S.  ci n n a m o m e a, S. r ufi c ollis! S. “c a r a g u at a  ”, S.  p al ust ris! S.  

“z eli c hi ”, S. ni g r o r uf a / S.  b o u v r e uil  u n d  S.  pil e at a / S. “a n d o ri n h a ” k ö n n e n  i n Z u g e h öri g e  mit  f ar bi g e n 
R ü c k e n v er w a n d elt w er d e n,  mitt els  ei n er V er ä n d er u n gsr e g el  a uf Gr u n d  d er B a u c h - 
R ü c k e ns pi e g el u n g,  n a c h  d er,  w e n n  d er  N a c k e n  di e  s el b e F ar b e  wi e  di e  K e hl e  h at,  d er  R ü c k e n  u n d  
B ür z el  gl ei c h  mit  d e m B a u c h  ist. Di e  Z u g e h öri g e n  d er  P är c h e n  S. m el a n o g ast e r! S.  “x u m a n x u ”, S.  

h y p o x a nt h a / S. “u r u g u a y a ”, S. r ufi c ollis / S. “c a r a g u at a ”, S. p al ust ris! S. “z eli c hi ”, u n d  S.  pil e at a / S.  

“a n d o ri n h a ” si n d u n m ö gli c h  z u u nt ers c h ei d e n,  w as  G es a n g  u n d  F ort pfl a n z u n gs g e bi et  a n b etrifft u n d  
j e d es P a ar m uss  als v ers c hi e d e n e Art  er k a n nt w er d e n  ( Art e n mit  z w ei v ers c hi e d e n e n  
M ä n n c h e n alt e m ati v e n).  Di e  Z u g e h öri g e n  z u d e n P är c h e n  S. h y p o c h r o m a / S. ci n n a m o m e a, u n d  5.  
ni g r o r uf a / S. b o u v r e uil s o wi e S. c ast a n ei v e nt ris u n d 5. mi n ut a  w er d e n  als v ers c hi e d e n e Art e n  
b etr a c ht et,  a uf  Gr u n d  i hr er U nt ers c hi e d e  i n G es a n g  u n d  F ort pfl a n z u n gs g e bi et  ( Art e n mit  ei n er  ei n zi g e n  
M ä n n c h e n alt e m ati v e).  W e n n  m a n  si c h, a n d er ers eits, a uss c hli e ßli c h a uf d as F e hl e n g e n etis c h er  
U nt ers c hi e d e  st üt zt, w är e  es e v e nt u ell m ö gli c h  a n z u n e h m e n, di e  F or m e n  d er  Gr u p p e  r ufi c ollis s ei e n 
T eil e  ei n er  ei n zi g e n,  e xtr e m  vi elf ör mi g e n  Art.  Di e  S c h e m ati k  d er  wi e d er h olt e n  Ä n d er u n g e n  k ö n nt e  a uf  
ei n e n oft  wi e d er h olt e n  W a n dl u n gs pr o z ess  b ei  d er  E nt wi c kl u n g  d er  K a p u zi n er  z ur ü c k g ef ü hrt  w er d e n,  
d er  di e  h e ut e  z u  b e o b a c ht et e n  F or m e n  v er urs a c ht  h at.  Di e  S c h e m ati k  d er  wi e d er h olt e n  Ä n d er u n g e n,  di e  
n at ur wiss e ns c h aftli c h e n  D at e n  u n d,  i n g eri n g er e n  M a ß e,  di e  m ol e k ul ar e n  Er k e n nt niss e  d e ut e n  hi n  a uf  
ei n g e n etis c h  ori e nti ert es  S c h e m a,  f ür all e F or m e n.  Di e  G es a n gsf or m e n  d er  st ar k v er br eit et e n  Art e n  
z ei gt e n ei n e V ari ati o n,  di e g e o gr a p his c h str u kt uri ert ist n a c h R e gi o n e n  u n d f ür di e Art e n  mit  
b est e h e n d er I nf or m ati o n, z eit a b h ä n gi g n a c h P eri o d e n. Di e  st ar k v er br eit et e n Art e n  z ei gt e n ei n e  
g e o gr a p his c h e  V ari ati o n  mit  g etr e n nt e n  F ort pfl a n z u n gs g e bi et e n,  i n A b w ei c h u n g  v o n  a n d er e n  Art e n  mit  
g es elli g er  N ut z u n g  d er  F ort pfl a n z u n gs g e bi et e.  Di e  Art e n  s o n d er n si c h ni c ht  a b b ei  d er  V ert eil u n g  d es  
L e b e nsr a u m es,  w e d er  i m Wi nt er,  n o c h b ei d e n j ä hrli c h e n Z ü g e n.  I c h s c hl a g e ei n M o d ell  z ur  
U nt ers c h ei d u n g  i n 4 S c hritt e n  v or:l) g es c hl e c htli c h e M er k m al e,  2) L e b e nsr a u m b e di n g u n g e n,  3)  
B esi e dl u n g  n e u er  L e b e nsr ä u m e,  4)  V er ä n d er u n g e n  i n G es a n g  u n d  G efi e d er.  Di es es  M o d ell  b est äti gt  
si c h d ur c h  di e  g ef u n d e n e n  Ri c htli ni e n  f ür A b h ä n gi g k eit  v o n  K ör p erf or m,  Sti m m e n  u n d  L e b e nsr a u m,  
s o wi e d e n M a n g el  a n g e n etis c h e n  U nt ers c hi e d e n  b ei d e n K a p u zi n er n  d er  Gr u p p e  r ufi c ollis u n d  ist 
a n w e n d b ar b ei d er  N ot w e n di g k eit  d er U nt ers c h ei d u n g  all er K a p u zi n er,  s ei es b ei g e bi ets gl ei c h e m  
Z us a m m e nl e b e n  ( ni c ht a uf  Kl ei nr a u m  b e z o g e n),  s ei es b ei  ni c ht  g e bi ets gl ei c h e n  Z us a m m e nl e b e n,  o d er  
N e b e n ei n a n d erl e b e n.  Di e  E nt wi c kl u n g  d er  K a p u zi n er  s c h ei nt si c h i m Ei n kl a n g  mit  i hr e n W a n d er u n g e n  
u n d d e n Ä n d er u n g e n  d er g e bi ets m ä ßi g v or g e z o g e n e n F ort pfl a n z u n gs ort e er g e b e n h a b e n. Di e  
U nt ers c hi e dli c h k eit  d er  mit  d er  E nt wi c kl u n g  d er  K a p u zi n er  v er b u n d e n e n  F or m e n,  g es c h a h  mit  g eri n g er  
g e n etis c h er  U nt ers c hi e dli c h k eit,  mit  W e c hs el n  d er  F ar bfl e c k e  i m G efi e d er  d er  M ä n n c h e n,  Ä n d er u n g e n  
d er  N ut z u n g  d es  L e b e nsr a u m es,  s o wi e d er  Sti m m e n,  a b er  s p ärli c h e n V ari a nt e n  d er  G est alt,  w as  Gr ö ß e  
u n d F or m  a n b etrifft. B es o n d ers  i n d er Gr u p p e  r ufi c ollis b est e h e n di e B e gr e n z u n g e n  ei n es fr ei e n 
g e n etis c h e n A ust a us c h es  z wis c h e n d e n F or m e n  d er K a p u zi n er,  s c h ei n b ar a uss c hli e ßli c h v or d er  
P a ar u n g  u n d  ni c ht  d a n a c h.  Di e  Gr e n z e  d es  g e n etis c h e n  Fl uss es  u nt er  d e n  F or m e n  w är e  n ur  g e g e b e n,  
w eil  di e v ers c hi e d e n e n F or m e n u n d e nts pr e c h e n d e n G est alt e n,  si c h v or z u gs w eis e u nt er si c h 
f ort pfl a n z e n, i m Ei n kl a n g  mit  i hr e n Sti m m e n,  g e w ü ns c ht e m  L e b e nsr a u m,  s o wi e G efi e d er  u n d  ni c ht  
w e g e n  g e n etis c h er U n v er ei n b ar k eit  z wis c h e n d e n v ers c hi e d e n e n F or m e n  o d er ir g e n d ei n e m, a uf  
Kr e u z u n g e n  z ur ü c k z uf u hr e n d e m Pr o bl e m.  A u c h  w e n n  si c h di e  F or m e n  r e g el m ä ßi g kr e u z e n,  bl ei b e n  
di e  U nt ers c hi e d e  i n L e b e nsr a u m,  G efi e d er  u n d  G es a n g  ü b er  di e  Z eit e n  er h alt e n u n d  r e c htf erti g e n di e  
Er k e n nt nis  v o n  Art e n  u nt er  d e n  K a p u zi n er n,  mit  z w ei M ä n n c h e n v ari a nt e n,  s o wi e s ol c h e n mit  ei n er  
ei n zi g e n. Es  ist n ot w e n di g,  s e hr gr ü n dli c h  di e  R oll e  d er  Kr e u z u n g,  b ei d er  U nt ers c hi e dli c h k eit  u n d  
V er ä n d er u n g  d er  G est alt  d er  K a p u zi n er  z u  pr üf e n,  s o wi e di e  Wi c hti g k eit  d es  L er n e ns  v o n  G es a n g,  d es  
G efi e d ers  u n d  d er  B es c h aff e n h eit  d es  L e b e nsr a u m es  i n d er  a bs o n d er n  d es  F or m e n.

S c hl ü s s el w ört er  Art e n,  Art e n bil d u n g/ V er s c hi e d e n e n,  e v ol uti o n är  Str a hl u n g,  F or m e n,  G e s a n g,  K a p u zi n er.  L e b e n sr a u m,  

M ä n n c h e n alt e m ati v e  ( m or p h), S p or o p hil a,  wi e d er h olt e n  S c h e m a,  wi e d er h olt e n  W a n dl u n g s pr o z e s s.



I N T R O D U C CI O N

“L as  h e m b r as  vist e n  d e  c ol o r es  c o nst a nt es  di v e rs os  d e  l os m a c h os,  q u e  l os ti e n e n m u y  v a ri a bl es;  p o r  

c u y o m oti v o  N os e d a  y  y o  l os h e m os  d es c rit o  v a ri as  v e c es  c o m o es p e ci es  di v e rs as  q u a n d o  n o  t e ní a m os 

s ufi ci e nt es c o n o ci mi e nt os ” ( A z a r a 1 8 0 2)

L os  p asti z al es  y  ár e as  a bi ert as  d el  N e otr ó pi c o  ti e n e n l a b u e n a  f ort u n a d e  s er el h o g ar  

d e  u n  gr u p o  e x c e p ci o n al m e nt e  b ell o  d e  p e q u e ñ os  p áj ar os  a m a nt es  d e  l as s e mill as: l os 

S p or o p hil a.  El  g é n er o  S p or o p hil a  es  m u y  es p e ci os o  e n  c o m p ar a ci ó n  a  l a m a y orí a  d e  

l os g é n er os  d e  P ass erif or m es  Os ci n es  N e otr o pi c al es.  E n  l a a ct u ali d a d s e r e c o n o c e l a 

v ali d e z  d e  u n as  3 0  es p e ci es, tí pi c a m e nt e c o n  pi c os  c ort os  y  gr u es os  a pt os  p ar a  a brir  

l as s e mill as q u e  c o nstit u y e n l a pri n ci p al  p art e  d e  s u di et a,  y  c ar a ct eri z a d as  p or  s us 

c ol ori d os  m a c h os  d e  v o c es  m el o di os as  y  h e m br as  p ar d o- a m arill e nt as  ( d e S c h a u e ns e e  

1 9 5 2,  Ar m a ni  1 9 8 5,  Ri d g e 1 y  &  T u d or  1 9 8 9,  O u ell et  1 9 9 2).

L a  sist e m áti c a y cl asifi c a ci ó n d e l os S p or o p hil a  ( C a b a nis 1 8 4 4), h a si d o 

hist óri c a m e nt e c o nfli cti v a t a nt o a ni v el es p e cífi c o c o m o a ni v el d e v ari a nt es  

g e o gr áfi c as e i n cl us o a ni v el g e n éri c o ( T a bl a 1, S w ai ns o n 1 8 2 7, Wi e d  1 8 3 0,  

B o n a p art e  1 8 5 0,  C a b a nis  1 8 5 1,  P el z el n  1 8 7 1,  S cl at er  1 8 7 1,  S h ar p e  1 8 8 8,  S al v a d ori  

1 8 9 5,  H ell m a yr  1 9 0 4,  1 9 3 8,  d e  S c h a u e ns e e  1 9 5 2, 1 9 6 6,  1 9 7 0,  Si c k  1 9 6 2,  C olli ns  &  

K e m p  1 9 7 6,  Cl ar k  1 9 8 6,  O u ell et  1 9 9 2,  Ri d g w a y  1 9 0 1,  S a b el  1 9 9 0,  Stil es  2 0 0 4).  S e  

c o n o c e n  di v ers os  hí bri d os  d e ntr o  d el  g é n er o  y  e ntr e  es p e ci es  d e  S p or o p hil a  c o n  otr os  

g é n er os  ( L or d ell o 1 9 5 7,  Si c k  1 9 6 3,  1 9 9 7,  S h ort  1 9 6 9,  S a b el  1 9 9 0,  O u ell et  1 9 9 2),  y  

z o n as hí bri d as  ( Ols o n 1 9 8 1 a,  b),  s e h a  pr o p u est o  l a e xist e n ci a d e  es p e ci es crí pti c as  

( R est all 2 0 0 2),  y  d e  f or m as p e d o m órfi c as  ( Si c k 1 9 6 7,  1 9 6 8,  Ar et a  2 0 0 9).  El  cris ol  d e  

c o m pl eji d a d es e v ol uti v as y  t a x o n ó mi c as q u e  r e pr es e nt a n est os di mi n ut os  s e mill er os 

d el  N e otr ó pi c o  es  difí cil  d e  i g u al ar e n  t o d o el  i m p eri o d e  l as a v es.

El  gr u p o  d e  l os C a p u c hi n os  o  C a b o cli n h os  c o nstit u y e u n  s u b- gr u p o d e ntr o  d el  

g é n er o  S p or o p hil a  ( Fi g ur as 1 1- 1 4)  y  h a  est a d o tr a di ci o n al m e nt e c o nstit ui d o p or  1 2  

es p e ci es ( N ar os k y &  Y z uri et a  1 9 8 7,  d e  l a P e ñ a  1 9 8 9,  Gr u p o  G  d e  Ri d g el y  &  T u d or  

1 9 8 9,  Ti p o  I V d e  O u ell et  1 9 9 2,  Si c k  1 9 9 7).  A di ci o n al m e nt e,  c o m o  p art e  d el  d es arr oll o  

d e  est a  t esis pr es e nt o  c u atr o  f or m as n o  f or m al m e nt e d es cri pt as  p er o  q u e,  d e  a c u er d o  a  

l os crit eri os tr a di ci o n al es d e n o mi n a ci ó n d e t a x a d e ntr o d el gr u p o, p o drí a n s er 



reconocidos como especies plenas (Figuras 11-14). Aunque no hay características 

morfológicas discretas diagnósticas de los Capuchinos, los machos de sus miembros 

en general pueden distinguirse de otros Sporophila por su pequeño tamaño, picos 

negros en época reproductiva, y colores grises, negros, blancos y en una diversa gama 

de tonos rufos y castaños en las partes ventrales y dorsales. Otra característica 

distintiva es la calidad de sus vocalizaciones sincopadas, irregulares y complejas, que 

permiten instantáneamente 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 patrón de coloración de los Capuchinos está conformado por bloques 

discretos de plumajes con diferencias cromáticas (Figuras 11-14, Tabla 2). El bloque 

invariable es el de la capucha grisácea (i.e., gris o 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 

coloración que presentan sus formas. El Grupo A está compuesto por S. 

castaneiventris y S. melanogaster, que poseen los flancos y el dorso, incluyendo la 

rabadilla, completamente grises, e incluye a S. “xumanxu” (Figuras 11-14). El Grupo 

B incluye únicamente a S. minuta caracterizado por su dorso y mejillas grises y 

rabadilla coloreada (Figuras 11-14), presentando características 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 11-14). El Grupo D, incluye a S. nigrorufa, S. bouvreuil, 

S. pileata y S. “andorinha ”, con boina negra y rabadilla coloreada (Figuras 11-14). 

Las cuatro formas que no han sido descriptas aún en la literatura son las denominadas 

informalmente como S. “ car aguata”, S. “uruguaya”, S. “xumanxu” y $ “andorinha”. 

Excluyo explícitamente del grupo de los Capuchinos a S. telasco y S. insulata {Grupo 

F de Ridgely & Tudor 1989, Grupo V de Ouellet 1992), dos formas quizás 

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 ásperas 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 difíciles de separar entre sí, y las 

hembras del Grupo ruficollis son indistinguibles entre sí en base a inspecciones 

visuales a campo y de especímenes. Una hembra de cualquiera de ellas luciría a 

simple vista como la que se observa en la Figura 12. 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 exámenes macroscópicos de sus plumajes.

El nombre vulgar de Capuchinos hace alusión a la similitud de su capucha con 

la tonsura de los monjes capuchinos, de manera parecida al término alemán Pfaffchen 

(pequeños monjes; aplicado en realidad a todos los Sporophila), mientras que el 

portugués Caboclinho (pequeño caboclo: producto de la cruza de nativo de piel oscura 

con invasor de piel blanca) hace alusión a sus tonalidades rufas, al igual que el 

argentino Coloradito. Otros nombres como Paraguayitos (en referencia a su 

procedencia geográfica [en realidad como parte de su ruta migratoria]), y Chilenitos 

(un nombre difícil de justificar) son menos utilizados. Quizás la primera mención 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 incluían varias de las especies consideradas 

como Capuchinos en la actualidad. Igualmente, los “Spermophiloe pyrrhomelance” 

(Sclater 1871: 2) incluyen casi en su totalidad especies de Capuchinos.

El status taxonómico de las formas de Capuchinos que difieren en sólo uno o 

dos bloques de coloración es muchas veces dudoso, y suele basarse en 

interpretaciones subjetivas sobre la semejanza en sus patrones de coloración y en 

interpretaciones parciales de sus patrones biogeográfícos (Short 1969, 1975, Narosky 

1977, Ridgely & Tudor 1989). Pese a su importancia biológica, las voces no han sido 

prácticamente utilizadas para el actual delineamiento taxonómico de los Capuchinos 

(Schwartz 1975, Silva 1995, Areta 2008). Las diversas propuestas actuales e 

históricas sobre la sistemática a nivel de especie de los Capuchinos se sintetizan en la 

Tabla 1 (ver Hellmayr 1938 para listas sinonímicas y Ouellet 1992 para una breve 

síntesis de la historia clasificatoria del género). Los tratamientos más modernos 

tienden a aceptar en principio a todas las especies como válidas y a realizar los 

comentarios pertinentes para cada caso conflictivo pero sin apoyar una alternativa 



frente a las demás 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 especialización alimenticia que consiste en comer 

semillas “del tallo en pie” (Schwartz 1975, Remsen & Hunn 1979, Silva 1999). 

Cuando las gramíneas locales agotan sus recursos alimenticios los organismos migran, 

en su mayoría a los extensos pastizales del Cerrado y el Pantanal en búsqueda de 

nuevas semillas en sus tallos (Lili 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 migración (Azara 1802, Mitchell 1997, Sick 1997, Cestari 

2006, Kirwan & Areta 2009).

Los métodos moleculares han alterado la posición fílogenética del género 

Sporophila al hallar que no debían ser incluidos en su posición tradicional de 

semilleros (finches) dentro de los Emberizini sino más bien en el grupo de los 

fruteros-semilleros (tanager-finches) dentro del ciado 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 

resolución fue menor fue el del los Capuchinos y especialmente en el Grupo ruficollis 

(Figura 15). La forma de peine en los diagramas arborescentes de Lijtmaer et al. 

(2004), la diversidad de diagramas discordantes dentro de un esquema básico 

pectinado y el bajo soporte estadístico 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 código de barras genético en 

dilucidar diferencias a nivel de especie (Kerr et al. 2009) muestra que los Capuchinos 

desafían los intentos simples de conocer su historia evolutiva solamente basados en 

datos moleculares, e invitan a concebir una metáfora derivada de la historia natural de 

los Capuchinos (Figura 16). Los resultados fílogenéticos y de similitud genética 

derivados de datos moleculares, no son congruentes con las claras diferencias vocales 

y ecológicas recientemente reportadas entre varias formas (Areta 2008, Areta et al. en 

prensa, Areta & Repenning en prep.). Esta aparente contradicción entre los datos de 

historia natural y los datos moleculares podría deberse esencialmente a tres hechos 

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



diferencias no haberse aún evidenciado en los genes estudiados. Segundo, 

metodologías inadecuadas en los estudios moleculares pudieron haber enmascarado 

diferencias reales. Tercero, los Capuchinos del Grupo ruficollis podrían comportarse 

realmente como una especie ultrapolimórfica con diferentes grados de aislamiento 

reproductivo entre diferentes formas, explicando así las similitudes genéticas (Areta 

2008).

Debido a los patrones diversos de las distribuciones geográficas, a las 

similitudes morfológicas 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 sistemática de los Capuchinos con la información esencialmente 

morfológica con que se cuenta actualmente. Es esencial la obtención de nuevos datos 

morfológicos, ecológicos, comportamentales y genéticos para determinar el status de 

las formas y sus afinidades (Ouellet 1992).



FI G U R A  1 1- 1.  F ot o g r afí a s  d e  t o d a s l a s f o r m a s d e  C a p u c hi n o s  ( S p o r o p hil a) r e c o n o ci d a s e n  

e st e e st u di o. D e  i z q ui e r d a a d e r e c h a, y d e a r ri b a h a ci a a b aj o: S. c as  t a ñ e  i v e nt ris ( A.  

d' Aff o n s e c a),  S. mi n ut a  ( L. C al c a ñ o),  S. m el a n o g ast e r  ( M. R e p e n ni n g),  S. “x u m a n x u" ( M.  

R e p e n ni n g),  S.  h y p o x a nt h a  (J.I. A r et a),  S. “u r u g u a y a"  (J.I. A r et a),  S.  h y p o c h r o m a  (J.I. A r et a)  

y  S.  ci n n a m o m e a  (J.I. A r et a). _____________________________________________________



F i g u r a  1 1- 2.  F ot o g r afí a s  d e  t o d a s l a s f o r m a s d e  C a p u c hi n o s  ( S p o r o p hil a) r e c o n o ci d a s e n  

e st e e st u di o. D e  i z q ui e r d a a  d e r e c h a,  y  d e  a r ri b a h a ci a  a b aj o: S.  p al ust ris  ( C. Fi g u e r e r o),  S.  

“z eli c hi ” ( L. B e r s a n o),  S. r ufi c ollis ( C. Fi g u e r e r o),  S. “c a r  a g u at a ” (J.l. A r et a),  S. ni g r o r uf a  

( A . G r o s s et) , £  b o u v r e uil  ( A. G r o s s et),  S.  pil e at a  ( P. S mit h)  y  S.  tia n d o rirι h a''  ( C O B R A P) .



F i g u r a  1 2. F ot o g r afí a s d e h e m b r a s, pi c h o n e s y j ó v e n e s d e v a ri a s d e l a s f o r m a s d e  

C a p u c hi n o s  ( S p o r o p hil a) r e c o n o ci d a s e n e st e e st u di o. D e  i z q ui e r d a a d e r e c h a,  y d e  a r ri b a  

h a ci a  a b aj o: h e m b r a  d e  S. “u r u g u a y a ” (J.l. A r et a),  h e m b r a  d e  S. “u r u g u a y a ” (J.l. A r et a),  

ni d o  c o n  pi c h o n e s  d e  S.  h y p o x a nt h a  ( V. G ó m e z- S e r r a n o),  v ol a nt ó n  d e  S.  r ufl c ollis (J.l. A r et a),  

j o v e n d e  S.  p al ust ris  (J.l. A r et a),  j o v e n d e  S. ci n n a m o m e a (J.l. A r et a),  j o v e n d e  S. r ufl c ollis  

Í P. S mit h Y  v  i o v e n d e  5. “c a r a g u at a ” ( C. Fi g u e r e r o).  ____



Figura  13. Esquema de rompecabezas del macho arquetípico de Capuchino mostrando los
bloques/parches de plumaje (izquierda), y hembra de Capuchino del Grupo ruficollis
(derecha).
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F i g u r a  1 4- 1.  C a p u c hi n os  d el  Gr u p o  A  ( arri b a) y  d el  Gr u p o  B  ( a b aj o), m ostr a n d o  el p atr ó n

it er ati v o.

S.  c a st a n ei v e ntri s S.  "l a drillit o"

S.  m el a n o g a st er , S.  " x u m a n x u
............. ......... . .... ■  . .... .. .∙.'. T.∙ √.∙.∙.'. ∙r-.∖∙ .-' '.' √.∙. ∖.. . V 0 √. ⅛ Λ ^ ⅛ .̂∙ ⅛ V. X. ⅛ Λ ⅛ Λ ⅛. ‰ V √ ⅛ Z Λ ⅛ V Λ V ⅛ X ⅛∙ <.'.∙ ⅛ ⅛ > X. S ⅛.∙

S.  mi n ut a S.  "ll a n er a"



FI G U R A  1 4- 2. C a p u c hi n o s  d el G r u p o  C  c o n g a r g a nt a d el mi s m o  c ol o r q u e el vi e nt r e,

m o st r a n d o  el  p at r ó n  it e r ati v o.

S.  h y p o x a ∩t h a S.  " ur u g u a y a"

S.  h y p o c hr o m a S.  ci n n a m o m e a



FI G U R A 1 4- 3. C a p u c hi n o s  d el G r u p o  C  c o n g a r g a nt a d e di sti nt o c ol o r q u e el vi e nt r e,

m o st r a n d o  el  p at r ó n  it e r ati v o.

S.  r ufi c olli s S.  ',c ar a q u at a

S.  p al u stri s S.  " z eli c hi"



F i g u r a  1 4- 4.  C a p u c hi n o s  d el  G r u p o  D,  m o st r a n d o  el  p at r ó n  it e r ati v o.

S.  ni gr or uf a S.  b o u vr e uil

S.  pil e at a S.  ,' a n d ori n h a,'



Figura  Ll. Localidades visitadas durante este estudio.

ARGENTINA. Buenos Aires. 1-Saladillo (59056,W, 35o30,S). Entre Ríos. 2-Ibicuy (59o09,W, 33044'S), 3-Arroyo Ñancay (58o44'W, 33o23'S), 
4-Ea. La Manta (58035,W, 33o20,S), 5-Gualeguaychú (58o30,W, 33o00,S), 6-Las Piedras (58033,W, 32053,S), 7-Larroque (59o00,W, 33o02,S), 8- 
∪rdinarτain (58053,W, 3204l,S), 9-Pto. Liebig & Arroyo Caraballo (580l l’W, 32o09,S), 10-PN El Palmar (58Ι8,W, 3l055,S). I l-Anoyo Baru 
(58027,W. 31052,S), 12-San Salvador (58o30,W, 3l037,S). Santa Fé 13-Sauce Viejo (60o50,W. 3l046,S). 14-Campo del Medio (60o08,W,
31008.5) . Córdoba. 15-Laguna Mar Chiquita (62o43,W. 30o57,S). Corrientes. I6-Mercedes (58o05,W, 290IO,S), 17-Ea. Rincón del Socorro 
(57o10'W, 28o32'S), 18-Cnia. Pellegrini (57o10'W, 28035'S), 19-Cambá Trapo (56051'W, 28027'S), 20-Cuenca del Río Aguapey (56o56'W,
28036.5) , 21- Ea. San Juan Poriahú (57O11-W? 27o42'S)∕PN Mburucuyá (58o05'W. 28o00'S), 22-Rincón Sta. María (56o35'W. 27o30'S). 
Formosa. 23-Ea. El Bagual (58σ56,W, 26o10,S). URUGUAY Rocha. 24- Laguna Negra (53o40,W. 34o00,S). 25- Bañados de la India Muerta 
(53o50,W, 33045,S), 26- Cebollati (53038,W, 33°15’S). Paysandú. 27- Lorenzo Geyres-Quebracho (57055,W. 32o04,S), 28- Queguayar (57o50lW,
32000.5) . BOLIVIA. Santa Cruz. 29-Lomas de Arena (630IO,W. 17056,S). 30-Pampas de Viru-Viru (63o08,W. 17039,S). Beni. 31-Trinidad- 
Mamoré (64054,W, 14o50'S). BRASIL. Paraná. 32-Faz Chapadáo-Rio das Perdizes (49o5ΓW, 24o17,S). Santa Catarina. 33-Coxilha Rica 
(50o15,W, 28018,S), 34-Estancia do Meio (50o15,W. 28o18,S), 35- Rio Sao Mateus (50o13,W, 28o2ΓS), 36-Pedra Branca (50o02'W. 27055'S), 37- 
Sao Joaquiιn∕Lages (49055'W, 28o17,S). Rio Grande do Sul. 38-Capáo Alto (50o58,W. 28012,S), 39- Sao Pedro (50o56,W. 28o13,S). 40-Capáo 
Bonito (51016'W, 28o04'S), 41-Antiga Estaςao Férrea-Bom Jesús (50o44'W. 28019,S), 42-Faz. Socorro/Rio Santana (50o48'W, 28022'S). 43- 
Cachoeira dos Baggio (50o28,W, 28o40'S). 44-Guacho (5lo05'W, 28o40,S). 45- Distr. Areal-Quarai (56o23,W. 30o26,S). Mato Grosso. 46-Campos 
do Encanto-Vila Bela da Santíssima Trindade (59048'W, 15o03'S). Sao Paulo. 47-Mogi das Cruzes (46o07'W, 23o33'S), 48-Estaςao Ecológica 
Itirapina (47o55,W, 22o12'S). Bahía. 49-Boa Nova (40o13'W, 14o2ΓS).



BASES CONCEPTUALES
LA ESPECIE COMO CATEGORÍA, TAXÓN Y ENTIDAD BIOLÓGICA - El problema 

fundamental que motiva esta tesis es un problema biológico acerca de la identidad 

biológica y evolutiva de varios taxa y formas no formalmente descriptas según los 

requisitos de la ciencia contemporánea. Este problema biológico se mueve en la 

interfase de la nomenclatura con la sistemática y la biología evolutiva. Es necesario 

por esto mismo definir algunos conceptos que serán utilizados a lo largo de esta 

disertación. Pese a los numerosísimos intentos por acotar y unlversalizar una 

definición de especie, el término “especie” resulta desesperantemente polisémico, es 

decir que a esta única palabra se atribuyen varios significados distintos. Para el 

desarrollo de esta tesis es importante entender y discriminar tres de los grupos de 

significados más comunmente asociados a ella; éstos son la especie como categoría, la 

especie como taxón y la especie como entidad biológica (ver también Mayr 1942, 

1963, Bock 2006).

La especie como categoría - El término especie constituye la unidad básica 

de clasificación de la jerarquía Linneana (Linnaeus 1758). La palabra especie como 

categoría no define más que un espacio jerárquico relativo dentro de un esquema 

abstracto de subordinaciones. Es un error grave el hecho de vincular a la especie como 

categoría con cualquier atributo biológico de un organismo real (ver Bock 2006). El 

Código Internacional de Nomenclatura Zoológica (CINZ) no contiene ninguna 

aserción sobre el significado biológico del término especie como categoría (CINZ 

1999).

La especie como taxón - Desde la perspectiva nomenclatorial, un taxón es 

cada uno de los grupos diagnosticables y publicados válidamente, delimitados por un 

taxónomo y asignados a una categoría definida. Cada unidad básica concreta 

binominal que ocupa aquel espacio abstracto delimitado por la categoría especie es un 

taxón especie, otorgando contenido a la estructura categorial preestablecida. El CINZ 

no contiene ninguna aserción sobre el significado biológico del término especie como 

taxón (CINZ 1999).

La especie como entidad biológica - 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 

fenómenos biológicos (patrones y procesos). Los conceptos de especie como categoría 

y de especie como taxón son inmunes y ciegos al mundo biológico que intentan 



describir, ya que no hay parámetros biológicos 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 está 

interesado. Por esto, es habitualmente deseable que las especies como taxón sean 

equivalentes a las especies como unidades biológicas de algún 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 vínculo entre la nomenclatura y 

la realidad biológica depende enteramente de las decisiones del investigador. Un co- 

producto lógico de esto es que ante una amplia gama de fenómenos biológicos y un 

limitado número de categorías Linneanas, hay fenómenos biológicos que no pueden 

ser nombrados pertinentemente sin destruir sus peculiaridades, al subsumir una 

realidad diversa (diversas realidades biológicas particulares) dentro de una única 

categoría nomenclatorial, como por ejemplo la especie (i.e., hay más fenómenos que 

categorías para describirlos).

La mayor parte del debate moderno acerca de los conceptos de especie en la 

ornitología se ha centrado en cómo recortar fragmentos de la realidad que tengan un 

significado biológico claro y en intentar encajar la variabilidad natural en un único 

concepto con valor biológico. El debate sobre si el concepto biológico de especie, el 

concepto filogenético, el concepto de reconocimiento y otros conceptos son más o 

menos válidos como conceptos generales se enmarca en esta forma de pensamiento 

(ver Haffer 1997). El intento reciente de amalgamar varios conceptos de especie cómo 

si fueran aplicables en distintos momentos del devenir evolutivo de un linaje (de 

Queiroz 2007), carece de soporte empírico de cualquier tipo y no parece ser 

generalizable.

En esta tesis adopto un enfoque pluralista acerca de los fenómenos 

reproductivos capaces de mantener la identidad e impedir la diferenciación en 

poblaciones genéticamente cohesionadas, independientemente de cualquier categoría 

taxonómica preexistente. Para mantener claridad en este sentido, utilizaré los términos 

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



CONCEPTOS DE ESPECIE, FORMA Y MORFO

Especie - Para este trabajo utilizaré como concepto de especie con significado 

biológico 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 será una población o conjunto de poblaciones cuyos individuos comparten un 

sistema de fertilización común (Paterson 1980, 1985, 1986, Paterson & MacNamara 

1984) Una parte esencial de este sistema de fertilización, lo constituye el sistema de 

reconocimento específico de la pareja (SMRS, a partir del original en inglés Specific 

Mate Recognition System). El SMRS es un subsistema del sistema de fertilización, 

que funciona en un ambiente normal o preferido y cuya función es traer juntos a los 

miembros de una pareja (o a sus gametas) para que interactúen 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 deberá tener a) un hábitat preferido en el cual el sistema de 

señalización funcionará de manera óptima y b) un sistema propio de señalización 

entre machos y hembras. El RSC puede enmarcarse dentro de la familia de conceptos 

de especie afínes al concepto biológico de especie (Paterson 1985, Eldredge 1995, 

Lambert & Spencer 1995) y para muchos propósitos son esencialmente equivalentes.

En términos evolutivos, la coadaptación entre las señales de apareamiento de 

ambos sexos y su dependencia con el hábitat, permite predecir que los cambios en 

usos de hábitat actuarán como desestabilizadores del SMRS, promoviendo la 

diferenciación 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 válido y de amplia aplicabilidad, dando cuenta de un 

fenómeno natural existente: que muchas especies neotropicales estrechamente 

emparentadas entre sí difieren en su preferencia de hábitat 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 análisis es en principio independiente 

de cualquier clasificación (taxonómica) realizada apriori y que evita la conflación de 



los varios significados atribuíbles al término especie. En términos biológicos, una 

forma puede ser en sí misma una especie, un morfo dentro de una especie, un híbrido, 

o representar otro tipo de realidad biológica.

Morfo - Los polimorfismos genéticos de color están dados por la existencia 

de dos o más formas de color (morfos) genéticamente determinadas, en una única 

población reproductiva, donde la frecuencia del morfo más raro en la población es 

demasiado alta como para explicarse solamente mediante mutación recurrente (Ford 

1945, Huxley 1955). De la definición anterior se desprende que un morfo es una 

variación discreta que ocurre siempre dentro de una especie, y que los morfos siempre 

son definidos de manera relacional (un morfo no existe en sí mismo, sino por 

comparación con otro morfo).

BASE H1POTÉT1CO-DEDUCTIVA Y EVALUACIÓN DE LÍMITES DE ESPECIE - La 

taxonomía tradicional rara vez utiliza explícitamente el método hipotético-deductivo 

para poner a prueba límites de especies (Areta 2008). En este trabajo, utilizaré el 

método hipotético-deductivo para derivar consecuencias observacionales que deberían 

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 

hipótesis que es una solución positiva (respuesta en términos afirmativos) al 

problema, 3) mediante derivaciones lógicas de la afirmación contenida en la hipótesis, 

se derivan consecuencias observacionales (objetos empíricos) que deberían existir si 

la hipótesis es cierta, y 4) se pone a prueba la hipótesis procurando comprobar la 

existencia de las consecuencias observacionales predichas (Klimovsky 1997).

El método de las hipótesis múltiples de trabajo propone que una investigación 

es más robusta si se ponen a prueba varias hipótesis de manera simultánea, y de esta 

manera se evita el problema de la afección parental por alguna hipótesis dada 

(Chamberlin 1965). Utilizaré el método de las hipótesis múltiples para evaluar los 

límites de especie de las formas de Capuchinos.

Según el Concepto de Especie de Reconocimiento (ver Conceptos de especie, 

forma y morfo), el hábitat preferido y las voces serán 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 hipótesis “La forma A es una especie de reconocimiento”, de lo 

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



v o c ali z a ci o n es  y u n h á bit at  pr ef eri d o  e x cl usi v os ” ( y disti nt os  d e  otr as  es p e ci es d e  

r e c o n o ci mi e nt o estr e c h a m e nt e e m p ar e nt a d as). D e  i g u al m a n er a,  p u e d e n d eri v ars e  

hi p ót esis alt er n ati v as q u e c o nsi d er e n a S p or o p hil a A  c o m o u n hí bri d o e ntr e  

S p or o p hil a  B  y  S p or o p hil a  C,  c o m o u n  m orf o  d e  S p or o p hil a  B  o  c ó m o  u n  m orf o  d e  

S p or o p hil a  C.  Y a  q u e  l as r el a ci o n es t o c o g e n éti c as s e d a n  e ntr e  d os  i n di vi d u os (l o q u e  

e q ui v al e a d e cir q u e p ar a u n d es c e n di e nt e i n m e di at o [ hij o/ a] e xist e n s ól o d os  

a n c estr os i n m e di at os [ u n p a dr e y u n a m a dr e]),  l as c u atr o hi p ót esis pl a nt e a d as  

a nt eri or m e nt e  a g ot a n  l as p osi bl es  c o m bi n a ci o n es  d e  ori g e n  d e  u n  hij o  ( asi g n a bl e a  u n a  

f or m a) a p artir  d e  d os  i n di vi d u os ( d e u n a  o  d os  f or m as u  otr as  u ni d a d es  p ar e nt al es  

p osi bl es) c o n r e pr o d u c ci ó n s e x u al. Est e  mis m o  es q u e m a d e p e ns a mi e nt o p u e d e  

a pli c ars e,  e nt o n c es, a  c u al q ui er  sit u a ci ó n p osi bl e.  U n  i n di vi d u o A  p u e d e  p ert e n e c er  a  

l a es p e ci e  A  ( Hl), o  p u e d e  s er el  pr o d u ct o  d e  l a cr u z a  d e  B  c o n  C  ( H 2), o  p u e d e  s er u n  

m orf o  d e  B  ( H 3) o  u n  m orf o  d e  C  ( H 4). Y a  q u e  A  n o  p u e d e  s er u n  m orf o  d e  A,  

p or q u e  est o  i m pli c arí a l a e xist e n ci a  pr e vi a  d e  A,  y  est e  es  j ust a m e nt e el c as o  q u e  est á  

p o ni é n d os e  a  pr u e b a,  t a m p o c o A  p u e d e  s er u n a  cr u z a  d e  A  c o n B  o  C.  Est e  es q u e m a  

l ó gi c o p er mit e  i n cl uir u ni d a d es  p ar e nt al es  n o  d efi ni d as  e x plí cit a m e nt e  e n  est e  est u di o  

t al es c o m o  hí bri d os  e ntr e  hí bri d os,  y  r etr o cr u z as c o n  p ar e nt al es  p ur as.  L as  hi p ót esis  y  

s us pr e di c ci o n es  s e si nt eti z a n e n l a T a bl a  3.

L os  pl u m aj es  e n l os C a p u c hi n os  h a n  si d o hist óri c a m e nt e  utili z a d os  c o m o el  

ú ni c o  c ar á ct er  p ar a  e v al u ar  l os lí mit es d e  es p e ci e: u n  pl u m aj e  a d ult o di a g n ósti c o  s e 

c o nsi d er a  c o m o  i n di c a d or d e  u n a  es p e ci e  disti nt a.  Si n  e m b ar g o,  p ar a  u n  ú ni c o  pl u m aj e  

e n  S.  z eli c hi, s e h a n  pr o p u est o  c u atr o  hi p ót esis  disti nt as:  q u e  S.  z eli c hi es  u n a  es p e ci e  

v áli d a,  q u e  es u n  hí bri d o  d e  S.  p al ustris  x  5. ci n n a m o m e a, q u e  es u n  m orf o  d e  S.  

ci n n a m o m e a  y  q u e  es  u n  m orf o  d e  S.  p al ustris  ( Ar et a 2 0 0 8),  y  h ast a  i n cl us o ¡ q u e es  

u n  m orf o  d e  5.  r ufi c ollis∖  ( S a b el 1 9 9 0,  L e wis  1 9 9 7).  P or  l o t a nt o, si d es e a m os  e v al u ar  

l a c orr es p o n d e n ci a e ntr e pl u m aj es  y lí mit es d e  es p e ci e, es n e c es ari o  e x cl uir a l os 

pl u m aj es  c o m o f a ct or es q u e  i n di q u e n a  pri ori  lí mit es d e  es p e ci e: s erí a t a ut ol ó gi c o 

utili z ar  el pl u m aj e  c o m o crit eri o d e e v al u a ci ó n dir e ct o  p ar a  l a asi g n a ci ó n d e  u n a  

f or m a a  u n a  es p e ci e  disti nt a  (i. e., d e  a c u er d o  a  est e  crit eri o  c a d a  p atr ó n  di a g n ósti c o  es  

u n a es p e ci e disti nt a, y est e es j ust a m e nt e el ori g e n d e l as disti nt as p osi ci o n es  

t a x o n ó mi c as c o nfli cti v as  q u e  q u er e m os  r es ol v er).

A u n q u e  e n  pri n ci pi o  es  p osi bl e  c o m p ar ar  t o d as l as f or m as e ntr e  sí a pli c a n d o  el  

m ét o d o  a nt eri or, l as f or m as a c o nsi d er ar c o m o i nt e gr a nt es d e  c a d a s et d e  hi p ót esis  

p ar a  c a d a c as o c o n cr et o d e l os C a p u c hi n os,  d e p e n d er á n  d e  di v ers os f a ct or es. P or  



ej e m pl o,  l a e xist e n ci a  d e  c ar a ct er es  d e  pl u m aj es  e n u n a  f or m a q u e  s u gi er a n s u ori g e n  

a  p artir  d e  d os  pl u m aj es  c o n o ci d os  e n  otr as  f or m as, o  l a c o e xist e n ci a  g e o gr áfi c a  d e  l as 

f or m as e n c u esti ó n q u e  p er mitir á  e v al u ar  a pri ori  si ti e n e s e nti d o o  n o  pr o p o n er  q u e  

d os  f or m as hi bri di z a n  o  q u e  s o n m orf os  d e  u n a  mis m a  es p e ci e.

A d e m ás  d e l a e vi d e n ci a pri m ari a ( v o c ali z a ci o n es y h á bit ats) e n el m ar c o  

hi p ot éti c o- d e d u cti v o pl a nt e a d o, c o nsi d er ar é e vi d e n ci a s e c u n d ari a ( a b u n d a n ci a, 

distri b u ci ó n  g e o gr áfi c a  y  m orf ol o gí a)  e n u n  m ar c o  n o  f or m al m e nt e d e d u cti v o  p ar a  

asistir  e n  l a e v al u a ci ó n  d e  l os lí mit es d e  es p e ci e  d e  l as dif er e nt es  f or m as.

T a bl a  3.  C u at r o  hi p ót e si s  y  p r e di c ci o n e s  d e ri v a d a s  q u e  p e r mit e n  e v al u a r  el  st at u s si st e m áti c o  

d e  dif e r e nt e s  f o r m a s d e  C a p u c hi n o s.

Hi p ót e si s P r e di c ci o n e s  s o b r e  S p o r o p hil a  A  ( c o nfli cti v o )

V o c ali z a ci o n e s H á bit at  p r ef e ri d o

H 1  - Es p e ci e  b u e n a E x cl u si v a s  S p o r o p hil a  A E x cl u si v o  S p o r o p hil a  A

H 2  - Hi b ri d a ci ó n I nt e r m e di a s e nt r e C o m p a rti d o  p o r  a m b o s

S p o r o p hil a  B  y  S p o r o p hil a  C S p o r o p hil a  B  y  S p o r o p hil a  C

o  i d é nti c a s a

S p o r o p hil a  B  o  S p o r o p hil a  C

H 3  - M o rf o  d e  c ol o r  I I g u al a  S p o r o p hil a  B I g u al a  S p o r o p hil a  B

H 4  - M o rf o  d e  c ol o r  II I g u al a  S p o r o p hil a  C I g u al a  S p o r o p hil a  C



TRATAMIENTO TAXONÓMICO

El tratamiento taxonómico formal ha sido mantenido en el mínimo indispensable para 

garantizar la no utilización de nombres erróneos para las diferentes formas, pero no se 

detallan listas sinonímicas extensas ni usos parciales de nombres en la literatura. Los 

detalles taxonómicos serán publicados en una contribución pertinente para tal fin, 

pero no afectan el uso de los nombres aquí 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 especímenes tipo disponibles en 

colecciones de museo han sido examinados, personalmente, o mediante fotografías. 

La citación completa de los trabajos con las descripciones originales de todas las 

formas, los nombres originales utilizados y los especímenes tipo o material de 

referencia se encuentran en el Apéndice 4.



R E S U L T A D O S

M O R F O L O GI A

“píl e o  ci n é r e o: r e mi gi b us, r e ct ri ci b us q u e ni g ri c a nti b us,  

g ris e o- m a r gi n atis;  s p e c ul o al a r u m  al b o  ” 

( B o n a p a rt e 1 8 5 0)

“D e r  U nt e rs c hi e d  i n d e r  F d r b u n g  z wis c h e n  d e n  E xt r e m e n  [...] ¿s s o g r o β,  d a β  m a n

- mit  di es e n  bi e d e n  St ü c k e n  all ei n  -g e n ei gt  w d r e,  z w ei  A rt e n  a n z u n e h e m ” 

( H ell m a y r 1 9 0 4)

P L U M A J E S

P l u m aj e s  e n  m a c h o s  - L os  d at os o bt e ni d os a p artir d e pi el es d e m us e o  y  

o bs er v a ci o n es  d e  c a m p o  d e  m a c h os  d e  t o d as l as f or m as s e si nt eti z a n a  c o nti n u a ci ó n.

Bl o q u es  d e  c ol o r a ci ó n - L os  p atr o n es d e c ol or a ci ó n d e l os m a c h os  a d ult os d e  

C a p u c hi n os  s o n si m pl es y  p u e d e n  d es cri birs e  f á cil m e nt e s u p o ni e n d o l a e xist e n ci a  d e  

u n  C a p u c hi n o  ar q u etí pi c o  c o m p u est o  p or  bl o q u es  dis cr et os  d e  pl u m aj e  ( Fi g ur a 1 3,  v er  

I ntr o d u c ci ó n). E n  est e pr ot o c a p u c hi n o i m a gi n ari o ( u n a s u ert e d e  ei d os pl at ó ni c o)  

p o d e m os  disti n g uir  bl o q u es  q u e  d e n o mi n ar e m os  d e  a c u er d o  a  s u p osi ci ó n  t o p o gr áfi c a 

c o m o  C a p u c h a,  N u c a,  Es p al d a,  R a b a dill a,  B a b er o,  M ejill as,  Vi e ntr e  y  Fl a n c os.  T o d as  

l as f or m as pr es e nt a d as  e n l a T a bl a  1,  e il ustr a d as e n l a Fi g ur a  1 3,  s e d es cri b e n  p or  l a 

pr es e n ci a  d e  c ol or es  p arti c ul ar es  e n  c a d a  u n o  d e  est os  bl o q u es  d e  pl u m aj e  ( T a bl a 2).  

L a  i d e a d e  u n  b a u pl a n  ( pl a n estr u ct ur al)  b as a d o  e n  bl o q u es  d e  c ol or a ci ó n  s e s osti e n e 

s ól o a  l a l u z d e  c o m p ar a ci o n es  e ntr e  dif er e nt es  f or m as y  e n  el d es arr oll o  o nt o g e n éti c o  

d e  l as disti nt as  f or m as, y a  q u e  n o  t o d os l os bl o q u es  p u e d e n  disti n g uirs e  e n  t o d as l as 

f or m as c u a n d o  d os  bl o q u es  a d y a c e nt es  ti e n e n el  mis m o  c ol or  ( e. g., el  b a b er o  n o  p u e d e  

disti n g uirs e  d el  vi e ntr e,  y  l a b oi n a  n o  p u e d e  disti n g uirs e  d e  l a n u c a  y  l a es p al d a  e n  S.  

h y p o c hr o m a,  p er o  sí p u e d e n  disti n g uirs e  l a b oi n a  e n  S.  ci n n a m o m e a  y  el b a b er o  e n  S.  

r ufi c ollis, mi e ntr as  l os j ó v e n es d e  S. ci n n a m o m e a m u estr a n  l os p ar c h es  d e  n u c a  y  

b a b er o).  Est as  c o m p ar a ci o n es  s u gi er e n q u e,  a u n q u e  l os bl o q u es  n o  p u e d a n  o bs er v ars e  



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

este bauplan subyace a todas las morfologías observadas.

Variación de intensidad - Todas las formas de Capuchinos varían en la intensidad de 

coloración de sus plumajes entre individuos pálidos e individuos oscuros. 

Típicamente, los colores se hacen más intensos y el contraste entre parches es mayor 

con el envejecimiento en todas las formas, sin embargo, la intensidad de coloración en 

los parches es muy variable dentro de una misma forma y esta variación en intensidad 

de coloración puede deberse a: a) diferencias en la edad de los individuos (típicamente 

más intensos con más edad), b) diferencias entre individuos (individuos de igual edad 

de diferentes padres e incluso individuos hermanos de la misma edad pueden mostrar 

diferencias de coloración al menos en S ruficollis), c) diferentes estadios de mudas, d) 

variación geográfica, y/o, e) diversas anomalías pigmentarias. Mientras que algunas 

formas como S. hypoxantha, S. ruficollis, S. pileata y S. bouvreuil son muy variables 

en saturación, 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 variación en saturación no será 

discutida en profundidad en este trabajo, sin embargo tres formas (S. ruficollis, S. 

hypoxantha e S. hypochroma) resultan de peculiar interés e ilustran el patrón general 

de variación en intensidad en las otras formas.

Los especímenes de museo de S. ruficollis muestran una gran variación en la 

intensidad de todos los parches de coloración (Figura MI), y también variación en el 

tamaño del babero oscuro (Figura MI). En el campo, observé repetidamente 

individuos de S. ruficollis con el babero de colores que van entre rufo fuerte y castaño 

oscuro en vez de negro. Todos los individuos con esta morfología que observé en el 

campo vocalizaban como S. ruficollis en áreas donde solamente reproduce S. ruficollis 

(ver Presumibles híbridos naturales). Las variaciones en el tamaño del babero 

también se observan a campo fácilmente. Aunque no encontré ningún patrón de 

variación geográfica notable (Figura MI), es posible que los individuos de S. 

ruficollis del norte de su distribución tiendan a tener baberos más cortos que los del 

sur.

La variación observada en la intensidad de especímenes de S. hypoxantha 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 especímenes (AMNH, MACN) es posible conectar los extremos 

morfológicos de S. hypoxantha e S. hypochroma mediante una sutil gradación de 

color en distintos especímenes (Figuras M2-M3). Los datos de campo, de individuos 

observados e identificados conjuntamente con base en sus plumajes y vocalizaciones, 

sugieren que S. hypochroma es poco variable en saturación (de castaño fuerte a 

marrón chocolate) (Figura M3), mientras que en S. hypoxantha los individuos 

identificados a campo mediante voces y plumajes, demuestran que es muy variable en 

saturación (de canela claro a casi castaño) (Figura M2). Esta variación en plumajes 

dificulta la identificación de individuos a campo, y también en museos: ya que no 

existen datos sobre vocalizaciones y uso de hábitat de los especímenes de museo, es 

difícil establecer un límite preciso entre ambas formas utilizando solamente 

especímenes. No pude encontrar ninguna variación geográfica significativa y 

consistente, pero es posible que los individuos del norte de la distribución posean 

garganta en general más clara que los individuos del sur de la distribución.

Variación geográfica/subespecies - No detecté ningún patrón obvio y diagnóstico de 

variación geográfica en los individuos examinados de todas las formas. Todas las 

formas son consideradas monot[picas, salvo la única forma con variación estructurada 

geográficamente, S. minuta, con las subespecies minuta, parva y centralis (Hellmayr 

1938). Además, es posible que existan poblaciones locales con diferencias notables en 

plumajes, dentro de estas subespecies (R. Restall in litt.). Otra forma politípica, S. 

bouvreuil con las subespecies bouvreuil, saturata (una forma de color oscuro) y 

crypta (una forma que no adquiere el plumaje adulto típico) es ahora considerada 

monotípica (Lima 2008, pero ver Sick 1967, 1968 y Areta 2009 para discusión sobre 

crypta).

Las colecciones de especímenes en museos no permitieron la examinación 

detallada de la relación entre morfología y regiolectos, esencialmente porque los 

machos colectados no fueron relacionados a actividad reproductiva local, ni a 

vocalizaciones particulares (ver Vocalizaciones).



Adquisición del plumaje adulto/eclipse/reproductivo - Durante su primer año de 

vida, los machos de Capuchinos son posiblemente indistinguibles de las hembras. La 

secuencia de maduración típica en los machos de Capuchinos involucra, 

esquemáticamente, la adquisición secuencial de plumas coloreadas en dos grupos de 

bloques. Primero, aparecen numerosas plumas coloreadas en los parches de capucha y 

garganta (y nuca en simultáneo 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 coloración 

adquieren gradualmente la coloración que define el patrón de los machos de cada 

forma, generalmente comenzando por los flancos y subcaudal, luego cerrándose hacia 

el centro del vientre, a la par que la espalda y la rabadilla adquieren color. Estas dos 

etapas están unidas por un gradiente marcado de maduración de los distintos bloques 

de coloración: 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 más, a nuestra visión, a las 

hembras y jóvenes de cada forma, y el pico adquiere tonalidades amarillentas y 

rosáceas 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 difíciles de identificar a nivel de especie por sus plumajes, 

y en muchos casos parecía tratarse de adultos abandonando su plumaje de reposo. 

Esto mismo ocurrió 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 más 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 Iberá en Corrientes (Argentina), se observan numerosos plumajes 

transicionales de S. hypoxantha, S. palustris, S. hypochroma y S. cinnamomea, 

consistentes con el patrón de adquisición de color descripto más arriba. Aunque 

considero que este patrón de adquisición del plumaje se asocia con la maduración 

desde la juventud a la adultez del plumaje, es también muy posible que esta secuencia 

de adquisición 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 opción 

explicaría la gran variabilidad de plumajes dentro de cada forma al comienzo de la 

época reproductiva, cuando los machos están en estadios distintos de re-adquisición 

del plumaje colorido. Ambas explicaciones no son mutuamente excluyentes, y en 

conjunto parecen explicar una gran parte de la variación encontrada.

Este patrón ontogenético de adquisión 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 coloración constituyen módulos 

ontogenéticos cuasi-independientes.

Presumibles híbridos naturales - En esta sección presento datos nuevos, y una 

compilación de supuestos híbridos de Capuchinos ocurridos en la naturaleza 

publicados previamente.

Lester Short consideró tres especímenes de Capuchinos como híbridos 

mediante anotaciones en etiquetas de museo, pero estos datos no fueron publicados y 

merecen descripción, junto con un repaso de dos supuestos híbridos que fueron 

publicados por él mismo (Short 1969).

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

Luis del Palmar, Corrientes, Argentina): garganta color marrón 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.

- 5. ruficollis x S, hypochroma (AMNH-798522, 4 Noviembre 1961, Ea. 

Rincón de Luna, Corrientes, Argentina): garganta color castaño-chocolate, 

algunas manchas castañas algo más suaves y varias manchas notablemente 

más 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. 

Rincón 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 pálido (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 castaña, 

ventralmente castaño 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 espécimen fue 

considerado una nueva subespecie de S. castaneiventris por de Schauensee 

(1952), quién no le asignó nombre y la describió como “exactamente 

intermedia entre S. castaneiventris Cabanis y S. hypochroma Todd” (p. 194), 

suponiendo que vendría de una posible zona de contacto entre S. hypochroma 

y S castaneiventris en la región del Guaporé. Es interesante que en este 

trabajo, de Schauensee no utiliza una referencia directa a la hibridación entre 

ambas formas, aunque podría interpretarse que era esto lo que estaba 

pensando. Posteriormente, este individuo fue explícitamente considerado un 

híbrido entre S. castaneiventris y S. hypochroma por Short (1969).

- S. 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 más oscuros 

que en S. hypochroma y parecidos a S. castaneiventris, vientre, flancos y 

ancha rabadilla color castaño mucho más claro que en S. hypochroma y un 

poco más 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 híbrido entre S. castaneiventris x S. minuta por Short 

(1969) basado en la gran distancia geográfica entre la Guyana y la distribución 

de cría de S. hypochroma, los caracteres morfológicos y de colores; mientras 

que tanto S. castaneiventris como S. minuta serían comunes en la región del 

Río Abary. Muy por el contrario, de Schauensee (1966), consideró que la 



existencia de ∣Sr. hypochroma rothi justificaba la separación de S. hypochroma 

y S. castaneiventris como especies válidas, dadas su supuesta superposición 

espacial, cambiando así 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 reportó los siguientes casos de híbridos naturales de 

Capuchinos, pero sin proveer descripciones detalladas ni procedencia geográfica (Sick 

1963, 1997):

- S. bouvreuil x S. lineóla', sin detalles.

- S, bouvreuil x S. plúmbea', con marcas intermedias entre S. bouvreuil y S. 

plúmbea (Sick 1963).

- 5. pileata x S. lineóla', con caracteres de S. pile ata pero con una insinuación 

de blanco en la corona (Sick 1963).

- S. pileata x S. plúmbea', sin detalles.

Híbridos en cautiverio - Karl Sabel (1990) reporta los siguientes híbridos de 

Capuchinos en cautiverio:

- S. cinnamomea (macho) x 5. ruficollis (hembra): sin detalles.

- S. ruficollis (macho) x S, palustris (hembra): la hembra de S. palustris 

construyó un nido, copuló con el macho de S. ruficollis, pero no puso huevos.

- S. palustris (macho) x S. ruficollis (hembra): no fueron descriptos en 

detalle, aunque menciona que “no crecieron a tamaño normal” (pp. 140-141, 

presumiblemente no llegaron a la adultez, dada la ambigüedad de la frase en el 

original en alemán).

- S. palustris (macho) x S. ruficollis o S. hypoxantha (hembra): esta pareja 

realizó dos puestas: una de dos huevos y otra de tres, criando exitosamente 

cinco pichones. Los huevos puestos por la hembra de esta pareja fueron más 

chicos que otros huevos de hembras de S. ruficollis (15-16 x 11-12 mm, vs. 15 

x 11 cómo máximo), y de color más claro (blancos ligeramente azulados con 

pequeñas manchitas entre marrones y negras). Los jóvenes se desarrollaron 

normalmente, y los dos machos tienen el lado ventral de un marrón rojizo un 

poco más brillante (que el macho S. palustris), pero con unas manchitas claras, 

pero no blancas, en la región de la garganta. Esta descripción de los machos 



p ar e c e  h a b er  si d o h e c h a  l u e g o d e  v ari os  a ñ os  d e  vi d a  d e  l os m a c h os  pr o d u ct o  

d e  l a cr u z a: l as c ó p ul as  o c urri er o n  e n 1 9 7 9  y  1 9 8 0,  y  e n 1 9 9 0  S a b el  m e n ci o n a  

q u e l os m a c hit os  a ú n vi v e n. A u n q u e  S a b el  c o mi e n z a l a crí a e n c a uti v eri o  

p e ns a n d o  q u e  l a h e m br a  es d e  S.  r ufi c ollis, a nt e l os r es ult a d os d e  l os m a c h os  

d e  l a cr u z a  m e n ci o n a  q u e  es  p osi bl e  q u e  l a h e m br a  h a y a  si d o e n  r e ali d a d u n a  

5.  h y p o x a nt h a,  p u es  el  n e gr o  n o  e m er g e  e n  l a g ar g a nt a  d e  est os  m a c h os.  T a nt o  

el  m a c h o  c o m o  l a h e m br a  er a n  pr o v e ni e nt es  d e  Ar g e nti n a.

P l u m aj e s  d e  h e m b r a s  y  j u v e nil e s  - L as  h e m br as,  al i g u al q u e  l os j ó v e n es d e ntr o  

d e s u pri m er a ñ o d e vi d a, s o n i n disti n g ui bl es e ntr e l as disti nt as f or m as d e l os 

C a p u c hi n os  d el  Gr u p o  r ufi c ollis e n  b as e  a  i ns p e c ci ó n vis u al,  y  r es p o n d e n a  u n  dis e ñ o  

c o m ú n d e t o n ali d a d es p ar d as y p ar d o- a m arill e nt as  ( Fi g ur as 1 2- 1 3). Al  m e n os  e n  

al g u n as  f or m as c o m o  S.  ci n n a m o m e a  y  5.  mi n ut a,  al g u n as  h e m br as  ( pr es u mi bl e m e nt e 

m u y  vi ej as) a d q ui er e n i nsi n u a ci o n es d e  c ar a ct er es s e c u n d ari os m as c uli n os  e n s us 

pl u m aj es:  al g u n as pl u m as  d el  c u er p o a d q ui er e n el c ol or d e  l os m a c h os  d e  l a f or m a 

c orr es p o n di e nt e. L as  h e m br as y j ó v e n es d e otr as es p e ci es d e C a p u c hi n os  s o n 

i d e ntifí c a bl es e n b as e  a  s util es dif er e n ci as  d e  pl u m aj e  ( S a b el 1 9 9 0,  Si c k  1 9 9 7,  o bs.  

p ers.),  p er o  n o  pr of u n di z ar e m os  e n  ell as  e n  el  pr es e nt e  tr a b aj o.

E n  al g u n as  f or m as d e  C a p u c hi n os  d el  Gr u p o  r ufi c ollis ( c o m o S.  r ufi c ollis y  S.  

p al ustris)  y  d el  Gr u p o  D  ( c o m o S.  b o u vr e uiι),  l os m a c h os  m a d ur os  p u e d e n  m a nt e n er  

u n  pl u m aj e si mil ar al j o v e n d ur a nt e el p erí o d o  r e pr o d u cti v o, y pr es u mi bl e m e nt e  

d ur a nt e  t o d a s u vi d a. Est e  f e n ó m e n o d e r et e n ci ó n d e  c ar a ct er es i n m a d ur os e n l a 

a d ult e z s e c o n o c e c o m o p e d o m orf osis,  y s e h a  pr o p u est o s u e xist e n ci a e n v ari as  

es p e ci es  d el  g é n er o  S p or o p hil a  ( Ar et a 2 0 0 9).



FI G U R A  MI.  V a ri a ci ó n  d e  pl u m aj e s  e n  S. r ufi c ollis. A- C)  Vi st a s  v e nt r al, l at e r al i z q ui e r d a y  

d o r s al d e u n a s e ri e d e e s p e cí m e n e s o r d e n a d o s d e i z q ui e r d a a d e r e c h a p o r i nt e n si d a d 

d e c r e ci e nt e  ( A M N H), y  D)  vi st a  v e nt r al  d e  s e ri e s d e  e s p e cí m e n e s o r d e n a d o s  d e  i z q ui e r d a a  

d e r e c h a  p o r  i nt e n si d a d d e c r e ci e nt e  ( A M N H), m o st r a n d o  a u s e n ci a  d e  p at r ó n  g e o g r áfi c o  e n  l a 

v a ri a ci ó n  p ri m e r a  lí n e a: T u c u m á n  ( A r g e nti n a), s e g u n d a lí n e a: E a.  G a r a b at a,  E a.  Ri n c ó n  d e  

L u n a  ( C o r ri e nt e s, A r g e nti n a),  t e r c e r a lí n e a: C h a c o  y  S a nti a g o  d el  E st e r o  ( A r g e nti n a), y  c u a rt a  

lí n e a: C ó r d o b a  ( A r g e nti n a).



FI G U R A  M 2.  V a ri a ci ó n  d e  pl u m aj e s  e n  S.  h y p o x a nt h a.  A- C)  Vi st a s  v e nt r al,  l at e r al i z q ui e r d a y  

d o r s al  d e  u n a  s e ri e d e  e s p e cí m e n e s  o s c u r o s  o r d e n a d o s  d e  i z q ui e r d a a  d e r e c h a  p o r  i nt e n si d a d 

d e c r e ci e nt e ( A M N H), y D- F)  Vi st a s  v e nt r al, l at e r al i z q ui e r d a y d o r s al d e u n a s e ri e d e  

e s p e cí m e n e s  cl a r o s o r d e n a d o s  d e  i z q ui e r d a a  d e r e c h a  p o r  i nt e n si d a d d e c r e ci e nt e  ( A M N H).



F i g u r a  M 3.  V a ri a ci ó n  d e  pl u m aj e s  e n  S. h y p o c h r o m a.  A- C)  Vi st a s  v e nt r al,  l at e r al i z q ui e r d a 

y  d o r s al  d e  d o s  e s p e cí m e n e s  ( A M N H).



FI G U R A  M 4.  P r e s u mi bl e s  hí b ri d o s  n at u r al e s  S. r ufi c ollis x  S. h y p o x a nt h a  y  S. r ufl c ollis x  S.  

h y p o c h r o m a s e g ú n L e st e r S h o rt, y c o m p a r a ci ó n c o n m a c h o s  d e l a s s u p u e st a s f o r m a s 

p a r e nt al e s.  A- C)  Vi st a s  v e nt r al, l at e r al i z q ui e r d a y d o r s al,  d e i z q ui e r d a a d e r e c h a,  d e u n  

e s p é ci m e n m a c h o  a d ult o d e S. r ufl c ollis ( A M N H), u n e s p é ci m e n m a c h o  a d ult o d e S.  

h y p o x a nt h a  ( A M N H) y u n  m a c h o  p r e s u mi bl e m e nt e  hí b ri d o  d e  S. r ufl c ollis x  S. h y p o x a nt h a  

( A M N H- 7 9 8 5 2 0), y  D- F)  vi st a s  v e nt r al,  l at e r al i z q ui e r d a y  d o r s al,  d e  i z q ui e r d a a  d e r e c h a,  d e  

u n  e s p é ci m e n  m a c h o  a d ult o  d e  S. h y p o c h r o m a  ( A M N H), u n  e s p é ci m e n  m a c h o  a d ult o d e  5.  

r ufl c ollis ( A M N H) y u n  m a c h o  p r e s u mi bl e m e nt e  hí b ri d o  d e  S. r ufi c ollis x  S. h y p o c h r o m a  

( A M N H- 7 9 8 5 2 2).



F i g u r a  M 5.  P r e s u mi bl e  hí b ri d o  n at u r al  S. h y p o x a nt h a  x  S. b o u v r e uil  s e g ú n L e st e r  S h o rt,  y  

c o m p a r a ci ó n c o n m a c h o s  d e l a s s u p u e st a s f o r m a s p a r e nt al e s.  A- C)  Vi st a s  v e nt r al, l at e r al 

i z q ui e r d a y  d o r s al,  d e  a r ri b a  h a ci a  a b aj o /i z q ui e r d a  a  d e r e c h a,  d e  u n  e s p é ci m e n  m a c h o  a d ult o  

d e  S. b o u v r e uil  ( A M N H), u n  e s p é ci m e n  m a c h o  a d ult o  d e  S. h y p o x a nt h a  ( A M N H) y  u n  m a c h o  

p r e s u mi bl e m e nt e  hí b ri d o  d e  S. h y p o x a nt h a  x S. b o u v r e uil  ( A M N H- 7 9 8 5 2 1), y D- F)  vi st a s  

v e nt r al,  l at e r al i z q ui e r d a y  d o r s al,  d e  a r ri b a  h a ci a  a b aj o /i z q ui e r d a  a  d e r e c h a,  d e  u n  e s p é ci m e n  

m a c h o  a d ult o  d e  S.  pil e at a  ( A M N H), u n  e s p é ci m e n  m a c h o  a d ult o  d e  S. h y p o x a nt h a  ( A M N H)  

v  u n  m a c h o  p r e s u mi bl e m e nt e  hí b ri d o  d e  S. h v v o x a nt h a  x S. b o u v r e uil  ( A M N H- 7 9 8 5 2 1).



FI G U R A  M 6.  P r e s u mi bl e  hí b ri d o  n at u r al  S. h y p o c h r o m a  x S. c ast a n ei v e nt ris s e g ú n S h o rt  

( 1 9 6 9), y c o m p a r a ci ó n c o n m a c h o s  d e  l a s d o s  f o r m a s d el G r u p o  A.  A- C)  Vi st a s  v e nt r al,  

l at e r al d e r e c h a  y d o r s al,  d e u n m a c h o  p r e s u mi bl e m e nt e  hí b ri d o d e  S. h y p o c h r o m a x S.  

c ast a n ei v e nt ris ( A N S P- 1 0 4 7 2),  y  D- F)  vi st a s  v e nt r al,  l at e r al d e r e c h a  y  d o r s al,  d e  a r ri b a  h a ci a  

a b aj o,  d e  u n  e s p é ci m e n  m a c h o  a d ult o  d e  S. m el a n o g ast e r  ( A M N H), y  u n  e s p é ci m e n  m a c h o  

a d ult o  d e  5.  c ast a n ei v e nt ris.  V e r  Fi g u r a s  M 3- M 4  p a r a  c o m p a r a ci ó n c o n S. h v p o c h r o m a.



MORFOMETRIA

Los datos de morfología obtenidos contribuyen poco a responder las preguntas 

centrales de este estudio. Los Capuchinos son morfológicamente 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 diagnóstico (Tabla 4). No realizó ningún análisis estadístico 

de significancia para evaluar las diferencias de las medias por considerarlos inútiles a 

los fines de la evaluación taxonómica (y de cualquier significado biológico en el 

contexto de este estudio). Sin embargo, resulta interesante apreciar que las formas del 

grupo A son similares entre sí en sus medidas, las formas del grupo C son variables 

pero no diagnosticables entre sí, y la única forma del grupo B y las formas del grupo 

D son las más pequeñas en general (Tabla 4).



T a bl a  4.  C o m p a r a ci ó n  m o rf ol ó gi c a  d e  t a m a ñ o s d e  pi c o  ( c ul m e n e x p u e st o),  al a  ( c u e r d a d el

al a), c ol a (l o n git u d d e c ol a) y t a r s o (l o n git u d d el t a r s o) d e m a c h o s  d e l a s f o r m a s d e

C a p u c hi n o s  r e c o n o ci d a s e n e st e e st u di o. P a r a  c a d a f o r m a, l a s m e di d a s  s e i n di c a n c o m o

^ r o m e di ^ ^ e s ví o ^ st á n d a ^ n ^ m n g ^ ^ e r A g é n di c ^ ^ a r ^ s g e cí m e n e s ^ x a mi n a d o ^ ^ ^ ^ ^
■

E s p e ci e ∖ M e di d a
C ul m e n  

e x p u e st o

C u e r d a  d el  al a L o n git u d  d e  

c ol a

L o n git u d  d e  

t a r s o

S.  c ast a n ei v e nt ris
8, 1 3 ±  0, 4 1  ( 3 1)

[ 7, 1 5- 8, 9 0]

5 0, 7 2 ±l, 1 5  ( 3 2)

[ 4 7, 5- 5 7]

3 7, 1 7 ± 1, 7 1  ( 3 2) 

[ 3 3, 5- 4 1]

1 3, 9 0 ± 0, 7 9  ( 3 0) 

[ 1 2, 5- 1 5, 5]

S.  m el a n o g ast e r
8, 2 1  ± 0, 2 5  ( 4) 

[ 7, 9 5- 8, 4 5]

5 4, 0 0 ± 0, 7 9  ( 5) 

[ 5 3- 5 5]

3 8, 1 0 ±l, 1 4  ( 5)

[ 3 7- 3 9, 5]

1 3, 8 0 ± 0, 5 7  ( 5)

[ 1 3- 1 4, 5]

S. “x u m a n x u ” — — — —

S.  mi n ut a
7, 9 0 ± 0, 5 1  ( 1 9) 4 9, 6 6 ± 1, 2 6  ( 1 9) 3 8, 3 4 ± 2, 9 3  ( 1 9) 1 3, 7 6 ± 0, 5 1  ( 1 9)

[ 7- 9] [ 4 6, 5- 5 1, 5] [ 2 8- 4 2] [ 1 3- 1 5]

S.  h y p o x a nt h a
7, 9 9 ± 0, 4 9  ( 5 6) 5 2, 9 4 ± 1, 7 4  ( 5 6) 3 8, 3 6 ± 1, 9 3  ( 5 4) 1 4, 0 2 ± 0, 5 7  ( 5 4)

[ 6, 9 0- 8, 9 2] [ 5 1- 5 6, 5] [ 3 4, 9- 4 2] [ 1 2, 5- 1 5]

S. " u r u g u a y a"
8, 0 3 ± 0, 1 8( 2) 5 2, 2 5 ± 1, 2 5  ( 2) 3 7, 2 ± 2, 8 3  ( 2) 1 3, 8 6 ± 0, 6 4  ( 2)

[ 7, 8 5- 8, 2 1] [ 5 1— 5 3, 5] [ 3 5- 3 9] [ 1 3, 2 2- 1 4, 5]

S.  h y p o c h r o m a
7, 9 6 ± 2, 8 4  ( 4) 5 2, 6 ± 2, 3 9  ( 4) 4 1, 0 0 ± 6, 8 9  ( 4) 1 2, 7 9 ±  0, 3 0  ( 3)

[ 7, 7 5- 8, 3 5] [ 5 0- 5 5, 7 7] [ 3 4, 5- 4 8, 8 8] [ 1 2, 5 7- 1 3, 0 0]

S.  ci n n a m o m e a
8, 4 2 ± 0, 4 4  ( 9) 5 2, 8 2 ± 1, 3 7( 9) 3 7, 2 5 ± 0, 8 7  ( 4) 1 3, 6 5 ± 0, 7 3  ( 9)

[ 7, 5 0- 9, 0 5] [ 5 0, 9 5- 5 4, 4 5] ( 3 6- 3 8) ( 1 2, 6 0- 1 4, 3 5)

S.  r ufi c ollis
8, 1 5 ± 0,l  1 ( 5 6)

[ 7, 6 5- 8, 7 5]

5 3, 1 7 ± 1, 1 9  ( 6 7)

[ 5 0- 5 5]

3 8, 3 7 ± 1, 7 8  ( 5 8)

[ 3 5— 4 1, 5]

1 4, 0 3 ÷ 0, 6 5  ( 6 4)

[ 1 2, 5- 1 5]

S. “c a r a g u at a ”
8, 4 7 ± 0, 3 0  ( 2) 5 2, 7 5 ÷ 0, 3 5  ( 2) 3 7, 5 0 ±l, 4 1  ( 2) 1 4, 5 8 ± 0, 2 4  ( 2)

[ 8, 2 6- 8, 6 8] [ 5 2, 5- 5 3] [ 3 6, 5- 3 8, 5] [ 1 4, 4 1- 1 4. 7 5]

S.  p al ust ris
8, 3 9 ± 0, 3 4  ( 4) 5 3, 8 3 ±l, 0 3  ( 5) 4 3, 5 7 ± 4, 3 8  ( 5) 1 3, 9 7 ± 0, 1 7  ( 3)

[ 8, 0 6- 8, 8] [ 5 2, 5 8- 5 4, 8 6] [ 4 0, 2 9 ^ 1 9, 5 2] [ 1 3, 8- 1 4, 1 4]

S.  ” z eli c hi  ”
8, 0 0 ÷ 0, 0 0  ( 2) 5 4, 5 0 ÷ 0, 7 1  ( 2) 3 6, 5 0 ÷ 0, 7 1  ( 2) 1 2, 0 0 ± 0, 0 0  ( 2)

[ 8- 8] [ 5 4- 5 5] [ 3 6- 3 7] [ 1 2- 1 2]

S.  ni g r o r uf a
7, 9 5 ± 0, 0 7  ( 2) 5 0, 7 5 ±l, 7 7  ( 2) 3 6, 0 0 ± 2, 8 3  ( 2)

[ 7, 9- 8] [ 4 9, 5- 5 2] [ 3 4- 3 8]

S.  b o u v r e uil
7, 6 4 ± 0, 4 4  ( 2 2) 5 0, 7 3 ±l, 7 7  ( 2 4) 3 5, 6 7 ±l, 4 0  ( 2 3) 1 3, 5 6 ± 0, 8 2  ( 2 0)

[ 6, 9 5- 8, 5 8] [ 4 4, 5- 5 3] [ 3 4- 3 8, 5] [ 1 2- 1 5]

S.  pil e at a
7, 8 9 ÷ 0, 4 7  ( 1 0) 5 2, 9 0 ÷l, 4 1  ( 1 0) 3 7, 9 5 ÷ 1, 9 1  ( 1 0) 1 3, 6 0 ± 0, 5 7  ( 1 0)

[ 6, 9- 8, 4 5] [ 5 1- 5 5] [ 3 5, 5- 4 1] [ 1 2, 5- 1 4, 5]

S. “a n d o ri n h a ” — — — —



V O C A LI Z A CI O N E S

“R esti n g  o n e  h ot  N o v e m b e r  n o o n  i n t h e s c a nt y s h a d e of  a  b us h  o n  t h e e d g e  of  o n e  of  t h e l a r g e m a rs h es  

w hi c h  b o r d e r  t h e l o w e r U r u g u a y,  m y  e a r  c a u g ht  t h e n ot es  of  a  s o n g... ” 

( B a r r o w s 1 8 8 3)  

V o c ali z a ci o n e s  d e  m a c h o s  - A n ali c é  f or m al m e nt e gr a b a ci o n es  d e  v o c ali z a ci o n es  

d e  3 5 0  i n di vi d u os m a c h os  d e  1 5  d e  l as 1 6  f or m as d e  C a p u c hi n os  r e c o n o ci d as e n  est e  

est u di o ( A p é n di c e 2). El  m ét o d o  utili z a d o  p er miti ó d et e ct ar  v ari a ci ó n g e o gr áfi c a  

(r e gi ol e ct os) y  t e m p or al ( cr o n ol e ct os) e n  l as v o c es  (ti p os d e  n ot as)  d e  al g u n as  f or m as. 

L os  ti p os d e n ot as e n c o ntr a d os p ar a c a d a f or m a, i n cl u y e n d o l os r e gi ol e ct os y  

cr o n ol e ct os,  p u e d e n  v ers e  e n l as Fi g ur as  S 1- S 2 9,  y  l a fr e c u e n ci a d e  c a d a  n ot a  e n  est as  

mis m as  u ni d a d es,  e n  l a T a bl a  5.

G e n e r ali d a d es  y  h o m ol o gí as  - L as  v o c ali z a ci o n es  d e l os C a p u c hi n os  p u e d e n  s er 

di vi di d as  d e  m a n er a  m ás  o  m e n os  artifi ci al  e n  tr es gr a n d es  gr u p os:  i ntr o d u c ci ó n, c a nt o  

y  ll a m a d os/ n ot as s u elt as.

I ntr o d u c ci ó n. E n  m u c h as  f or m as f u e p osi bl e  d eli mit ar  u n a  i ntr o d u c ci ó n q u e  

a nt e c e d e al c a nt o, mi e ntr as  q u e  e n otr as  est o n o f u e p osi bl e. L a  i ntr o d u c ci ó n n o  

p ar e c e dif erir d e m a n er a  r a di c al d e l as otr as n ot as d el c a nt o, s al v o p or d os  

c ar a ct erísti c as  q u e  p ar e c e n  v ali d ar  s u s e p ar a ci ó n: a)  e n  g e n er al  ti e n e n m a y or  v ol u m e n  

y  al c a n c e q u e  el c a nt o, y  b) s o n fr e c u e nt e m e nt e e miti d as i n d e p e n di e nt e m e nt e d el  

c a nt o c o m pl et o. A di ci o n al m e nt e,  es f á cil p er ci bir q u e l as i ntr o d u c ci o n es s o n 

h o m ol o g as  e n  l as f or m as q u e  l as ti e n e n, d e m ostr a n d o  q u e  l a c at e g orí a  ti e n e v al or  p or  

c u a nt o  r e c o n o c e u n a  estr u ct ur a  e v ol uti v a.

C a nt o.  L a  s u c esi ó n d e  n ot as  c o m pl ej as  y  est er e oti p a d as  e miti d as  e n u n  or d e n  

g e n er al m e nt e  pr e d e ci bl e  c o nstit u y e n  el c a nt o  e n l os C a p u c hi n os.  E n  t o d as l as f or m as 

s e o bs er v a n  v ari a ci o n es e n l a s e c u e n ci a c o n q u e l as n ot as s o n e miti d as, y est as  

v ari a ci o n es  p ar e c e n  s er d e  n at ur al e z a  p ur a m e nt e  i ntr a-i n di vi d u al, y a  q u e  u n  mis m o  

i n di vi d u o p u e d e v ari ar  el or d e n d e l os el e m e nt os e ntr e c a nt os s u c esi v os, a u n q u e  

g e n er al m e nt e  utili c e  l a s e c u e n ci a tí pi c a d e  l a f or m a. El  n ú m er o  d e  n ot as  e n c a d a  

v o c ali z a ci ó n  v arí a  s e g ú n el gr a d o  d e  e x cit a ci ó n d el  i n di vi d u o, h ast a  el p u nt o  e n q u e  

r es ult a difí cil s e p ar ar d os  c a nt os e ntr e sí c u a n d o est á n c o n e ct a d os si n s ol u ci ó n d e  

c o nti n ui d a d.  L os  n o m br es  d e  l as n ot as  e n l as Fi g ur as  S 1- S 2 9  i nt e nt a n r efl ej ar el or d e n  

e n  q u e  s o n e miti d as  l as v o c ali z a ci o n es  c u a n d o  l os m a c h os  c a nt a n  d e  m a n er a  c o nti n u a.  



En las formas con cronolectos, fue posible reconocer notas homologas en diferentes 

secciones de tiempo: las notas reconocidas en cronolectos previos, fueron halladas 

también en cronolectos posteriores de forma modificada. Aunque no lo investigué 

sistemáticamente, 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. Así, por ejemplo, las notas a 

(y b cuando b es una nota áspera) de S. hypochroma Corrientes (Figura S14-S15), S. 

melanogaster (Figuras S2-S3), S. “xumanxu” (Figura S4), S. bouvreuil (Figura S24- 

S25), S. pileata Guaraní (Figura S27), S. pileata Sao Paulo (Figuras S28-S29) y las 

dos primeras notas de S. castaneiventris (Figura SI) resultarían homologas, al igual 

que las notas i-j de S. hypoxantha Brasil (Figuras S10-S11), i-j de S. “uruguaya” 

Brasil (Figura SI3), g de 5. melanogaster (Figuras S2-S3) y g de S. “xumanxu” 

(Figura S4), las notas k de S. ruficollis Mesopotamia (Figura SI9), k de S. 

“caraguata” (Figura S20), i de S. bouvreuil Sáo Paulo (Figura S24), k de S. bouvreuil 

Bahía (Figura S25), q de S. hypoxantha Brasil (Figura S10), / de S. hypoxantha 

Formosa (Figura S6), / de 5. hypoxantha Corrientes (Figura S7), k de S. hypoxantha 

Entre Ríos (Figura S8), y n de S. palustris y S. “zelichi” (Figura S21) y las notas a, b, 

y c de S. hypoxantha Corrientes (Figura S7), S. “uruguaya” Corrientes (Figura SI2) y 

de S. ruficollis Mesopotamia (Figura SI9). Dentro de la forma S. bouvreuil, las notas 

a, b, c, d, e,f g, h, e i del regiolecto Bahía 2007 (Figura S24), son homologas a las 

notas a, b, c, d, fi h, i, j, y k del regiolecto Sao Paulo 2007 (Figura S25), 

respectivamente; al igual que varias de las notas ya mencionadas anteriormente donde 

las homologías se dan tanto entre formas cómo 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 patrón de 

homologías que el descripto para los cantos anteriormente.

Tipos de notas por forma - A continuación 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 variación geográfica, ni 

la presencia de cronolectos (Figura SI).



5. 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 homologas 

en el 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 variación geográfica. No obtuve información que 

permitiera evaluar la presencia de cronolectos (Figura S5).

S. hypoxantha. Esta forma presenta cuatro regiolectos: Formosa (Figura S6), 

Corrientes (Figura S7), Entre Ríos (Figura S8) y sudeste de Brasil (Figuras S10-S11); 

y un quinto regiolecto sub-estudiado en Bolivia (Figura S9). Únicamente pudieron 

compararse cronolectos dentro del regiolecto del sudeste de Brasil en 1971 (Figura 

S10) y 2006-2009 (Figura Sil). Todos los regiolectos tuvieron una introducción. En 

el regiolecto Formosa identifiqué 15 notas (Figura S6), en el regiolecto Corrientes 13 

notas (Figura S7), en el regiolecto Entre Ríos 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 homologas en el año 1971, y lo mismo ocurrió con la 

introducción.

S. “uruguaya”. Esta forma presenta dos regiolectos: Corrientes (Figura S12) y sudeste 

de Brasil (Figura SI3). El material disponible no permite comparar cronolectos. La 

introducción 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 introducción con el regiolecto de Corrientes de S. 

hypoxantha (comparar Figuras S7 y SI2), mientras que S. “uruguaya” del sudeste de 



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

Brasil 2006-2009 deS. hypoxantha (comparar Figuras Sil 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 SI4) y 2004-2008 (Figura SI5). En el regiolecto Bolivia encontré una 

introducción y 17 notas (Figura SI6), mientras que en el regio(crono)lecto Corrientes 

encontré 27 notas y una introducción en 2004-2008 (Figura SI4), de las cuales 18 

notas y la introducción pudieron ser homologadas a las presentes en 1993 (Figura 

SI 5). Ver Casos especiales más 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 SI7).

S. ruficollis. Esta forma presenta dos regiolectos: Apolo-Madidi (Figura SI8) y 

Mesopotamia (Figura SI9). No pudieron compararse cronolectos por falta de material 

comparativo. En el regiolecto Apolo-Madidi identiqué una introducción y 11 notas 

(Figura SI8), mientras que en el regiolecto Mesopotamia identifiqué una introducción 

y 19 notas (Figura SI9).

S. “caraguata”. Las grabaciones de S. “caraguata” (Figura S20) son indistinguibles 

de las de S. ruficollis'. S. “caraguata” comparte las 19 notas y la introducción 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 totalizó 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 tándem). 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 más abajo.

S, nigrorufa. Presumiblemente no habría 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, focalizándome 

en buscar notas homologas entre ambos cronolectos. Encontré 11 notas homologas 

entre ambos (comparar Figuras S22 y S23).

S. bouvreuil. Dos regiolectos fueron encontrados en esta forma: Bahía (Figura S23) y 

Sao Paulo (Figura S24). En el regiolecto Bahía se hallaron 11 notas y una 

introducción (Figura S23), al igual que en el regiolecto Sao Paulo (Figura S24).

S. pileata. Esta forma presentó tres regiolectos: Corrientes (Figura S26), Guaraní 

(Figura S27) y Sao Paulo (Figuras S28-S29). Cada regiolecto, presentó dos 

cronolectos: Corrientes 1997 (Figura S26) y 2005-2007 (Figura S26), Guaraní 2002 

(Figura S27) y 2005 (Figura S27), y Sao Paulo 1999 (Figura S28) y 2007 (Figura 

S29). De los 13 elementos y la introducción encontrados en Corrientes 2005-2007, 9 

homólogos fueron encontrados en Corrientes 1997 (Figura S26), pero no encontré la 

introducción. Las 7 notas derivadas del cronolecto Guaraní 2005 y su introducción, 

fueron encontradas en su forma ancestral en el 2002 (Figura S27). El regiolecto 

Guaraní requiere de más estudio para corroborar su existencia, dado el escaso número 

de grabaciones analizadas. En el cronolecto Sáo Paulo 2007 encontré 17 notas y la 

introducción, y 13 notas pudieron rastrearse en el cronolecto 1999, pero no hallé 

homólogo para la introducción.

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



Casos especiales - Tres de los 350 individuos grabados (0,86%), no encajan en el 

patrón general de vocalizaciones descripto, y se describen a continuación.

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. Rincón del Socorro (área del regiolecto Corrientes de S. hypochroma, ver 

Figura SI5) vocalizaba como S. cinnamomea (ver Figura SI7). En el segundo caso, 

un macho atribuido a S. hypochroma grabado por M. Pearman en Febrero de 1992 en 

Gualeguaychú vocalizaba como 5. palustris (ver Figura S21). Durante este estudio 

nunca registré individuos típicos de S. hypochroma territoriales en Entre Ríos, por lo 

cual no poseo datos vocales comparativos.

En una sola ocasión se registró un posible morfo de color, vocalizando un 

canto de otra especie distinta a la cual correspondería: un macho de la forma S. 

“zelichi” (posible morfo de S. palustris, ver Figura S21) grabado en Octubre de 2008 

en los Esteros del Iberá (Corrientes) por S. Wasylyk y D. Almirón vocalizaba como S. 

cinnamomea (ver Figura SI7). Dos machos no territoriales de esta forma, que 

fotografié (pero no grabé) en Octubre de 2009 cerca de Mercedes y en la Ea. Rincón 

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

Superposición espacial y sintopía de regiolectos - Los regiolectos de casi todas las 

formas fueron alopátricos durante la época reproductiva, sin embargo, dados los 

movimientos estacionales de los Capuchinos, es esperable su superposición espacial 

durante su migración o en las áreas de invernada.
Λ

Unicamente encontré sintopía de regiolectos en S. hypoxantha (dos regiolectos 

en dos áreas distintas). En Campo del Medio, Santa Fé (Argentina) encontré 

coexistiendo en sintopía dos machos del regiolecto Formosa y uno del regiolecto 

Entre Ríos el 20 Febrero de 2006. Esta superposición podría ser efímera, ya que las 

aves del regiolecto Entre Ríos se supone que migran por esta región, mientras que los 

del regiolecto Formosa podrían reproducirse en esta área. Una pareja de S. 

hypoxantha fue vista alimentando volantones en esta localidad, pero el macho no 

vocalizó, y fue imposible por lo tanto asignarlo a algún regiolecto. El escaso tiempo 

pasado en la zona no permite una respuesta sobre el significado de la sintopía de estos 

tipos vocales, ni sobre el status migratorio de las aves en Campo del Medio. En la Ea. 

La Marita, Entre Ríos (Argentina), un único individuo del regiolecto Formosa, fue 



gr a b a d o r e ali z a n d o ll a m a d os el 1 2 d e Di ci e m br e  d e 2 0 0 3, e ntr e t errit ori os d e  

i n di vi d u os d el  r e gi ol e ct o E ntr e  Rí os.  N o  c o nfir m é a cti vi d a d r e pr o d u cti v a d e  est e  

m a c h o  e n  el  ár e a  n et a m e nt e  d o mi n a d a  p or  i n di vi d u os d el  r e gi ol e ct o E ntr e  Rí os.  Est os  

d at os m u estr a n  q u e l as b arr er as e ntr e l os r e gi ol e ct os n o s o n a bs ol ut as, si n o q u e  

p o drí a n  s er e n  ci ert o  gr a d o  p er m e a bl es.

F u er a d e é p o c a r e pr o d u cti v a, t a m bi é n e n S. h y p o x a nt h a, e n c o ntr é  

s u p er p osi ci ó n d el  r e gi ol e ct o B oli vi a  c o n  el r e gi ol e ct o E ntr e  Rí os  c er c a  d e  l a ci u d a d  d e  

Tri ni d a d,  B e ni  ( B oli vi a) ( v er Distri b u ci ó n  g e o gr áfi c a  y mi gr a ci ó n  - V o c es  y  

mi gr a ci ó n).

V o c ali z a ci o n e s  d e  h e m b r a s  - N u n c a  e n c o ntr é h e m br as v o c ali z a n d o  el c a nt o  

c o m pl ej o d e  l os m a c h os,  si n o s ol a m e nt e ll a m a d os aisl a d os  q u e  n o  f u er o n a n ali z a d os  

e n  d et all e.  Si n  e m b ar g o, e n  al  m e n os  al g u n as  o c asi o n es  e n  c a uti v eri o, h e m br as  d e  S  

h y p o x a nt h a  ( M. R e p e n ni n g  i n litt.) o  h e m br as  vi ej as  e n  S.  mi n ut a  ( R. R est all  i n litt.), 

p u e d e n es p or á di c a m e nt e e mitir c a nt os c o m o l os d e l os m a c h os.  U n a  e v al u a ci ó n  

pr eli mi n ar  d e s us v o c es, m u estr a  el e m e nt os di a g n ósti c os  f or m a- es p e cífi c os e n l as 

n ot as  d e  l as h e m br as,  c o n  dif er e n ci as  d el  mis m o  t e n or q u e  l as pr es e nt es  e n  l os m a c h os  

( Ar et a &  R e p e n ni n g  d at os  si n p u bli c ar).

V o c ali z a ci o n e s  d e  j ó v e n e s - O bt u v e  gr a b a ci o n es  d e  c a nt o  pl ásti c o  d e  j ó v e n es d e  

S. h y p o x a nt h a,  S. r ufi c ollis y  5. ci n n a m o m e a, d ur a nt e  l a é p o c a r e pr o d u cti v a, e n l os 

c u al es s e r e p etí a n e n f or m a d es or d e n a d a  y  r e p etiti v a el e m e nt os si mil ar es a l os d el  

c a nt o d e  l os a d ult os d e  l a f or m a r es p e cti v a. T a m bi é n  o bt u v e  gr a b a ci o n es  d e  c a nt o  

pl ásti c o  d e  i n di vi d u os j ó v e n es d e  S.  ni gr or uf a  f u er a d e  é p o c a  r e pr o d u cti v a.



F i g u r a  SI.  S o n o g r a m a s  m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s  d e  S p o r o p hil a  c ast a n ei v e nt ris. A)  C a nt o  

( C M 2, C a r ei r o  d o  C a st a n h o),  B)  N ot a  ( C M 2, C a r ei r o  d o  C a st a n h o),  C)  N ot a  ( C M 2, C a r ei r o  

d o  C a st a n h o),  y D)  N ot a  ( C M 2, C a r ei r o  d o  C a st a n h o). V e r  T a bl a  5 p a r a  f r e c u e n ci a d e  

p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



F i g u r a  S 2.  S o n o g r a m a s  m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s  d e  S p o r o p hil a  m el a n o g ast e r  1 9 7 9- 1 9 8 2.  

A )  I nt r o ( 1 1, Sit o  F r a n ci s c o  d e  P a ul a),  B)  C a nt o  ( T P 1 2, S a o  F r a n ci s c o  d e  P a ul a),  C)  C a nt o  

( T P 1 2, S a o  F r a n ci s c o  d e  P a ul a),  D)  C a nt o  ( F S 1 1, S a o  F r a n ci s c o  d e  P a ul a),  E)  N ot a  ( F S 1 1, 

S a o F r a n ci s c o d e  P a ul a),  F)  N ot a  ( T P 1 2, S a o F r a n ci s c o  d e  P a ul a),  G)  N ot a  ( T P 1 2, S a o  

F r a n ci s c o  d e  P a ul a),  y  H)  N ot a  ( T P 1 2, S a o  F r a n ci s c o  d e  P a ul a).  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a 

d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



F i g u r a  S 3.  S o n o g r a m a s  m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s  d e  S p o r o p hil a  m el a n o g ast e r  2 0 0 7- 2 0 0 9.  

A )  I nt r o ( 2, S S o  J o a q ui m / L a g e s), B)  I nt r o ( 1 0, F a z e n d a  S o c o r r o),  C)  C a nt o  ( 7, C o xil h a  Ri c a),  

D)  C a nt o  ( 9, C o xil h a  Ri c a),  E)  C a nt o  ( 9, C o xil h a  Ri c a),  F)  N ot a  ( 7, C o xil h a  Ri c a),  G)  N ot a  

( 5, C o xil h a  Ri c a),  H)  N ot a  ( 1 0, F a z e n d a  S o c o r r o), 1)  N ot a  ( 9, C o xil h a  Ri c a)  y J) N ot a  ( 7, 

C o xil h a  Ri c a).  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



F i g u r a  S 4. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e  S p o r o p hil a “x u m a n x u ”. A)  C a nt o

( M R 1, C o xil h a  Ri c a),  B)  N ot a  ( M R 1, C o xil h a  Ri c a),  y  C)  N ot a  ( M R 1, C o xil h a  Ri c a).  V e r

T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



F i g u r a  S 5.  S o n o g r a m a s  m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s  d e  S p o r o p hil a  mi n ut a.  A)  C a nt o  ( P A S 7,

C a r a c a s),  B)  C a nt o  ( P A S 1 9, C a r a c a s), C)  C a nt o ( P A S 1, C a r a c a s), y D)  C a nt o  ( E M 2 1,

A e r o p u e rt o  T o c u m ú n).  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.

mi n ut a  1 9 5 5- 2 0 0 1



F i g u r a  S 6. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e  S p o r o p hil a h y p o x a nt h a  ( r e gi ol e ct o 

F o r m o s a).  A)  I nt r o ( 4 7, E a.  El  B a g u al),  B)  I nt r o ( 5 2, E a.  El  B a g u al),  C)  C a nt o  ( 4 7, E a.  El  

B a g u al),  D)  C a nt o  ( 5 2, E a.  El  B a g u al),  E)  C a nt o  ( 5 2, E a.  El  B a g u al),  F)  N ot a  ( 5 0, E a.  El  

B a g u al),  G)  N ot a  ( 5 0, E a.  El  B a g u al),  H)  N ot a  ( 5 0, E a.  El  B a g u al),  1) N ot a  ( 5 0, E a.  El  

B a g u al),  y  J) N ot a  ( 5 6, E a.  El  B a g u al).  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  

e n  l a f o r m a.



FI G U R A  S 7. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e  S p o r o p hil a h y p o x a nt h a  ( r e gi ol e ct o  

C o r ri e nt e s).  A)  I nt r o ( 1 4, M e r c e d e s),  B)  í nt r o ( 1 7, C ol o ni a  P ell e g ri ni),  C)  I nt r o ( 2 4, E a.  

Ri n c ó n  d el  S o c o r r o),  D)  I nt r o ( 2 4, E a.  Ri n c ó n  d el  S o c o r r o), E)  C a nt o  ( 2 5, E a.  Ri n c ó n  d el  

S o c o r r o),  F)  C a nt o  ( 1 4, M e r c e d e s),  G)  C a nt o  ( 2 7, E a.  Ri n c ó n  d el  S o c o r r o),  y  H)  N ot a  ( 2 0, E a.  

Ri n c ó n  d el  S o c o r r o).  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



F i g u r a  S 8. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e  S p o r o p hil a h y p o x a nt h a  ( r e gi ol e ct o  

E nt r e  Rí o s).  A)  I nt r o ( 3 2, E a.  L a  M a rit a),  B)  I nt r o ( 3 2, E a.  L a  M a rit a),  C)  T nt r o  ( 3 3, E a.  L a  

M a rit a),  D)  I nt r o ( 3 8, C a m p o  d el  M e di o),  E)  C a nt o  ( 3 2, E a.  L a  M a rit a),  F)  C a nt o  ( 3 3, E a.  L a  

M a rit a),  G)  C a nt o  ( 3 8, C a m p o  d el  M e di o),  H)  N ot a  ( 3 2, E a.  L a  M a rit a),  1)  N ot a  ( 3 2, E a.  L a  

M a rit a),  J) N ot a  ( 3 5, E a.  L a  M a rit a),  y  K)  N ot a  ( 3 8, C a m p o  d el  M e di o).  V e r  T a bl a  5 p a r a  

f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



F i g u r a  S 9. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e  S p o r o p hil a h y p o x a nt h a  ( r e gi ol e ct o 

B oli vi a).  A)  T nt r o  ( S M 6 8, T ri ni d a d),  B)  I nt r o ( S M 6 8, T ri ni d a d),  C)  I nt r o ( S M 6 8, T ri ni d a d),  

D)  I nt r o ( S M 6 8, T ri ni d a d),  E)  C a nt o  p a r ci al  ( S M 6 9, T ri ni d a d),  y F)  C a nt o  p a r ci al  ( S M 6 9,  

T ri ni d a d).  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



FI G U R A SI O. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e S p o r o p hil a h y p o x a nt h a 1 9 7 1

( r e gi ol e ct o S E  B r a sil).  A)  I nt r o ( P A S 1 2 3, G u a c h o),  B)  í nt r o ( P A S 1 2 5, G u a c h o),  C)  C a nt o

( P A S 1 2 4, G u a c h o),  D)  C a nt o  ( P A S 1 2 5, G u a c h o),  E)  C a nt o  ( P A S 1 2 4, G u a c h o),  F)  N ot a

( P A S 1 2 4, G u a c h o),  y  G)  N ot a  ( P A S 1 2 3, G u a c h o).  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a

d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



FI G U R A  Sil.  S o n o g r a m a s  m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e  S p o r o p hil a  h y p o x a nt h a  2 0 0 6- 2 0 0 9  

( r e gi ol e ct o S E  B r a sil).  A)  I nt r o ( M RI 1 5,  C a p ≡ o  Alt o),  B)  I nt r o ( M R 1 0 1,  C o xil h a  Ri c a),  C)  

l nt r o ( M R 1 1 9), D)  I nt r o ( 8 2, F a z e n d a  S o c o r r o), E)  C a nt o  ( M R 1 1 5, C a p S o  Alt o),  F)  C a nt o  

( M R  1 1 6,  C a p δ o  Alt o),  G)  C a nt o  ( M R  1 1 7,  C a p á o  Alt o),  H)  N ot a  ( M R  1 1 5,  C a p á o  Alt o),  1)  

N ot a  ( M RI 1 5,  C a p S o  Alt o),  J) N ot a  ( M RI 1 6,  C a p á o  Alt o),  K)  N ot a  ( M RI 1 6,  C a p S o  Alt o),  y  

L)  N ot a  ( M R  1 0 6,  F a z  C h a p a d S o- Ri o  d a s  P e r di z e s).  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  

d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



F i g u r a  S 1 2. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e S p o r o p hil a “u r u g u a y a" 2 0 0 9

( r e gi ol e ct o C o r ri e nt e s).  A)  I nt r o ( 2, E a.  Ri n c ó n  d el  S o c o r r o), B)  C a nt o  ( 2, E a.  Ri n c ó n  d el

S o c o r r o),  C)  C a nt o  ( 2, E a.  Ri n c ó n  d el  S o c o r r o),  y  D)  N ot a  ( 2, E a.  Ri n c ó n  d el  S o c o r r o).  V e r

T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



FI G U R A S 1 3. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e S p o r o p hil a “u r u g u a y a ” 2 0 0 9  

( r e gi ol e ct o S E  B r a sil).  A)  I nt r o ( M R 1, C o xil h a  Ri c a),  B)  C a nt o  ( M R 1, C o xil ħ a  Ri c a),  C)  

C a nt o  ( M R 1, C o xil h a  Ri c a),  D)  C a nt o  ( M R 1, C o xil h a  Ri c a),  E)  N ot a  ( M R 1, C o xil h a  Ri c a),  y  

F)  N ot a  ( M R 1, C o xil h a  Ri c a).  V e r  T a bl a  5 p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a n ot a  e n l a 

f o r m a.



F i g u r a  SI 4. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e S p o r o p hil a h y p o c h r o m a 1 9 9 3  

( r e gi ol e ct o C o r ri e nt e s).  A)  I nt r o ( AJI 8,  E st e r o s  d el  I b e r á), B)  I nt r o ( AJI 9,  E st e r o s  d el  I b e r a), 

C)  C a nt o  p a r ci al  ( AJI 9,  E st e r o s  d el  I b e r á), D)  C a nt o  p a r ci al  I nt r o ( AJI 9,  E st e r o s  d el  I b e r á), 

E)  N ot a  ( AJI 9,  E st e r o s  d el  I b e r á), F)  N ot a  ( AJI 9,  E st e r o s  d el  I b e r á), G)  N ot a  ( AJI 9,  E st e r o s  

d el  I b e r á), H)  N ot a  ( AJ 1 9,  E st e r o s  d el  I b e r á), y  1)  N ot a  ( AJ 1 9,  E st e r o s  d el  I b e r á). V e r  T a bl a  5  

p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



FI G U R A  SI 5.  S o n o g r a m a s  m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s  d e  S p o r o p hil a  h y p o c h r o m a  2 0 0 4- 2 0 0 8  

( r e gi ol e ct o C o r ri e nt e s).  A)  I nt r o ( 1 6, C a m p o  d el  M e di o),  B)  í nt r o ( 7, C ni a.  P ell e g ri ni),  C)  

I nt r o ( 1 1, E a.  Ri n c ó n  d el  S o c o r r o),  D)  C a nt o  ( 1 6, C a m p o  d el  M e di o),  E)  C a nt o  ( 2 5, Vil a  B el a  

d a  S a ntí s si m a  T ri n d a d e),  F)  C a nt o  ( 1 3, E a.  Ri n c ó n  d el  S o c o r r o),  G)  N ot a  ( 9, E a.  Ri n c ó n  d el  

S o c o r r o),  H)  N ot a  ( 1 1, E a.  Ri n c ó n  d el  S o c o r r o),  1)  N ot a  ( 1 1, E a.  Ri n c ó n  d el  S o c o r r o),  J) N ot a  

( 1 3, E a.  Ri n c ó n  d el  S o c o r r o),  K)  N ot a  ( 1 2, E a.  Ri n c ó n  d el  S o c o r r o),  L)  N ot a  ( 1 3, E a.  Ri n c ó n  

d el  S o c o r r o)  y  M)  N ot a  ( 1 6, C a m p o  d el  M e di o).  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  

c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



FI G U R A SI 6. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e S p o r o p hil a h y p o c h r o m a 2 0 0 9  

( r e gi ol e ct o B oli vi a).  A)  I nt r o ( Q V 2 7, E a.  C a p a r á),  B)  I nt r o ( Q V 2 6, E a.  C a p a r á),  C)  C a nt o  

( Q V 2 7, E a.  C a p a r á),  D)  C a nt o  ( Q V 2 7, E a.  C a p a r á),  E)  N ot a  ( Q V 2 6, E a.  C a p a r á),  F)  N ot a  

( Q V 2 7, E a.  C a p a r á),  G)  N ot a  ( Q V 2 7, E a.  C a p a r á),  y  H)  N ot a  ( Q V 2 7, E a.  C a p a r á).  V e r  T a bl a  

5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



F i g u r a  SI 7.  S o n o g r a m a s  m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s  d e  S p o r o p hil a  ci n n a m o m e a (t o m a d o d e  

A r et a  2 0 0 8).  A)  I ni ci o y  p o r ci ó n  m e di a  d el  c a nt o y  ll a m a d o d e  5.  ci n n a m o m e a e n  2 0 0 3- 2 0 0 7  

m o st r a n d o  d eli mit a ci ó n  d e  ti p o s d e  n ot a s;  c a nt o  ( 5, Ri n c ó n  d el  S o c o r r o)  y  ll a m a d o ( 5, Ri n c ó n  

d el  S o c o r r o), B)  I ni ci o y p o r ci ó n  m e di a  d el  c a nt o y ll a m a d o e n 1 9 9 1- 1 9 9 3  ( a r ri b a, AJ 2 1,  

M e r c e d e s),  y  e n  2 0 0 3- 2 0 0 7  ( a b aj o, 5,  Ri n c ó n  d el  S o c o r r o),  C)  Ll a m a d o  e n  2 0 0 3- 2 0 0 7  ( 1 4, 

L o r e n z o  G e y r e s).  H o m ol o gí a s  i nf e ri d a s s e d e s c ri b e n  m e di a nt e  el u s o  d e  u n  a p o st r of e (’), 

si g n o d e  p r e g u nt a  ( ?) d e n ot a  d u d a s  r e s p e ct o a  l a h o m ol o gí a.  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  

p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



FI G U R A  SI 8.  S o n o g r a m a s  m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s  d e  S p o r o p hil a  r ufl c ollis 2 0 0 3  ( r e gi ol e ct o  

Alt o  M a di di).  A)  I nt r o ( B H 8 9, Alt o  M a di di),  B)  I nt r o ( B H 9 0, Alt o  M a di di),  C)  i nt r o ( B H 9 1,  

Alt o  M a di di),  D)  C a nt o  ( B H 8 9, Alt o  M a di di),  E)  N ot a  ( B H 8 8, Alt o  M a di di),  F)  N ot a  ( B H 8 8,  

Alt o  M a di di),  y  G)  N ot a  ( B H 8 8, Alt o  M a di di).  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  

c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.

r ufi c ollis ( Alt o M a di di)  

( 2 0 0 3)



FI G U R A S 1 9. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e S p o r o p hil a r ufi c ollis. A)  

I nt r o d u c ci ó n c o n d o s n ot a s ( 6, A r r o y o  B a r u), B) I nt r o d u c ci ó n c o n t r e s n ot a s ( 3 4, 

G u al e g u a y c h ú),  C)  C a nt o  ( 3 4, G u al e g u a y c h ú),  D)  C a nt o  ( 1 1, S a n S al v a d o r), E)  C a nt o  ( 6, 

A r r o y o  B a r u), F) Ll a m a d o d e s c e n d e nt e ( 3 4, G u al e g u a y c h ú), G)  Ll a m a d o pl a n o ( 3 4, 

G u al e g u a y c h ú),  H)  Ll a m a d o pl a n o ( 6, A r r o y o  B a r u). V e r  T a bl a  5 p a r a f r e c u e n ci a d e  

p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



FI G U R A  S 2 0. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e  S p o r o p hil a “c a r a g u at a" . A)  I nt r o 

c o n d o s  n ot a s  ( 1, L a s  Pi e d r a s),  B)  I nt r o d u c ci ó n c o n t r e s n ot a s  ( 1, L a s  Pi e d r a s),  C)  C a nt o  ( 2, 

I bi c u y), D)  C a nt o  ( 3, G u al e g u a y c h ú),  E)  C a nt o  ( 1, L a s  Pi e d r a s),  F)  Ll a m a d o  d e s c e n d e nt e  ( 3, 

G u al e g u a y c h ú),  G)  Ll a m a d o  d e s c e n d e nt e  ( 1, L a s  Pi e d r a s- 5),  H)  Ll a m a d o  pl a n o  ( 2, i bi c u y). 

V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



FI G U R A  S 2 1. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e  S p o r o p hil a  p al ust ris  y  5. z eli c hi  

(t o m a d o d e A r et a  2 0 0 8). A)  C a nt o c o m pl et o y ll a m a d o d e S. p al ust ris e n 2 0 0 3- 2 0 0 7  

m o st r a n d o  d eli mit a ci ó n  d e  ti p o s d e  n ot a s;  c a nt o ( 1 0, E a.  Ri n c ó n  d el  S o c o r r o)  y ll a m a d o ( 5, 

E a.  Ri n c ó n  d el  S o c o r r o),  B)  I ni ci o y  p o r ci ó n  m e di a  d el  c a nt o e n 1 9 9 1- 1 9 9 3  d e  S.  p al ust ris  

( a r ri b a, AJ 3 0,  M e r c e d e s)  y  S. z eli c hi  ( a b aj o, M P 3,  G u al e g u a y c h ú),  C)  P o r ci ó n  m e di a  y  fi n al 

d el  c a nt o e n 1 9 9 1- 1 9 9 3 d e  S. p al ust ris  ( a r ri b a, M P 3 2,  G u al e g u a y c h ú)  y S. z eli c hi ( a b aj o,  

M P 3,  G u al e g u a y c h ú),  D)  C a nt o s  c o m pl et o s e n 2 0 0 3- 2 0 0 7  d e  S.  p al ust ris  ( a r ri b a, 1 0,  Ri n c ó n  

d el  S o c o r r o)  y  5.  z eli c hi ( a b aj o, 2,  Ri n c ó n  d el  S o c o r r o), E)  Ll a m a d o s  e n 2 0 0 3- 2 0 0 7  d e  S.  

p al ust ris ( a r ri b a, 5, Ri n c ó n  d el S o c o r r o) y S. z eli c hi ( a b aj o, 2, Ri n c ó n  d el S o c o r r o).  

H o m ol o gí a s  i nf e ri d a s s e d e s c ri b e n  m e di a nt e  el u s o  d e  u n  a p o st r of e (’). L a s  n ot a s  1,  2,  3,  y  

n ot a s c o n a p o st r of e s ól o f u e r o n r e gi st r a d a s d u r a nt e l o s 1 9 9 0 ’s t e m p r a n o s, y n o e n mi s  

g r a b a ci o n e s  d e  2 0 0 3- 2 0 0 7.  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



F i g u r a  S 2 2.  S o n o g r a m a s  m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s  d e  S p o r o p hil a  ni g r o r uf a  1 9 9 4.  A)  C a nt o

p a r ci al  ( S M 2, Fl o r  d ’O r o),  y  B)  N ot a s  ( S M 2, Fl o r  d ’O r o).  V e r  T a bl a  5  ( s ól o i n di c a p r e s e n ci a

d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a).
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ni g r o r uf a  1 9 9 4



F i g u r a  S 2 3.  S o n o g r a m a s  m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s  d e  S p o r o p hil a  ni g r o r uf a  2 0 0 8.  A)  C a nt o  

p a r ci al  ( 4, Vil a  B el a  d a  S a nti s si m a  T ri n d a d e),  B)  C a nt o  p a r ci al  ( 5, Vil a  B el a  d a  S a nti s si m a  

T ri n d a d e),  C)  N ot a  ( 8, Vil a  B el a  d a  S a nti s si m a T ri n d a d e)  y D)  N ot a s  ( 5, Vil a  B el a  d a  

S a nti s si m a  T ri n d a d e).  V e r  T a bl a  5  ( s ól o i n di c a p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a).

ni g r o r uf a  2 0 0 8



FI G U R A S 2 4. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e S p o r o p hil a b o u v r e uil 2 0 0 7

( r e gi ol e ct o B a hí a).  A)  í nt r o ( 5, B o a  N o v a),  B)  C a nt o  ( 5, B o a  N o v a),  y C)  C a nt o  ( 5, B o a

N o v a).  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



FI G U R A S 2 5. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e S p o r o p hil a b o u v r e uil 2 0 0 7

( r e gi ol e ct o S a o P a ul o).  A)  I nt r o ( 2, T ai a ς u p e b a),  B)  I nt r o ( 3, T ai a ς u p e b a),  C)  C a nt o  ( 2,

T ai a ς u p e b a),  D)  C a nt o  ( 2, T ai a ς u p e b a),  E)  C a nt o  ( 3, T ai a ς u p e b a),  F)  N ot a  ( 4, T ai a ς u p e b a),  y

G)  N ot a  ( 4, T ai a ς u p e b a).  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



FI G U R A  S 2 6.  S o n o g r a m a s  m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s  d e  S p o r o p hil a  pil e at a  2 0 0 5- 2 0 0 7  y 1 9 9 7  

( C o r ri e nt e s). A)  I nt r o 2 0 0 5- 2 0 0 7  ( 4, Ri n c ó n  S a nt a  M a rí a),  B)  C a nt o  2 0 0 5- 2 0 0 7  ( 1, 4, Ri n c ó n  

S a nt a  M a rí a),  C)  C a nt o  2 0 0 5- 2 0 0 7  ( 3, Ri n c ó n  S a nt a  M a rí a),  y  D)  C a nt o  1 9 9 7  ( 1 2, E a.  S a n  

J u a n P o ri a h ú).  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



FI G U R A  S 2 7. S o n o g r a m a s m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s d e  S p o r o p hil a  pil e at a  2 0 0 2 y 2 0 0 5  

( G u a r a ní). A)  I nt r o 2 0 0 5  ( 6, C a m p o  S a n  J u a n), B)  i nt r o 2 0 0 5  ( 6, C a m p o  S a n  J u a n), C)  I nt r o 

2 0 0 2  ( R F 1 1, E a.  L a  Y e g r eft a),  D)  I nt r o 2 0 0 2  ( R F 1 1, E a.  L a  Y e g r eft a),  E)  C a nt o  2 0 0 5  ( 6, 

C a m p o  S a n  J u a n), y  F)  C a nt o  2 0 0 2  ( R F 1 1,  E a.  L a  Y e g r e ñ a).  V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a d e  

p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.



FI G U R A  S 2 8.  S o n o g r a m a s  m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s  d e  S p o r o p hil a  pil e at a  1 9 9 9  ( S á o P a ul o).

A)  C a nt o  ( C M 1 4, S e r r a  d a  C a n a st r a),  y  B)  N ot a  ( C M 1 4, S e r r a  d a  C a n a st r a).  V e r  T a bl a  5  p a r a

f r e c u e n ci a d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.
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FI G U R A  S 2 9.  S o n o g r a m a s  m o st r a n d o  v o c ali z a ci o n e s  d e  S p o r o p hil a  pil e at a  2 0 0 7  ( S S o P a ul o).  

A)  I nt r o ( 7, E st a c o  E c ol ó gi c a  Iti r a pi n a), B)  I nt r o ( 1 0, E st a c o  E c ol ó gi c a  Iti r a pi n a), C)  C a nt o  

( 7, E st a ς δ o  E c ol ó gi c a  Iti r a pi n a), D)  C a nt o  ( 7, E st a c o  E c ol ó gi c a  Iti r a pi n a), E)  C a nt o  ( 1 0, 

E st a ς S o  E c ol ó gi c a  Iti r a pi n a), F)  N ot a  ( 7, E st a ς S o  E c ol ó gi c a  Iti r a pi n a), y  G)  N ot a  ( 1 0, E st a ς S o  

E c ol ó gi c a  Iti r a pi n a), y  H)  N ot a  ( 7, E st a c o  E c ol ó gi c a  Iti r a pi n a). V e r  T a bl a  5  p a r a  f r e c u e n ci a 

d e  p r e s e n ci a  d e  c a d a  n ot a  e n  l a f o r m a.
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U S O  D E  H A BI T A T

O u r  littl e Fi n c h  is t o of o n d of  t h e o p e n  m a rs h,  t h e s o ci et y of  t h e W o o d  I bis a n d  C o u rl a n,  

a n d  t h e r ustí  i n g of  t h e k nif e- e d g e d  gi a nt- g r ass,  t o b e  f o u n df a r f r o m s u c h h a u nts,  

a n d  s o l o n g as  h e  s w ells his  s n o w y t h r o at o nl y  i n s u c h c o m p a n y  h e  n e e d  f e a r littl e f r o m m a n  ” 

( B arr o ws 1 8 8 3)

“Ell e  ni difl e  s u r d e  p etits  a r b ust es  ' c h a ñ a r cill os ’ 

q ui  s e t r o u v e nt p a r- ci  p a r-l á  d a ns  l es c h a m ps  él e v é es  et  s e cs ” 

( H art ert <f c V e nt uri  1 9 0 9)

O bt u v e  d at os  d e  us o  d e  h á bit at  p ar a  4 4 1  t errit ori os d e  1 2  d e  l as 1 6  f or m as d e  

C a p u c hi n os  r e c o n o ci d as e n  est e  est u di o. El  m ét o d o  r el ati v a m e nt e si m pl e d e  o bt e n ci ó n  

d e  d at os  d e m ostr ó  s er ef e cti v o  p ar a  e v al u ar  l a e xist e n ci a  d e  pr ef er e n ci a  d e  h á bit at  p or  

l as disti nt as f or m as d e C a p u c hi n os  est u di a d os. Al g u n os  d e l os h á bit ats m ás  

c ar a ct erísti c os  d efi ni d os s e m u estr a n  e n  l a Fi g ur a  H 1  ( v er M at eri al es  y  m ét o d os).  L os  

r es ult a d os g e n er al es  d e  l a e v al u a ci ó n  d el  us o  d e  h á bit at  p u e d e n  v ers e  e n l a Fi g ur a  H 2,  

y  l a c a nti d a d  d e  d at os  p or  l o c ali d a d e n  el A p é n di c e  3.

L as  p o bl a ci o n es al o p átri c as d e l as f or m as m ás  a m pli a m e nt e distri b ui d as  

pr es e nt ar o n  v ari a ci ó n  g e o gr áfi c a  e n  s us h á bit ats  r e pr o d u cti v os pr ef eri d os,  difi c ult a n d o  

l a utili z a ci ó n  d e  u n  crit eri o u nif or m e  si m plist a d e  asi g n a ci ó n d e  u n  h á bit at  pr ef eri d o  

p ar a  c a d a f or m a. F u er a  d e  l a t e m p or a d a r e pr o d u cti v a, l os d at os  r e c o pil a d os y  d at os  

n u e v os  o bt e ni d os  d e m u estr a n  q u e  l as f or m as n o  s e s e gr e g a n e n  h á bit ats  disti nt os  e n  

est a  et a p a  d e  s u ci cl o  a n u al.

Us o  D E  h á bit at  ( T E R RI T O RI A LI D A D Y  c rí a ) - A  c o nti n u a ci ó n s e pr es e nt a n  l os 

mis m os  d at os  d e  l a Fi g ur a  H 2  y  el  A p é n di c e  3  e n  f or m a r e d a ct a d a, y  s e d es gl os a n  p or 

r e gi ol e ct o.

S.  c ast a n ei v e ntris.  N o  o bt u v e  d at os  d e  c a m p o  pr o pi os  s o br e el us o  d e  h á bit at  d e  est a  

es p e ci e. L a  lit er at ur a l o r e p ort a c o m o u n a es p e ci e p o c o e xi g e nt e e n c u a nt o a  

r e q u eri mi e nt os d e h á bit at, e n c o ntr á n d os e e n p asti z al es n at ur al es, m at orr al es,  isl as 

a m a z ó ni c as, b or d es  d e  b os q u e  y  z o n as a ntr o pi z a d as ( v er B or g es  &  M a c é d o  2 0 0 1,  

Hilt y  2 0 0 3,  2 0 0 5,  R est all  et  al.  2 0 0 6).



S. melanogaster. Esta forma típica de los ambientes anegados de los Campos de Cima 

da Serra en el SE de Brasil, utilizó dos tipos de ambiente: pantanos (75%, n = 14) y 

bañados de altura (25%, n =2). En un estudio específico de esta forma, Repenning et 

al. (in prep.) registran territorios en estos mismos ambientes: pantanos (94,6%, n = 

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

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

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

prep.).

S. minuta. Obtuve datos circunstanciales (no cuantificados) de uso de hábitat de esta 

forma, en varios tipos de pastizales y savanas de Venezuela. Dada la variabilidad 

geográfica en su morfología y su amplia distribución, es esperable encontrar variación 

geográfica en el uso de hábitat. La literatura la reporta como una forma plástica en uso 

de hábitat (e.g., Hilty 2003, Restall et al. 2006).

S. hypoxantha. Esta forma mostró una gran variación geográfica en preferencia de 

hábitat: cada regiolecto mostró patrones de uso de hábitat distintos. El regiolecto 

Entre Ríos prefirió flechillares (82%, n = 18), y utilizó también pastizales húmedos 

(18%, n = 4). En el regiolecto Corrientes, la asociación de S. hypoxantha por 

pastizales arbustivos es muy fuerte (89%, n = 32), aunque algunos individuos fueron 

registrados en pastizales húmedos (11%, n = 4). El regiolecto Formosa prefirió 

campos altos (72%, η = 18) y utilizó en menor medida campos bajos (28%, n = 7). El 

regiolecto SE Brasil utilizó en menor medida los pastizales serranos (41%, n = 39) y 

mayormente los bañados 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 

cría se encuentre en los Llanos de Moxos, y en otras áreas bajas del este de Bolivia 

(Q. Vidóz in litt.).

5. “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 áreas 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.

£ hypochroma. El regiolecto Corrientes de S. hypochroma fue el único presente en 

pastizales altos (55%, n = 16) y utilizó también pastizales húmedos (45%, n = 13), 

pero no encontré una preferencia clara por ninguno de estos dos hábitats. No obtuve 

datos de uso de hábitat para el regiolecto de Bolivia, que parece criar en los Llanos de 

Moxos (Q. Vidóz in litt.), ni tampoco encontré individuos reproductivos en Entre Ríos 

ni Buenos Aires (ver Distribución geográfica y migración).

S. cinnamomea. Esta forma mostró una clara preferencia por pastizales ondulados 

(73,5%, n = 25), pero también se la halló en menor proporción en otros dos 

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

S. ruficollis. La gran mayoría de los registros de machos territoriales del regiolecto 

Entre Ríos (74,5%, n = 82) correspondieron al ambiente de Caraguatal-Cardal. Una 

escasa proporción 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 utilizaría las savanas características del área 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 áreas 

con territorios de S. ruficollis.

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

realizados en el ambiente definido como pastizal húmedo/bañado.

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

en el ambiente definido como pastizal húmedo/bañado.



S.  ni gr or uf a.  Tí pi c a  d e  l os p asti z al es  d el  c err a d o  d el  o est e  e n M at o  Gr oss o  d el  E  d e  

B oli vi a  y S O  d e Br asil.  N o  o bt u v e d at os d e m a c h os  t errit ori al es, p er o o bs er v é  

n u m er os os  gr u p os  i n v er n al es i nt e gr a n d o b a n d os  m o n o es p e cífi c os  y  mi xt os  pr es e nt es  

e n  est os  a m bi e nt es.

S  b o u vr e uil.  El  r e gi ol e ct o S á o  P a ul o  utili z ó  c err a d os s e mi h ú m e d os d o mi n a d os  p or  

A n dr o p o g o n  ( 1 0 0 %,  n  =  9)  y  el r e gi ol e ct o B a hí a  b a ñ a d os  e n  C a ati n g a  ( 1 0 0 %, n  =  4).  

E n  g e n er al,  S.  b o u vr e uil  pr efiriri ó  c err a d os  s e mi h ú m e d os d o mi n a d os  p or  A n dr o p o g o n  

( 6 9 %, n  =  9)  y  e n  m e n or  m e di d a  l os b a ñ a d os  e n  C a ati n g a  ( 3 1 %, n  =  4).

S. pil e at a. T o d os  l os mi e m br os  d el r e gi ol e ct o C orri e nt es  ( 1 0 0 %, n =  8) y d el  

r e gi ol e ct o G u ar a ní  ( 1 0 0 %, n  =  2), f u er o n e n c o ntr a d os e n c a m p os d o mi n a d os  p or  

A n dr o p o g o n,  mi e ntr as  q u e  t o d os l os mi e m br os  d el  r e gi ol e ct o S a o  P a ul o  utili z ar o n  

c err a d os s e mi h ú m e d os d o mi n a d os  p or  A n dr o p o g o n  ( 1 0 0 %, n =  4). E n  g e n er al, el  

h á bit at  pr ef eri d o  d e  S.  pil e at a  f u er o n c a m p os d o mi n a d os  p or  A n dr o p o g o n  ( 7 1 %, n  =  

1 0),  y  e n  m e n or  m e di d a  l os c err a d os  s e mi h ú m e d os d o mi n a d os  p or  A n dr o p o g o n  ( 2 9 %, 

n  =  4).

S. “ a n d ori n h a ” N o  o bt u v e  d at os  d e  est a  f or m a.

U s o  D E  h á bit at  ( mi g r a c i ó n  E  i n v e r n a d a ) - L os  b a n d os  mi xt os  d e  mi gr a ci ó n  e  

i n v er n a d a n o  r es p o n d e n a  u n  cl ar o  p atr ó n  d e  s e gr e g a ci ó n p or  f or m as, si n o q u e  i n di c a n 

m ás  bi e n  l o c o ntr ari o:  d ur a nt e  l os d es pl a z a mi e nt os  y  d ur a nt e  el i n vi er n o l as f or m as s e 

j u nt a n p ar a f orr aj e ar, d es c a ns ar y d es pl a z ars e. P or  ej e m pl o, b a n d os mi xt os  e n  

mi gr a ci ó n  e i n v er n a d a h a n  si d o r e p ort a d os e n a m bi e nt es d e  C err a d o  e n el B e ni  e n  

B oli vi a  ( Mit c h ell 1 9 9 7: S. h y p o c hr o m a, S. h y p o x a nt h a, S. r ufi c ollis,), e n el P N  

K e m pff  M er c a d o,  S a nt a  Cr u z,  B oli vi a  ( Pi er c e- Hi g gi ns 2 0 0 6: S. h y p o c hr o m a, S.  

h y p o x a nt h a,  S. r ufi c ollis, S. ni gr or uf a),  y  e n Vil a  B el a  d a  S a ntissi m a  Tri n d a d e  e n  

Br asil  ( Kir w a n &  Ar et a  2 0 0 9: S. ni gr or uf a, S. h y p o c hr o m a, S. h y p o x a nt h a, S.  

r ufi c ollis, S.  pl ú m b e a,  S. c oll aris, S. l e u c o pt er a bi c ol or),  e n l os c a m p os s uj os d el  

P a nt a n al  d e  N h e c ol á n di a,  M at o  Gr oss o  d o  S ul,  Br asil  ( C est ari 2 0 0 6:  S. c oll aris, S.  

li n e ól a, S.  c a er ul es c e ns,  S.  ni gri c ollis,  S.  h y p o x a nt h a,  S.  h y p o c hr o m a,  S.  ci n n a m o m e a,  

S. r ufi c ollis, S.  p al ustris,  S. ni gr or uf a,  S. b o u vr e uil  [ ¿ o pil e at a ? }),  e n l os ll a n os d e  

M o x os  c er c a  d e  Tri ni d a d,  B e ni,  B oli vi a  ( o bs. p ers.:  S.  h y p o c hr o m a,  S.  h y p o x a nt h a,  S.  



r ufi c ollis) y y  v ari os  b a n d os  mi xt os  d e  p as o  e n l os p asti z al es  m es o p ot á mi c os  y  e n l os 

c a m p os  d el  s ur d e  Misi o n es  ( Ar g e nti n a) y  e n  l os p asti z al es  d e  Ñ e e m b u c ú  e n  P ar a g u a y  

( v er m ás  d et all es  e n Mi gr a ci ó n,  d es pl az a mi e nt os  y  a gr e g a ci o n es).  L os  d at os  i n di c a n 

q u e,  d ur a nt e  el i n vi er n o, f u er a d e  l a é p o c a  r e pr o d u cti v a, y  e n  mi gr a ci ó n,  l as f or m as d e  

C a p u c hi n os  m ás  a ustr al es  s e c o n gr e g a n  e n  h á bit ats  c o n  i nfl u e n ci a d el  C err a d o  y  e n  l os 

p asti z al es  d el  B e ni,  al  i g u al q u e  l a m a y orí a  d e  l os i n di vi d u os mi gr a nt es  d e  C a p u c hi n os  

e n  g e n er al  ( Sil v a 1 9 9 9,  v er  m ás  r ef er e n ci as e n  T a bl a  6).

Us o  D E  h á bit at  ( f o r r aj e o ) - L os  C a p u c hi n os  f orr aj e a n m u y  a  m e n u d o  e n  gr u p os  

c o es p e cífi c os  o  m ulti es p e cífi c os  y  p u e d e n  v ol ar  gr a n d es  dist a n ci as  s o br e h á bit ats  n o  

pr o pi ci os  e n b ús q u e d a  d e  p ar c h es  c o n s e mill as d o n d e  ali m e nt ars e ( o bs. p ers.). P or  

est o, l os d at os  o bt e ni d os  e n b a n d a d as  d e  f orr aj e o p u e d e n  n o  s er r e pr es e nt ati v os d el  

a m bi e nt e  pr ef eri d o  p ar a  l as a cti vi d a d es  r e pr o d u cti v as e n  l os C a p u c hi n os.

D e b e n  disti n g uirs e  p or  l o m e n os  tr es as o ci a ci o n es  d e  i n di vi d u os y  f or m as d e  

C a p u c hi n os  p ar a  l a ali m e nt a ci ó n:  a)  b a n d a d as  mi xt as  o  m o n o es p e cífi c as  d e  i n v er n a d a,

b)  b a n d a d as mi xt as  o m o n o es p e cífi c as  mi gr at ori as,  y c) b a n d a d as mi xt as  o  

m o n o es p e cífi c as  c o nstit ui d as e n s u m a y orí a  p or  i n di vi d u os q u e  p os e e n  s u t errit ori o 

r e pr o d u cti v o p er o  q u e  c o nfl u y e n e n u n s e ct or d e  ali m e nt a ci ó n c o n a b u n d a n ci a d e  

s e mill as.

A d e m ás  d e  l as s e mill as q u e  p ar e c e n  c o nstit uir  l a m a y or  p art e  d e  s u di et a,  h e  

o bs er v a d o  a  t o d as l as es p e ci es  d e  C a p u c hi n os  d el  Gr u p o  r ufi c ollis est u di a d as  atr a p ar  

p e q u e ñ os  i ns e ct os m e di a nt e  v u el os  el ásti c os y t o m ar artr ó p o d os di mi n ut os  d e l as 

es pi g as y t all os d e  di v ers as  gr a mí n e as. D ur a nt e  s us m o vi mi e nt os  mi gr at ori os,  l as 

b a n d a d as  mi xt as  p u e d e n  ali m e nt ars e  e n  m e n or  m e di d a  d e  s e mill as dir e ct a m e nt e  e n  el  

s u el o, p ar a  p ali ar  l a f alt a d e  s e mill as e n l os t all os, a u n q u e est e r e c urs o p ar e c e  s er 

utili z a d o  p o c o,  y  n o  s erí a c a p a z  d e  s ust e nt ar a  l os C a p u c hi n os  d ur a nt e  m u c h o  ti e m p o 

ni  d e  g ar a nti z arl es  l a r e pr o d u c ci ó n. Asi mis m o,  d ur a nt e  el  i n vi er n o, l os b a n d os  mi xt os  

p u e d e n  ali m e nt ars e  d e  fl or es, br ot es  d e  b a m b ú es  y  el e m e nt os  d es c o n o ci d os  e n  el  s u el o 

( Mit c h ell 1 9 9 7),  pr es u mi bl e m e nt e  c o m o r es p u est a a nt e l a es c as e z d e  s e mill as e n l os 

t all os e n pi e.  P or  l o t a nt o, a d e m ás  d e  s er es e n ci al m e nt e  gr a ní v or os  es p e ci ali z a d os  e n  

c o m er s e mill as d el t all o e n pi e, s o n e n m e n or  m e di d a  gr a ní v or os d e s u el o, 

i ns e ctí v or os a ér e os  e  i ns e ctí v or os d e  s ustr at o.



Figura  Hl. Muestra de algunos hábitats típicos de Capuchinos. De izquierda a derecha y de 
arriba hacia abajo: pastizal húmedo/baflado con 5. palustris, cerrado del oeste, caraguatal con 
S. ruficollis, pastizal de Andropogon con S. bouvreuil, pastizal serrano, y pastizal arbustivo 
(J.I. Areta).
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DI S T RI B U CI Ó N  G E O G R Á FI C A  &  MI G R A CI Ó N

" G  e r al  m e nt e  a p e n as  s e n ot a  q u e  u r n a  es p e ci e  [...] a p a r e c e  p a r a  ni difi c a r  

e m  u r n a  d a d a  r e gi d o e  d e p ois  s o m e, t o m a n d o r u m o d es c o n h e ci d o ” 

( Si c k 1 9 9 7)

" Vi v e e n  s o ci e d a d es n o  m u y  n u m e r os as,  y  á  v e c es  i n c o r p o r a d as c o n  ot r as  es p e ci es,  

c o r ri e n d o l os l u g a r es b a ñ a d os  y  s us i n m e di a ci o n es, d o n d e  si n es q ui v e z  b us c a  l a s e mill a d e  l as 

es p a d a ñ as,  p os á n d os e  e n  s us v a rill as  y  e n  l as d e  ot r as  pl a nt as  y  m at o r r alit os  b a x os  ” 

( A z ar a 1 8 0 2)

DI S T RI B U CI Ó N  G E O G R Á FI C A

D et all e s  p o r  f o r m a  - L as  Fi g ur as  DI- DI 6  m u estr a n  l os m a p as  distri b u ci o n al es  

t e nt ati v os d e  t o d as l as f or m as r e c o n o ci d as. L os  r a n g os d e  crí a  s o n m ás  fi d e di g n os q u e  

a q u ell os  i n v er n al es, q u e  s o n b ási c a m e nt e  i nf eri d os d e bi d o  a  s u a us e n ci a  d e  otr as  ár e as  

d ur a nt e  l a é p o c a  n o-r e pr o d u cti v a  ( v er V o c aliz a ci o n es  y  mi gr a ci ó n  p ar a  d et all es  s o br e 

l os es c as os  d at os  d e  l a pr o c e d e n ci a  d e  l os mi gr a nt es  e n  disti nt as  r e gi o n es).

R e gi st r o s  di st ri b u ci o n al e s  a  c o nfi r m a r  - E xist e n  r e p ort es distri b u ci o n al es  

r e ci e nt es d e  p or  l o m e n os  tr es f or m as q u e n o p u di er o n  s er c orr o b or a d os e n est e  

est u di o,  y  r e q ui er e n c o nfir m a ci ó n.

S. h y p o c hr o m a. V ari os  m a c h os  h a n  si d o r e p ort a d os cri a n d o e n i n m e di a ci o n es d e  

S al a dill o,  B u e n os  Air es,  Ar g e nti n a  ( Fi g ur a D 7).  Si n  e m b ar g o, el i n di vi d u o c u y a  

f ot o gr afí a f u e p u bli c a d a ( Fi g ur a 1 e n R o d a  &  L ó p e z- L a n ús  2 0 0 8) n o m u estr a  

c ar a ct er es di a g n ósti c os  d e  S.  h y p o c hr o m a.  El  es p é ci m e n c ol e ct a d o ( M A C N- 6 8 7 2 7), 

n o  p u d o  s er e x a mi n a d o.

S. ni gr or uf a.  U n  m a c h o  err áti c o, c ol or n ar a nj a  brill a nt e,  c o n b oi n a  n e gr a  y  es p al d a  

n e gr u z c a  c o n  m a n c h as  p ar d as,  f ot o gr afi a d o e n  E n er o  d e  2 0 0 8  e n  el P N  Li h u e- C al el,  

L a  P a m p a,  Ar g e nti n a  f u e i d e ntifi c a d o c o m o  S.  ni gr or uf a  ( G üll er 2 0 0 8,  Fi g ur a  D 1 3),  

p er o  p o drí a  t a m bi é n tr at ars e d e  u n  pl u m aj e  i nt er m e di o d e  S.  b o u vr e uil  ( v er Kir w a n  &  

Ar et a  2 0 0 9,  T a bl a  6).



S.  b o u vr e uil.  U n  m a c h o  err áti c o,  c ol or  c ast a ñ o  os c ur o  c o n  b oi n a  n e gr a  f ot o gr afi a d o el  

4  d e  E n er o  d e  2 0 0 8,  2 3  k m  al  n ort e  d e  M er c e d es,  C orri e nt es,  Ar g e nti n a,  ( C. Fi g u er er o  

y  A.  P ar er a  i n litt., C h e b e z  2 0 0 9,  Fi g ur a  DI 4)  p o drí a  tr at ars e d e  u n  i n di vi d u o err áti c o  

e x c e p ci o n al m e nt e os c ur o  d e  S. b o u vr e uil  ( a u n q u e s u c ol or e x c e d e el c ol or d e  l os 

m a c h os  m ás  os c ur os  c o n o ci d os e n est a f or m a, v er  Li m a  2 0 0 8),  d e  u n  m a c h o  d e  S.  

ci n n a m o m e a  c o n  m el a nis m o,  o  d e  u n  S.  pil e at a  c o n  eritris m o.  Al g u n os  r e gistr os d e  S.  

b o u vr e uil  m u y  al est e d e  s u distri b u ci ó n  d e  crí a  e n Br asil  n o  c u e nt a n c o n e vi d e n ci a  

q u e  l os a p o y e  ( Li m a 2 0 0 8)  y  a q uí  s o n c o nsi d er a d os  a  c o nfir m ar  ( Fi g ur a DI 4).

P at r o n e s  bt o g e o g r áfi c o s  g e n e r al e s  - L a  s u p er p osi ci ó n y  c o m p ar a ci ó n d e  l as 

distri b u ci o n es  d e l as f or m as, p er mit e pr o p o n er  l a e xist e n ci a d e  disti nt os  p atr o n es  

bi o g e o gr áfi c os  s e g ú n l as f or m as c o nsi d er a d as y  el e nf o q u e a pli c a d o. B ási c a m e nt e  

p u e d e n  o bs er v ars e  l os si g ui e nt es p atr o n es  g e n er al es:

a)  F or m as  d el  lit or al m es o p ot á mi c o  d e  Ar g e nti n a,  P ar a g u a y,  Ur u g u a y  y  est e d e  

Br asil  ( S. p al ustris,  S.  z eli c hi, S.  ci n n a m o m e a,  S.  c ar a g u at a,  S.  “ ur u g u a y a ” , S.  

m el a n o g ast er,  S. iix u m a n x u  ”  y  S.  pil e at a)

b)  F or m as  a m pli a m e nt e distri b ui d as c o n p o bl a ci o n es al o p átri c as e n n ú cl e os  

dis y u nt os  e n  el c e ntr o-s ur  d e  S u d a m éri c a  ( S. h y p o x a nt h a  y  5.  r ufi c ollis)

c)  F or m as  c o n p o bl a ci o n es d e crí a l o c al es al o p átri c as e n p e q u e ñ os n ú cl e os  

dis y u nt os  e n  el  Est e  y  O est e  d el  c e ntr o-s ur  d e  S u d a m éri c a  ( S. h y p o c hr o m a)

d)  F or m as  d el  est e- n or est e  d e  S u d a m éri c a  ( S. b o u vr e uil)

e)  F or m as  a m a z ó ni c as  ( S. c ast a n ei v e ntris)

f) F or m as  distri b ui d as  es e n ci al m e nt e  al  n ort e  d el  A m a z o n as  ( S. mi n ut a)

g)  P ar es  d e es p e ci es pr es u mi bl e m e nt e h er m a n as c o n al o p atrí a es e n ci al m e nt e  

O est e/ Est e  r es p e cti v a m e nt e ( S. c ast a n ei v e ntris  / S.  m el a n o g ast er,  S.  ni gr or uf a  

/ S.  b o u vr e uil,  S.  h y p o c hr o m a( O)  / S.  ci n n a m o m e a).



MI G R A CI Ó N,  D E S P L A Z A MI E N T O S  &  A G R E G A CI O N E S

U n a  sí nt esis d e  l os ti p os d e  m o vi mi e nt os  mi gr at ori os  h all a d os  p ar a  t o d as l as f or m as 

d e  C a p u c hi n os  e n b as e  a bi bli o gr afí a,  es p e cí m e n es d e  m us e o  y tr a b aj o d e  c a m p o  

pr o pi o,  s e e n c u e ntr a e n l a T a bl a  6.  E n  t ér mi n os g e n er al es,  el ár e a d e  i n v er n a d a d e  

t o d as l as f or m as mi gr a d or as  d e  l ar g a dist a n ci a  s e e n c u e ntr a  e n  l a r e gi ó n d el  C err a d o.  

L a  e xist e n ci a d e  r e gi ol e ct os, p er mit e  d es c o m p o n er  a l as f or m as e n s u b p o bl a ci o n es  

di a g n osti c a bl es,  y  a br e  el  j u e g o p ar a  i nt e nt ar c o m pr e n d er  e n q u é  s e ct or es, d e ntr o  d el  

C err a d o  y  bi o m as  a d y a c e nt es,  i n v er n a n l as dif er e nt es  p o bl a ci o n es  d e  C a p u c hi n os.  L os  

d at os  a q uí pr es e nt a d os  s o n r u di m e nt ari os, y  r efl ej a n el d es c o n o ci mi e nt o  e xist e nt e ( y 

pr e e xist e nt e)  d e  l as mi gr a ci o n es  y  ár e as  d e  i n v er n a d a e n  l os C a p u c hi n os.

B a n d o s  mi xt o s  mi g r at o ri o s  - D ur a nt e  l a mi gr a ci ó n,  l os C a p u c hi n os  s e d es pl a z a n  

e n  b a n d a d as  i nt er es p e cífí c as j u nt o a  otr os  S p or o p hil a.  Est as  b a n d a d as  s e f or m a n t a nt o 

d ur a nt e  l a mi gr a ci ó n  h a ci a  l as ár e as d e  crí a, c o m o d es d e  l as ár e as d e  crí a h a ci a  l as 

ár e as  d e  i n v er n a d a ( v er Us o  d e  h á bit at).

P ar a  el  Gr u p o  r ufi c ollis, s e h a n  r e gistr a d o b a n d a d as  mi gr at ori as  c o nstit ui d as  

p or  v ari as  es p e ci es s o br e t o d o a l o l ar g o d e  l os ej es fl u vi al es d e  l os rí os P ar a n á  y  

Ur u g u a y.  Así,  s e h a n  r e gistr a d o b a n d a d as  c o m p u est as  p or  S.  p al ustris,  S.  r ufi c ollis, S.  

ci n n a m o m e a y S. h y p o c hr o m a e n N o vi e m br e,  e n C a m p o  Pr at e  al b or d e d el rí o 

Ur u g u a y  (s ur d e  l a pr o vi n ci a  d e  Misi o n es,  Ar g e nti n a,  A.  B o dr ati  i n litt.), gr a n d es  

b a n d a d as  d e  m ás  d e  ci e n i n di vi d u os c o n  S.  ci n n a m o m e a,  S.  p al ustris,  S.  h y p o x a nt h a,  

S. r ufi c ollis, S.  pil e at a,  S. c a er ul es c e ns y  S. c oll aris e n N e e m b u c ú  ( P ar a g u a y) e n  

pri m a v er a/ v er a n o, b a n d a d as c o n S. p al ustris, S. r ufi c ollis, S. ci n n a m o m e a, S.  

h y p o c hr o m a  y  S.  h y p o x a nt h a  s o br e el  rí o P ar a g u a y  ( P ar a g u a y, J. Kl a vi ns  c o m.  p ers.)  

e n pri m a v er a/ v er a n o y b a n d a d as d e u n os 6 0 i n di vi d u os c o n S. h y p o x a nt h a, S.  

h y p o c hr o m a,  S.  ci n n a m o m e a,  S.  r ufi c ollis, S.  p al ustris,  S. ''z eli c hi ” , y  S.  c a er ul es c e ns  

e n  l os Est er os  d el  I b er á ( C orri e nt es, Ar g e nti n a,  o bs. p ers.)  p arti c ul ar m e nt e  e n  O ct u br e.  

E xist e n  v ari as  m e n ci o n es  d e  b a n d os  mi xt os  n u m er os os  e n l a lit er at ur a ( Mit c h ell 1 9 9 7,  

Si c k  1 9 9 7,  C est ari  2 0 0 6,  Kir w a n  &  Ar et a  2 0 0 9,  C o d esi d o  &  Fr a g a  2 0 0 9).

A g r e g a mi e n t o s  i n v e r n al e s / n o  r e p r o d u cti v o s  - T a nt o  l as f or m as mi gr a nt es  

c o m o l as r esi d e nt es p as a n el i n vi er n o e n gr a n d es  gr u p os  s o ci al es. A u n q u e  n o s e 

d es pl a c e n gr a n d es dist a n ci as, l os C a p u c hi n os r esi d e nt es a b a n d o n a n s u



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 monoespecíficas 

(A. Di Giácomo com. pers.), las poblaciones aparentemente residentes del Beni 

(Bolivia) también se congregan en grupos de hasta 200 individuos de dos formas (S. 

hypoxantha y $ hypochroma) durante la época no reproductiva, a los que se suman 

individuos migrantes de S. hypoxantha y S. ruficollis (obs. pers., ver Voces y 

migración). Las poblaciones de S. nigrorufa se concentran formando grandes 

agrupamientos locales monoespecíficos 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 MIGRACIÓN - Para tres formas con regiolectos (S. ruficollis, S. hypoxantha 

y S. hypochroma) fue posible, a partir de sus vocalizaciones, determinar grosso modo 

la procedencia geográfica 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 grabación pude reconocer un número indeterminado de individuos 

vocalizando como 5. ruficollis del regiolecto de la Mesopotamia (Figura SI9). Este 

mismo día, y a escasos metros de la grabación anterior, grabé un macho de S. 

hypoxantha cantando como el regiolecto Entre Ríos (Figura S8), el individuo voló 

junto con otros dos individuos pardos al igual que él, y no pude observar con detalle 

ninguna característica diagnóstica. También pude grabar un número indefinido de 

machos cantando como S. hypoxantha del regiolecto Bolivia (Figura S9). Finalmente, 

dentro del mismo bando, pude grabar individuos de S. hypochroma que criarían en 

esta área, vocalizando como los machos del regiolecto de Bolivia (Figura SI6) 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 SI9). Este macho tenía la 

capucha gris, la garganta con algunas pocas plumitas oscuras, pico con mandíbula 

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



c o m o  S.  r ufi c ollis b as a d o  e n s u v o z  y  t a m bi é n e n s u pl u m aj e.  Est e  mis m o  dí a,  y  e n l a 

mis m a  l o c ali d a d, gr a b é  u n  m a c h o  d e  S.  h y p o c hr o m a  v o c ali z a n d o  c o m o  el r e gi ol e ct o 

C orri e nt es  ( Fi g ur a SI 5), s u pl u m aj e m ostr a b a  t o d o el d ors o  c ol or p ar d o  cl ar o, y  

a p e n as u n as  s u a v es pl u m as  r oji z as e m er gí a n e n el vi e ntr e  y  g ar g a nt a  d e  c ol or  cr e m a  

cl ar o, h a ci e n d o  i m p osi bl e l a i d e ntifi c a ci ó n d el  i n di vi d u o estri ct a m e nt e b as a d os  e n  

pl u m aj e.  V ari os  m a c h os  d e  S. h y p o x a nt h a  i n v er n a n d o e n u n a  l o c ali d a d d e  Mi n as  

G er ais  ( Br asil) c orr es p o n dí a n  al  r e gi ol e ct o d e  Br asil  ( M. R e p e n ni n g,  i n litt.).

Est os  d at os  s o n l os pri m er os  e n  d e m ostr ar  u n  n e x o  dir e ct o  e ntr e  l o c ali d a d es d e  

crí a  y  l o c ali d a d es d e  i n v er n a d a e n l os C a p u c hi n os,  d e m ostr a n d o  q u e  p o bl a ci o n es  d e  

disti nt os  r e gi ol e ct os i n v er n a n e n  ár e as  disti nt as;  y  r es ult a n d e  cr u ci al i m p ort a n ci a p ar a  

c o m pr e n d er l a dif er e n ci a ci ó n e v ol uti v a d e l os C a p u c hi n os  e n ví n c ul o  a s us r ut as 

mi gr at ori as.

P oli m o rfi s m o  mi g r at o ri o  - L as  f or m as d e  distri b u ci ó n  r estri n gi d a, S.  p al ustris,  

S. “ z eli c hi ” , S.  ci n n a m o m e a,  y  S.  m el a n o g ast er,  s o n mi gr a d or as  d e  l ar g a dist a n ci a.  E n  

c a m bi o, l a t a m bi é n r estri n gi d a S. ni gr or uf a  p ar e c e  r e ali z ar m o vi mi e nt os  l o c al es d e  

p e q u e ñ a  es c al a  o  a  l o s u m o al g u n os  i n di vi d u os s e al ej arí a n  a  m e di a  dist a n ci a  d el  ár e a  

d e  crí a.

Al g u n as  f or m as f u er o n p oli m órfi c as  e n s u c o m p ort a mi e nt o  mi gr at ori o:  d e ntr o  

d e  u n a  mis m a  f or m a al g u n as  p o bl a ci o n es  f u er o n mi gr at ori as  d e  l ar g a dist a n ci a,  otr as  

d e  m e di a  dist a n ci a  y  otr as  r esi d e nt es ( T a bl a 6).  E n  Ar g e nti n a  l a m a y or  p art e  d e  l as 

p o bl a ci o n es  d e  C a p u c hi n os  s o n mi gr a d or as,  si n e m b ar g o, l a p o bl a ci ó n  d el  r e gi ol e ct o 

F or m os a  d e  S.  h y p o x a nt h a  e n l a R es er v a  E c ol ó gi c a  El  B a g u al,  F or m os a,  Ar g e nti n a,  es  

r esi d e nt e, y pr es u mi bl e m e nt e t a m bi é n l o s erí a n otr as p o bl a ci o n es d e es a r e gi ó n, 

a u n q u e  al m e n os  al g u n os  i n di vi d u os d el  r e gi ol e ct o F or m os a  s e d es pl a z a n  h ast a  E ntr e  

Rí os  o c asi o n al m e nt e ( v er V o c aliz a ci o n es  - S u p er p osi ci ó n es p a ci al y si nt o pí a d e  

r e gi ol e ct os) ( T a bl a 6). E n  B oli vi a,  l a r e gi ó n d el  B e ni  al b er g a t a nt o a p o bl a ci o n es  

r esi d e nt es o  mi gr a nt es  r e gi o n al es d el  r e gi ol e ct o B oli vi a  d e  S.  h y p o x a nt h a,  c o m o a  

i n di vi d u os mi gr at ori os  d e  l ar g a dist a n ci a  d el  r e gi ol e ct o E ntr e  Rí os  d e  S.  h y p o x a nt h a.  

Est os  mis m os  p atr o n es o c urrirí a n c o n l os i n di vi d u os d e S. “ ur u g u a y a ” , e n l os 

r e gi ol e ct os e n  l os q u e  h a  si d o r e gistr a d a ( T a bl a 6).  P or  otr o  l a d o, S.  r ufi c ollis t e n drí a 

u n a  p o bl a ci ó n  r esi d e nt e e n l as s a v a n as b oli vi a n as  d e  A p ol o- M a di di  ( B. H e n n ess e y  i n 

litt.), mi e ntr as  q u e l os i n di vi d u os/ p o bl a ci o n es d el r e gi ol e ct o E ntr e Rí os  

( pr es u mi bl e m e nt e j u nt o a  S. “ c ar a g u at a  ” ) utili z arí a n  al m e n os  el  c err a d o  d e  Vil a  B el a  



d e  S a ntissi m a  Tri n d a d e  p ar a  i n v er n ar ( T a bl a 6). L os  i n di vi d u os/ p o bl a ci o n es d e  S.  

h y p o c hr o m a  d el  r e gi ol e ct o C orri e nt es  mi gr arí a n  al m e n os  h a ci a  est e mis m o  c err a d o,  

mi e ntr as  q u e  l as p o bl a ci o n es  d el r e gi ol e ct o B oli vi a  q u e  cri arí a n e n l os Ll a n os  d e  

M o x os  ( B e ni) p ar e c e n s er mi gr a d or es  d e m e di a  dist a n ci a  h a ci a L o m as  d e  Ar e n a  

( S a nt a Cr u z),  o  i n cl us o r e ali z ar p e q u e ñ os  m o vi mi e nt os  l o c al es d e ntr o  d e  s u ár e a  d e  

r esi d e n ci a ( T a bl a 6).

Al g u n as  f or m as p oli m órfi c as  c o m o  S.  b o u vr e uil  p ar e c erí a n  s er es e n ci al m e nt e  

r esi d e nt es e n  s u distri b u ci ó n,  r e ali z a n d o m o vi mi e nt os  l o c al es d e  i n v er n a d a, a u n q u e  n o  

p u e d e n  d es c art ars e  d es pl a z a mi e nt os  d e  m a y or  m a g nit u d,  y  e n  otr as  c o m o  S.  pil e at a  l a 

f alt a d e  d at os  d e  v o c ali z a ci o n es  d e  i n di vi d u os i n v er n a n d o, n o  p er mit e  pr e cis ar  l as 

dist a n ci as  mi gr at ori as  d e  l as p o bl a ci o n es  d el  n ort e  ni  pr e cis ar  c o n d et all e  l as d e  l as 

p o bl a ci o n es  d el  s ur ( T a bl a 6).  E n  otr as  f or m as c o m o  S.  c ast a n ei v e ntris  p ar e c e n  e xistir  

t o d os l os ti p os d e  m o vi mi e nt os,  mi e ntr as  q u e  mi gr a ci o n es  d e  l ar g a dist a n ci a  n o  h a n  

si d o r e p ort a d as p ar a  S.  mi n ut a  ( T a bl a 6).

Fi n al m e nt e,  d os  m a c h os  d e  i d e ntifi c a ci ó n d u d os a  f ot o gr afi a d os e n Ar g e nti n a,  

p o drí a n  i n di c ar l a e xist e n ci a  d e  i n di vi d u os err a nt es  d e  S.  ni gr or uf a  y  d e  S. b o u vr e uil  

( T a bl a 6,  v er  R e gistr os  distri b u ci o n al es  a  c o nfir m ar).

T i e m p o s  d e  l a  mi g r a ci ó n  e n  el  G r u p o  r uft c ollt s  - A  es c al a g e o gr áfi c a,  c a d a  

f or m a p ar e c e  ir d es pr e n di é n d os e  d e  l as b a n d a d as  mi gr at ori as  a  m e di d a  q u e  est as  v a n  

p as a n d o  p or  z o n as  q u e  p os e e n  el a m bi e nt e pr ef eri d o  p or  c a d a  u n a,  o c u p a n d o  así s u 

a m bi e nt e pr ef eri d o y pr es u mi bl e m e nt e t a m bi é n o b e d e ci e n d o al r e gi ol e ct o 

c orr es p o n di e nt e.

L a  ol a  mi gr at ori a  d e  a v a n c e d e  C a p u c hi n os  s e d es pl a z a  d e  n ort e  a s ur e n el  

lit or al m es o p ot á mi c o  ar g e nti n o. El  p atr ó n  d e ll e g a d a a c a d a l o c ali d a d s e vi n c ul a  

dir e ct a m e nt e  c o n s u l atit u d. E n  C orri e nt es,  t o d as l as f or m as r e c o n o ci d as p u e d e n  

o bs er v ars e  fr e c u e nt e m e nt e a  p artir  d e  l a s e g u n d a mit a d  d e  O ct u br e,  e n E ntr e  Rí os  a  

p artir  d e  l a s e g u n d a mit a d  d e  N o vi e m br e  y  e n  B u e n os  Air es  a  p artir  d e  pri n ci pi os  d e  

Di ci e m br e  ( o bs. p ers.,  M.  Z eli c h  i n N ar os k y  1 9 7 3,  P e ar m a n  &  A b a di e  1 9 9 5,  R o d a  &  

L ó p e z- L a n ús  2 0 0 8).  Est os  ti e m p os d e  ll e g a d a dif er e n ci al es,  t a m bi é n i n ci d e n e n  q u e  l a 

pri m er a  r e pr o d u c ci ó n s e a m ás  t ar dí a a  m e di d a  q u e  n os  d es pl a z a m os  h a ci a  el  s ur. Est as  

f or m as crí a n  e ntr e  O ct u br e  y  M ar z o,  y  l a gr a n  m a y orí a  d e  l os i n di vi d u os a b a n d o n a n  l a 

r e gi ó n p ar a  l a t er c er a s e m a n a d e  M ar z o,  y  y a  n o  q u e d a n  i n di vi d u os p ar a  i ni ci os d e  

A bril.



T e n a ci d a d  al  siti o  d e  c rí a  - Si  bi e n  n o  h e  o bt e ni d o  d at os  pr e cis os  e n b as e  a  

a nill a d o d e  i n di vi d u os s o br e l a p ersist e n ci a  e n el us o  d e  u n  t errit ori o o  d e  u n  s e ct or 

g e o gr áfi c o p e q u e ñ o, mis  o bs er v a ci o n es s u gi er e n q u e l os m a c h os  d e C a p u c hi n os  

p ar e c e n  t e n er u n a  t e n d e n ci a a fr e c u e nt ar l as mis m as  ár e as a l o l ar g o d e  v ari os  a ñ os  

( o bs. p ers.,  M.  Z eli c h  c o m.  p ers.).  D os  r es ult a d os a p o y a n  est a  i d e a: 1)  el  h all a z g o,  ( e n 

t o d as l as f or m as d el  Gr u p o  r ufi c ollis ∖ d e  disti nt os  m a c h os,  c a d a  u n o  d eli mit a n d o  u n  

mis m o  t errit ori o e n t e m p or a d as r e pr o d u cti v as dif er e nt es (i. e., pr es u mi bl e m e nt e  el  

mis m o  m a c h o),  y 2) el d es c u bri mi e nt o d e r e gi ol e ct os r el ati v a m e nt e c er c a n os  

g e o gr áfi c a m e nt e, e n f or m as c o m o S. h y p o x a nt h a,  pr o v e e  e vi d e n ci a i n dir e ct a d e  l a 

t e n a ci d a d a  u n a  r e gi ó n a c ot a d a  p or  p art e  d e  l os i n di vi d u os d e  l os disti nt os  r e gi ol e ct os.



F i g u r a s D 1- D 4.  Di st ri b u ci ó n  g e o g r áfi c a  d e  l o s C a p u c hi n o s  d el  G r u p o  A  y  G r u p o  B,  

n u m e r a d o s  d e  i z q ui e r d a a  d e r e c h a  y  d e  a r ri b a  h a ci a  a b aj o.  T o n o s  o s c u r o s:  á r e a s  d e  c rí a,  t o n o s 

cl a r o s: á r e a s  d e  mi g r a ci ó n /i n v e r n a d a.



FI G U R A S  D 5- D 8.  Di st ri b u ci ó n  g e o g r áfi c a  d e  l o s C a p u c hi n o s  d el  G r u p o  C  c o n  g a r g a nt a  d el  

mi s m o  c ol o r  q u e  el  vi e nt r e,  n u m e r a d o s  d e  i z q ui e r d a a  d e r e c h a  y  d e  a r ri b a  h a ci a  a b aj o.  T o n o s  

o s c u r o s:  á r e a s  d e  c rí a, t o n o s cl a r o s: á r e a s  d e  mi g r a ci ó n /i n v e m a d a,  r e b o r d e n e g r o:  r e gi st r o  

d u d o s o.



F i g u r a s  D 9- D 1 2.  Di st ri b u ci ó n  g e o g r áfi c a  d e  l o s C a p u c hi n o s  d el  G r u p o  C  c o n  g a r g a nt a  d e  

di sti nt o  c ol o r  q u e  el  vi e nt r e,  n u m e r a d o s  d e  i z q ui e r d a a  d e r e c h a  y  d e  a r ri b a  h a ci a  a b aj o.  T o n o s  

o s c u r o s:  á r e a s  d e  c rí a,  t o n o s cl a r o s: á r e a s  d e  mi g r a ci ó n /i n v e m a d a.



F i g u r a s  D 1 3- D 1 6.  Di st ri b u ci ó n  g e o g r áfi c a  d e  l o s C a p u c hi n o s  d el  G r u p o  D,  n u m e r a d o s  d e  

i z q ui e r d a a  d e r e c h a  y  d e  a r ri b a  h a ci a  a b aj o.  T o n o s  o s c u r o s:  á r e a s  d e  c rí a, t o n o s cl a r o s: á r e a s  

d e  mi g r a ci ó n /i n v e m a d a,  r e b o r d e n e g r o:  r e gi st r o d u d o s o,  si g n o  d e  p r e g u nt a:  di st ri b u ci ó n  

s u p u e st a.



T a bl a  6.  M o vi mi e nt o s  e st a ci o n al e s  e n  t o d a s l a s f o r m a s d e  C a p u c hi n o s.  El  cí r c ul o c o n  c e nt r o  

bl a n c o  y  b o r d e s  g r u e s o s  ( O) i n di c a mi g r a ci ó n  p a r a  c a d a f o r m a, el cí r c ul o c o n c e nt r o n e g r o  y  

b o r d e s  d el g a d o s  ( Θ) i n di c a mi g r a ci ó n  p a r a  c a d a r e gi ol e ct o. V e r  Dist ri b u ci ó n  g e o g r áfi c a  y  

mi g r a ci ó n  p a r a  m á s  d et all e s,  v  Fi g u r a s  DI- DI 6  p a r a  di st ri b u ci o n e s  g e o g r áfi c a s  a p r o xi m a d a s.

F o r m a

~ -- , i --- -- r
Ti p o  d e  m o vi mi e nt o

F u e nt es ’1 ’L ar g a  
dist a n ci a  / 

I nt er-r e gi o n al

M e di a  
dist a n ci a  / 

I ntr a-r e gi o n al

R esi d e nt e  / 
L o c al

S.  c ast a n ei v e nt ris O O O 1 4, 2 4, 2 8

S. m el a n o g ast e r O 1, 3, 2 5, 2 7, 2 9, 3 5

S. “x u m a n x u" O 2 2

S. mi n ut a O O 2 3, 2 4, 2 8

S.  h y p o x a nt h a o o O 1, 9, 2 0, 2 6, 2 7, 3 5

B oli vi a Θ Θ 1, 3 2

F o r m o s a Θ Θ 1, 1 2

C o r ri e nt e s Θ 1

E nt r e  Rí o s Θ 1

S E  B r a sil Θ 3, 2 2

S. “u r u g u a y a" O ¿ O ? 1, 2 2

F o r m o s a ¿ ® ? 1

C o r ri e nt e s Θ 1

S E  B r a sil Θ 2 2

S.  h y p o c h r o m a O 0 o 8, 9, 1 0, 1 7, 2 0, 2 1, 2 5, 2 8, 2 9

C o r ri e nt e s Θ 1, 2 1

B oli vi a Θ Θ 9, 3 2

S.  ci n n a m o m e a O 1, 2, 2 5, 2 7, 3 5, 3 6

S.  r ufi c ollis O O 6, 9, 1 1, 1 5, 2 0, 2 6, 2 7

M e s o p ot a mi a Θ 1,  1 9

A p ol o- M a di di Θ 1 3

S. “c a r a g u at a" 0 1

S.  p al ust ris 0 2, 3, 6, 2 1, 2 5, 3 3, 3 5

S. “z eli c hi" O 1, 2, 4, 7, 2 1, 3 1

S.  ni g r o r uf a * O O 1, 5, 6, 8, 9, 1 5, 2 0, 2 5, 3 0, 3 2, 3 4

S. b o u v r e uil * * ¿ O ? O 1 6, 2 9

B a hí a ¿ ® ? Θ 1 6

S a o  P a ul o ¿ ® ? Θ 1 6

S.  pil e at a o ¿ o ? 1, 3, 1 6

C o r ri e nt e s Θ 1

G u a r a ní Θ 1

S a o  P a ul o ¿ ® ? 1 6, 1 8

S. “a n d o ri n h a" ¿ ® ? ¿ ® ? 1

+  1 =  1 1.  Ar et a  o b s.  p er s. »  2  =  Ar et a  2 0 0 8  3  =  B elt o n  1 9 8 5,  4  =  B e n c k e  2 0 0 4,  5  =  Bir d Lif e  I ntl. 2 0 0 0,  2 0 0 9,  6  =  C e st ari  2 0 0 6,  7  

=  Cl a y  &  Fi el d  2 0 0 4,  8  =  C oll ar  et  al.  1 9 9 2,  9  =  D a vi s  1 9 9 3,  1 0  =  D a vi s  1 9 9 5  i n Mit c h ell  1 9 9 7,  1 1 =  D a vi s  1 9 9 6  i n Mit c h ell  

1 9 9 7,  1 2  =  Di  Gi á c o m o  2 0 0 5,  1 3  =  B.  H e n n e s s e y  i n litt., 1 4  =  Hilt y  2 0 0 3,  1 5  =  Kir w a n  &  Ar et a  2 0 0 9,  1 6  =  Li m a  2 0 0 8,  1 7  =  

Mit c h ell  1 9 9 7,  1 8  =  M ott a- J u ni or  et  al.  2 0 0 8,  1 9  =  Ñ or e s  e  Y z uri et a  1 9 8 0,  2 0  =  P e ar c e- Hi g gi n s  2 0 0 6,  2 1  =  P e ar m a n  &  A b a di e  

1 9 9 5,  2 2  =  M.  R e p e n ni n g  i n litt., 2 3  =  R.  R e st all  i n litt.. 2 4  =  R e st all  et  al.  2 0 0 6,  2 5  =  Ri d g el y  &  T u d or  1 9 8 9,  2 6  =  R o d a  &  

L ó p e z- L a n ú s  2 0 0 8,  2 7  =  Si c k  1 9 9 7,  2 8  =  Sil v a  1 9 9 9,  2 9  =  Sil v eir a  1 9 9 8,  3 0  =  Sil v eir a  &  d ’H ort a  2 0 0 2,  3 1 =  St ot z  et  al.  1 9 9 6,  3 2  

=  Q.  Vi d o z  i n litt., 3 3  =  V a z  F err eir a  &  G er z e n st ei n  1 9 6 1,  3 4  =  Willi s  &  O ni ki  1 9 9 0,  3 5  =  Willi s  2 0 0 4,  3 6  =  Z eli c h  i n N ar o s k y  

1 9 7 3.

♦  U n a  f ot o gr afí a d e  u n  m a c h o  t o m a d a e n  E n er o  d e  2 0 0 8  e n  el  P N  Li h u e- C al el,  Ar g e nti n a  f u e atri b ui d a  a  e st a  e s p e ci e  ( G üll er 

2 0 0 8,  p er o  v er  Kir w a n  &  Ar et a  2 0 0 9  y  Di stri b u ci ó n  g e o gr áfi c a  y  mi gr a ci ó n).

≠  L a s  p o bl a ci o n e s  A m a z ó ni c a s,  d e  r e gi ol e ct o d e s c o n o ci d o,  s erí a n  p ar ci al m e nt e  mi gr at ori a s  ( Li m a 2 0 0 8).  U n a  f ot o gr afí a d e  u n  

m a c h o  t o m a d a e n  E n er o  d e  2 0 0 8  2 3  k m  al  n ort e  d e  M er c e d e s,  C orri e nt e s,  Ar g e nti n a,  ( C. Fi g u er er o  y  A.  P ar er a  i n litt ), h a  si d o  

atri b ui d a  a  e st a  f or m a ( C h e b e z 2 0 0 9,  p er o  v er  Di stri b u ci ó n  g e o gr áfi c a  y  mi gr a ci ó n).



DI S C U SI Ó N
i 0 e 3

“O b vi o usl y,  f e w, if a n y,  r e m ai n t o b e  dis c o v e r e d,  b ut  d u e  t o t h e v e r y  li mit e d dist ri b uti o n  of  s o m e of  t h e 

s p e ci es, it is n ot  i m p ossi bl e t h at o n e  o r  t w o still r e m ai n t o b e  f o u n d i n s o m e r e m ot e a n d  is ol at e d a r e a  

s uit a bl e t o t h ei r n e e ds ” ( d e S c h a u e ns e e  1 9 5 2)

S i st e m á ti c a  y  t a x o n o mí a - D e  a c u er d o c o n el c o n c e pt o d e  r e c o n o ci mi e nt o d e  

es p e ci e  ( R S C), el pr o c es o  d e  es p e ci a ci ó n  est ar á  c o m pl et o, y  d os  es p e ci es  s er á n t al es, 

c u a n d o  n o  c o m p art a n  u n  sist e m a d e  f ertili z a ci ó n c o m ú n. El  aisl a mi e nt o  r e pr o d u cti v o 

e ntr e d os es p e ci es c u al q ui er a es c o nsi d er a d o u n c o pr o d u ct o ( o ef e ct o i n ci d e nt al, 

Willi a ms  1 9 6 6)  d e  l a a d a pt a ci ó n  d el  S M R S  a  u n  n u e v o  a m bi e nt e. L os  pl u m aj es  y  l as 

v o c ali z a ci o n es  d e  l as a v es s u el e n p os e er  c ar a ct erísti c as d e  dis e ñ o  q u e  f a cilit a n s u 

tr a ns misi ó n e n el h á bit at  e n el c u al s o n utili z a d os  ( E n dl er &  T h ér y  1 9 9 6,  M ort o n  

1 9 7 5, Sl a b b e k o or n  &  S mit h  2 0 0 2). E n  est os c as os, l a c ol o ni z a ci ó n d e u n n u e v o  

a m bi e nt e  g e n er ar á  n u e v os  d es afí os  a u n  sist e m a d e  s e ñ ali z a ci ó n p ar a  l a atr a c ci ó n  d e  

l os mi e m br os  d e  u n a  p ar ej a,  y  est e  sist e m a d e b er á  a c o m o d ars e  a  l as n u e v as  e xi g e n ci as  

d el  a m bi e nt e ( P at ers o n 1 9 8 0,  1 9 8 5,  1 9 8 6).  Si  d os  a m bi e nt es difi er e n  l o s ufi ci e nt e e n  

s us pr o pi e d a d es  a c ústi c as  y  vis u al es,  es  es p er a bl e  e nt o n c es  q u e  l os S M R S  c a m bi e n  d e  

a c u er d o a  c o n est os. Alt er n ati v a m e nt e,  si d os  a m bi e nt es n o  difi er e n  l o s ufi ci e nt e e n  

s us pr o pi e d a d es  a c ústi c as y  vis u al es,  l os S M R S  p u e d e n  c a m bi ar p or  otr os  f a ct or es 

i n dir e ct a m e nt e r el a ci o n a d os al h á bit at, c o m o p or ej e m pl o pr ef er e n ci as d e  

a p ar e a mi e nt o  d e  l os mi e m br os  d e  l a mis m a  p o bl a ci ó n  d e ntr o  d e  u n  h á bit at  n u e v o.  E n  

est e tr a b aj o, c o nsi d er o q u e  l as v o c ali z a ci o n es,  el us o  d e  h á bit at  e n si m p atrí a, y  e n  

m e n or  m e di d a  l os pl u m aj es,  pr o v e e n  el e m e nt os  d e  j ui ci o p ar a  e v al u ar  si u n a  f or m a d e  

C a p u c hi n o  es  u n a  es p e ci e  d e  r e c o n o ci mi e nt o.

E n  l os C a p u c hi n os,  e xist e n tr es p atr o n es cl ar os d e r el a ci ó n m orf ol o gí a  - 

h á bit at  - v o c es:  a) f or m as di a g n osti c a bl es  m orf ol ó gi c a m e nt e  q u e  utili z a n  u n  mis m o  

h á bit at  y  v o c ali z a n  i g u al ( m ori os), b)  f or m as di a g n osti c a bl es  m orf ol ó gi c a m e nt e  q u e  

utili z a n h á bit ats disti nt os y v o c ali z a n disti nt o ( es p e ci es), y c) p o bl a ci o n es n o  

di a g n osti c a bl es  m orf ol ó gi c a m e nt e  q u e  utili z a n  h á bit ats  disti nt os  y  v o c ali z a n  disti nt o  

(r e gi ol e ct os). Est os  p atr o n es  s o n c o nsist e nt es  c o n  d os  s e c u e n ci as d e  c a m bi o  disti nt as  

e n l a e v ol u ci ó n d e l os el e m e nt os d el S M R S ( v er M o d el o  d e  

di v ersifi c a ci ó n/ es p e ci a ci ó n).  D e  l as 1 6 f or m as d e  C a p u c hi n os  c o nsi d er a d as e n est e



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 evaluación final del status taxonómico de todas las formas de 

Capuchinos consideradas en este estudio, de acuerdo a las predicciones en la Tabla 3 

(ver Base hipotético-deductiva y evaluación de límites de especie).

En dos formas, S. hypochroma y S. “zelichi”, se detectaron anomalías. Las 

poblaciones de S. hypochroma de la región Mesopotámica constituyen una excepción 

al patrón general observado: no poseen un hábitat exclusivo preferido pero fueron las 

únicas que utilizaron los pastizales altos, y aunque la mayoría de los individuos tienen 

una vocalización exclusiva, en al menos un caso un individuo de S. hypochroma 

vocalizó como S. cinnamomea y otro individuo vocalizó como S. palustris. Sin 

embargo, los datos disponibles de uso de hábitat, 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 conclusión: de seis individuos de S. “zelichi”, cinco vocalizaron como S. 

palustris, mientras que un único individuo vocalizó como 5. cinnamomea, y todos los 

machos territoriales ocurrieron en ambientes típicos de S. palustris. Tres 

explicaciones mutuamente excluyentes pueden explicar la asociación anómala 

(errónea?) entre voz y plumaje en estos individuos: a) se trata de casos de hibridación 

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 c) se trata de 

individuos que son morfos de la forma como la cual vocalizan. La evidencia 

disponible sugiere que la explicación b) es la más plausible (ver Híbridos y 

variabilidad y Vocalizaciones).

Las formas no previamente descriptas S. “car aguata”, 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 hábitat y en 

sus vocalizaciones de estas formas. Asimismo, su abundancia es tan baja durante la 

época reproductiva, que no responden al patrón habitual de abundancia de las formas 

aquí consideradas especies (ver Uso de hábitat y Tabla 7). No pude obtener datos de 

uso de hábitat ni vocalizaciones de la forma 5. “andorinha”, pero su morfología 

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



como S. pileata, y existir en bajos números (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 morfología 

diagnosticable, representa inmediatamente una especie distinta en términos biológicos 

en el grupo de los Capuchinos. Aunque sus plumajes son diagnósticos, los datos de 

uso de hábitat y vocalizaciones, junto a su superposición geográfica y a sus bajísimas 

densidades/abundancias, demuestran que S. “xumanxu”, S. “uruguaya”, 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. pile ata), 

respectivamente.

Una hipótesis alternativa, sería considerar a las formas escasas como el 

producto de raros eventos de hibridación, con las formas resultantes adquiriendo la 

preferencia de hábitat y las vocalizaciones de su padre. Dada la naturaleza modular de 

los bloques de plumaje en los Capuchinos (ver Patrón 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 hipótesis a priori 

razonables sobre el origen por hibridación de prácticamente cualquier forma a partir 

de otras formas conocidas. Lógicamente, la hibridación estará limitada 

jerárquicamente por 1) la superposición de las distribuciones geográficas de cría de 

las formas, 2) la segregación de hábitat de las formas simpátricas y 3) las 

características de plumaje y vocalizaciones (y las preferencias por ellas) de cada 

forma (ver Barreras reproductivas entre formas).

Para formas actualmente simpátricas, es posible proponer, por ejemplo, que S. 

“zelichi” es a) el producto de la cruza de 5. cinnamomea con S. palustris (aunque no 

hay evidencia, ver Areta 2008), o b) el resultado de la hibridación entre S. palustris y 

S. “caraguata” (pese a sus marcadas diferencias de hábitat: bañados y caraguatal- 

cardal seco, respectivamente), igualmente S. “caraguata ” podría ser el producto de a) 

una cruza S. ruficollis con S. cinnamomea o b) hibridación de S. ruficollis con S. 

“zelichi” (aunque hemos mostrado que las formas tienden a segregarse 

ecológicamente 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 áreas 

de superposición (aunque no se ha comprobado sintopía reproductiva de estas formas, 



ver Lima 2008), y se pueden proponer numerosas hipótesis más a partir de las 

restantes formas.

Para formas actualmente alopátricas es posible hipotetizar eventos históricos 

ad-hoc de hibridación por una antigua superposición de las áreas de cría 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 5. bouvreuil, o incluso S. bouvreuil pudo 

haber hibridizado con S. hypoxantha para dar origen a S. “uruguaya”, y así ad 

infinitum.

La forma S. “xumanxu”, y dos de los tres regiolectos de S. hypoxantha con S. 

“uruguaya” (Formosa y SE de Brasil), aparecen en zonas donde no se reproduce 

ninguna forma de espalda coloreada y por lo tanto refutaría la hipótesis de su origen 

por hibridación de una forma de espalda coloreada con otra de espalda gris (el 

regiolecto Corrientes de S. “uruguaya” aparece geográficamente en zonas de cría de 

S. cinnamomea, y apoya la hipótesis de morfo al cantar como S. hypoxantha). Si bien 

esta alopatría de cría de los machos hace muy improbable su origen por hibridación, 

es posible dar un paso más allá, y proponer dos hipótesis ad hoc para salvarla de la 

refutación, donde a) una hembra de alguna forma de espalda coloreada (virtualmente 

imposible de identificar en el campo) reproduzca esporádicamente (o haya 

reproducido) en estas áreas, o que b) algún macho o poblaciones de machos de 

espalda coloreada haya reproducido antiguamente en estas áreas, generando los 

patrones de plumaje observados. Para casi cualquier forma es posible proponer una 

hipótesis de origen por hibridación ad-hoc, aún cuando no hay evidencia de historia 

natural ni biogeografía actual que las apoye. Estas hipótesis son difíciles de someter a 

prueba por dos motivos: 1) algunas hipótesis históricas pueden no dejar rastros 

unívocos de su ocurrencia pasada (Cleland 2001, Tumer 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 híbridos (ver Hibridación y evolución).

En síntesis: aunque un origen híbrido para las formas que aquí son 

consideradas morfos no ha sido refutado definitivamente, no existen tampoco datos 

que lo sustenten, pero sí existe un cúmulo importante de evidencia directa e indirecta 

en contra de la hipótesis de hibridación y a favor de la hipótesis de morfos de color 

(ver Híbridos y variación, Vocalizaciones, y La especie no todo es).



Límites de los sistemas de reconocimiento - Las vocalizaciones y la 

preferencia de hábitat reproductivo de cada forma siguen un patrón común de 

variación: diferencias en simpatría entre formas (con sus morfos respectivos), y 

diferencias dentro de formas en alopatría. El polimorfismo, y la variación geográfica 

en hábitats preferidos y voces pone de relevancia preguntas cruciales para el concepto 

de reconocimiento de especie: ¿dentro de qué límites de variación los elementos de un 

SMRS siguen dando como producto un mismo SMRS y no otro? O dicho de otra 

forma: ¿cuál es la plasticidad dentro de un SMRS?, o sea, ¿hasta qué punto las 

diferencias de vocalizaciones y hábitat en alopatría, dentro de una misma forma, 

deben ser interpretadas como ocurriendo dentro de una misma especie y no entre dos 

especies? Y análogamente: ¿hasta qué punto dos morfos se reconocen como parte de 

una misma especie? ¿cuáles son las principales características morfológicas 

involucradas en el reconocimiento específico? ¿Son realmente los cambios 

ambientales responsables de los cambios en los SMRS? ¿O es acaso el entorno 

reproductivo inmediato más importante en ejercer presión sobre el SMRS que la 

presión de los diferentes hábitats sobre los sistemas de señalización? Algunas 

respuestas a estas preguntas son tratadas en Modelo de diversificación/especiación.

Otros conceptos de especie - El concepto biológico de especie (Mayr 1963, 

concepto de aislamiento sensu Paterson 1985) permitiría reconocer las mismas 

especies que el RSC. Un concepto puramente morfológico de especie (Cain 1954), 

reconocería todas las formas como especies distintas, ya que son diagnosticables en 

sus plumajes. Las distintas versiones del concepto filogenético de especie se verían 

quizás en la disyuntiva entre reconocer una única 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, 

ningún concepto de especie con sentido biológico permite describir cabalmente el 

fenómeno de los Capuchinos sin aniquilar lo que es esencial (ver La especie no todo 

es).



Tratamiento taxonómico - Los nombres expresamente propuestos para 

denotar entidades infrasubespecífícas, no están disponibles según las leyes del Código 

Internacional de Nomenclatura Zoológica (CINZ), y tales nombres quedan exluídos 

del ‘grupo de la especie’ y no son regulados por el CINZ (CINZ 1999, ver Art. 45.6 

para más 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 híbridos, ni subespecies, ni especies distintas, estas formas no requieren validación 

bajo las reglas de la CINZ. Formalmente deben tomar el nombre del morfo ya 

nombrado: S. hypoxantha incluye por lo tanto a S. “uruguaya”, y así 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 paradójico, este proceder cumple con el mandato del CINZ, y por lo 

tanto, constituye un tratamiento formal taxonómico adecuado del tema. Estos casos 

muestran las limitaciones de la nomenclatura Linneana para acomodar variación 

biológica significativa en una categoría taxonómica formal sin pérdida de información 

esencial (ver La especie no todo es).

El CINZ no prohíbe la aplicación de nombres formales específicos a los 

híbridos naturales (CINZ 1999), sin embargo, si eventualmente se corroborara la 

hipótesis de que los aparentes morfos de espalda coloreada son en realidad híbridos, 

no parece una alternativa razonable la de nombrar formalmente a estos híbridos, ya 

que esto desvirtuaría, más aún, el significado de la palabra especie en su sentido de 

taxón y en su sentido biológico (ver Conceptos de especie, forma y morfo).



T a bl a  7. Sí nt e si s d e l o s p ri n ci p al e s c a r a ct e r e s utili z a d o s p a r a r e s ol v e r l a sit u a ci ó n  

si st e m áti c a d e  l a s f o r m a s d e  C a p u c hi n o s  e st u di a d a s.  El  sí m b ol o d e  vi s a d o  ( ≠) i n di c a h á bit at  

p r ef e ri d o, v o c ali z a ci o n e s di a g n ó sti c a s, a b u n d a n ci a n o r m al, y st at u s d e e s p e ci e v áli d a,  

mi e nt r a s  q u e l a c r u z ( *) i n di c a a u s e n ci a d e h á bit at p r ef e ri d o e x cl u si v o, a u s e n ci a d e  

v o c ali z a ci o n e s  di a g n ó sti c a s,  a b u n d a n ci a  e s c a s a,  y  st at u s d e  p o si bl e  m o rf o  d e  l a f o r m a c o n l a 

c u al c o m p a rt e  v o c ali z a ci o n e s  y  h á bit at.

*  F or m a  c o n  v ari a ci ó n  g e o gr áfi c a  e n  us o  d e  h á bit at  y  v o c ali z a ci o n es.

F o r m a H á bit at V o c ali z a ci o n es A b u n d a n ci a St at us
S.  c as  t a ñ e  i v e nt ris Z z z Z

S. m el a n o g ast e r z z z Z

S. “x u m a n x u ” x  =  S.  m el a n o g ast e r ×  =  S.  m el a n o g ast e r X X

S.  mi n ut a * z Z

S.  h y p o x a nt h a * z z

S. “u r u g u a y a ”* x  =  S.  h y p o x a nt h a ×  = S.  h y p o x a nt h a X X

S.  h y p o c h r o m a * × S V z Z

S.  ci n n a m o m e a Y z Z

S.  r ufi c ollis * z Z

S. “c a r a g u at a ” ×  =  S.  r ufi c ollis ×  =  S.  r ufi c ollis X X

S.  p al ust ris Y Z Z

S. “z eli c hi ” ×  = S.  p al ust ris * =  S.  p al ust ris X X

S.  ni g r o r uf a Z Z

S.  b o u v r e uil * Y z z

S.  pil e at a * z z

S. “a n d o ri n h a ” ¿ * =  S.  pil e at a ? =  S.  pil e at a ? X X

P oli m o rfi s m o  - E n  t ér mi n os d e m orfis m o  ( v er C o n c e pt os  d e  es p e ci e, f or m a y  

m orf o),  6  es p e ci es s o n m o n o m órfi c as  y  5  p oli m órfi c as  ( o m ás  estri ct a m e nt e, m a c h o-  

di m órfi c as), t ot ali z a n d o 1 1 es p e ci es c o n 1 6 f or m as. L as  s eis es p e ci es m a c h o-  

m o n o m órfi c as  d e C a p u c hi n os  s o n S. c ast a n ei v e ntris, S. mi n ut a,  y l os p ar es d e  

es p e ci es S. h y p o c hr o m a/ S. ci n n a m o m e a, y S. ni gr or uf a/ S. b o u vr e uil. L as  ci n c o  

es p e ci es m a c h o- di m órfi c as  s o n S. m el a n o g ast er/ S.  “ x u m a n x u ” , S. h y p o x a nt h a/ S.  

“ ur u g u a y a ” , S. r ufi c ollis/ S. “ c ar a g u at a ” , S. p al ustris/ S. “ z eli c hi ” , y  S. pil e at a/ S.  

“ a n d ori n h a ”  ( v er Sist e m áti c a  y  t a x o n o mí a).

Si  e n b as e  a s u si milit u d g e n éti c a  t o d as l as f or m as d el  Gr u p o  r ufi c ollis s o n 

c o nsi d er a d as m ori os  d e u n a ú ni c a es p e ci e ultr a p oli m órfi c a ( v er B arr er as  

r e pr o d u cti v as e ntr e  f or m as), u n  p atr ó n  a ni d a d o d e  m orf os  d e b e  s er r e c o n o ci d o, c o n  

al g u n os m orf os  c o m p arti e n d o h á bit at y v o c es p er o difiri e n d o e n pl u m aj es ( S. 

h y p o x a nt h a/ S. “ ur u g u a y a ” , S.  r ufi c ollis/ S. “ c ar a g u at a ” , S.  p al ustris/ S. “ z eli c hi ” ), y  

otr os  m orf os  difiri e n d o  e n  pl u m aj es,  h á bit at  y  v o c es  ( S. h y p o c hr o m a/ S.  ci n n a m o m e a).  

Alt er n ati v a m e nt e,  si c a d a  p ar  d e  f or m as c o m p arti e n d o  h á bit at  y  v o c es  es  tr at a d o c o m o  

u n a  mis m a  es p e ci e, el p atr ó n  it er ati v o d e b e  r e c o n o c ers e c o m o o c urri e n d o  d e ntr o  d e  

u n a  mis m a  es p e ci e  y  e ntr e  es p e ci es  disti nt as  ( v er P atr ó n  it er ati v o y  pr o c es o  it er ati v o).



L a e xist e n ci a d e m orf os  e n l os m a c h os  d e l os C a p u c hi n os,  ll e v a 

i n d ef e cti bl e m e nt e a l a pr e g u nt a  s o br e l a e xist e n ci a d e  m orf os  e n l as h e m br as.  L as  

h e m br as d e l as disti nt as f or m as s o n crí pti c as a n u estr a visi ó n, p er o est o n o  

n e c es ari a m e nt e  es así p ar a  l os m a c h os  d e  l os C a p u c hi n os.  Y  y a  q u e  h ast a  a h or a  n o  

e xist e n m a n er as  d e  d et er mi n ar  o bj eti v a m e nt e  a l as h e m br as,  l as pr e g u nt as  s o br e el  

di m orfis m o  y  l a v ari a ci ó n  e n pl u m aj es  d e  l as h e m br as  d e  t o d as l as f or m as a g u ar d a  

r es p u est a.

H í b ri d o s  &  v a ri a bili d a d  - N o  e xist e ni n g ú n  c as o d e  hi bri d a ci ó n  n at ur al  o  e n  

c a uti v eri o  d e  C a p u c hi n os  c o n  s ufi ci e nt es d et all es  q u e  p er mit a n  d es c u brir  al g ú n  p atr ó n  

d e  h er e n ci a  d e  c ar a ct er es d e  pl u m aj es. E n  el ú ni c o  c as o m e di a n a m e nt e  d et all a d o,  

S a b el  ( 1 9 9 0) r e p ort a q u e  l os m a c h os,  pr o d u ct o  d e  l a cr u z a  e n  c a uti v eri o  d e  u n  m a c h o  

d e  S.  p al ustris  c o n  u n a  h e m br a  pr es u mi bl e m e nt e  d e  S.  r ufi c ollis o  S.  h y p o x a nt h a,  n o  

d es arr oll ar o n el c ol or d e g ar g a nt a  tí pi c o d e ni n g u n a  d e l as f or m as, si n o a p e n as  

al g u n as pl u m as  cl ar as e n l a. g ar g a nt a  s u giri e n d o al g ú n ti p o d e  i nfl u e n ci a d e  a m b as  

f or m as e n el d es arr oll o  d el  pl u m aj e.  A u n q u e  p ar e z c a  r a z o n a bl e q u e  l as f or m as r ar as 

d e  es p al d a  c ol or e a d a s o n el pr o d u ct o  d e  hi bri d a ci ó n  e ntr e  al g u n a f or m a c o n  es p al d a  

c ol or e a d a y  otr a  c o n es p al d a gris  ( v er Sist e m áti c a  y  t a x o n o mí a }, a l a l u z d e  est os  

es c as os d at os, es difí cil i nt er pr et ar l os pl u m aj es d e c u al q ui er C a p u c hi n o  c o m o  

e vi d e n ci a  dir e ct a  d e  hi bri d a ci ó n.

Es  p osi bl e  s u g erir alt er n ati v as m ás  pl a usi bl es  q u e  l a hi bri d a ci ó n  p ar a  d os  d e  

l os pr es u mi bl es  hí bri d os  d e  L.  S h ort  ( Fi g ur a M 4).  El  s u p u est o hí bri d o  S.  r ufi c ollis x  S.  

h y p o x a nt h a  ( Fi g ur a M 4),  p u e d e  i nt er pr et ars e d e  i g u al m a n er a  c o m o u n  m a c h o  c o n  

g ar g a nt a  gr a n d e  d e  c ol or  c h o c ol at e,  t e ni e n d o e n  c u e nt a  a)  q u e  el  ti p o d e  S.  r ufi c ollis y  

al g u n os i n di vi d u os c o nsi d er a d os  j ó v e n es d e  est a  mis m a  f or m a, pr es e nt a n  l a g ar g a nt a  

d e  c ol or es  m arr ó n-r oji z os  e n v e z  d e  n e gr os  ( H ell m a yr 1 9 0 4,  1 9 3 8,  o bs.  p ers.),  y  b)  l a 

gr a n v ari a ci ó n e n t a m a ñ o d e b a b er o e xist e nt e e n S. r ufi c ollis ( Fi g ur a MI).  El  

es p é ci m e n  atri b ui d o  a  S.  r ufi c ollis x  S.  h y p o c hr o m a  ( Fi g ur a M 4)  p ar e c e  tr at ars e d e  u n  

m a c h o  d e S. h y p o c hr o m a c ol or c ast a ñ o- c h o c ol at e s ali e n d o d e pl u m aj e e cli ps e.  

Fi n al m e nt e,  el t er c er pr es u mi bl e  hí bri d o  ( Fi g ur a M 5),  s e tr at a i n d u d a bl e m e nt e d e  u n  

j o v e n o  m a c h o  s ali e n d o d e  e cli ps e d e  l a f or m a S. “ ur u g u a y a  ” ( v er A d q uisi ci ó n  d e  

pl u m aj e,  y  c o m p ar ar  el pr es u mi bl e  hí bri d o  e n  Fi g ur a  M 5  c o n  el m a c h o  j o v e n/ e cli ps e 

d e  S.  ci n n a m o m e a  e n Fi g ur a  1 2,  y  l os a d ult os  d e  S. “ ur u g u a y a ”  y  S.  ci n n a m o m e a  e n  

Fi g ur a  1 4- 2).  S h ort  c o nsi d er ó a est e es p é ci m e n c o m o u n a  cr u z a  S, h y p o x a nt h a  x  S.  



bouvreuil (sin precisar si se refería a la subespecie 5. b. bouvreuil o a S. b. pileata, de 

acuerdo a la taxonomía del momento), sin embargo, es preciso notar que solamente 

tendría sentido considerar al espécimen como un híbrido entre 5. hypoxantha x S. 

bouvreuil (con espalda y vientre coloreados) y no como un híbrido de S. hypoxantha x 

S. pileata (con espalda gris y vientre blanco) (ver Figura M5). La hipótesis de 

hibridación se debilita aún más cuando se comprueba que, en el área donde fue 

colectado este individuo, no se reproduce S. bouvreuil (pero ver Distribución y 

migración para un poco plausible registro de esta forma en el área).

Los casos atribuidos a hibridación de S. castaneiventris también pueden ser 

discutidos. Short (1969) consideró que un espécimen era un híbrido de S. hypochroma 

x S. castaneiventris (Figura M6),. sin embargo a) no se conoce la procedencia 

geográfica precisa de este espécimen, b) no se conoce ningún área donde ambas 

formas superpongan su distribución de cría, y c) 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 híbrido de S. minuta x S. castaneiventris 

(cuyas distribuciones al menos se superponen, aunque utilicen generalmente 

ambientes distintos), o un individuo anormal de 5. castaneiventris con gris reducido 

en los flancos y una pequeña rabadilla coloreada. Individuos con los flancos grises 

reducidos también ocurren en S. melanogaster (obs. pers.). Asimismo, Restall et al. 

(2006), consideran que 5. hypochroma rothi podría tratarse de un individuo aberrante 

o un individuo viejo de coloración particularmente intensa de S. minuta, y no un 

híbrido de S. minuta x S. castaneiventris, y yo acuerdo plenamente con esta idea. La 

enorme subjetividad en las interpretaciones de los patrones de coloración 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 Híbridos naturales).

Finalmente, el posible híbrido S. pileata x S. lineóla de Sick (1963) se basa 

aparentemente en la emergencia de algo de color blanco en la corona. Esto podría ser 

una rara variación 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 atrás, con el centro de color castaño como el resto del cuerpo (C. 

Figuerero fotografía). Ya que no existen más detalles de plumaje o voces de otros



s u p u est os hí bri d os, n o es p osi bl e pr of u n di z ar e n i nt er pr et a ci o n es alt er n ati v as o  

c orr o b or ar  s u ori g e n  hí bri d o  e n  l a n at ur al e z a.

El  c as o d e l a sist e m áti c a y t a x o n o mí a d e l os P ar a- C a p u c hi n os  ( o Gr u p o  

t el as c o), s e as e m ej a  a  l a sit u a ci ó n d e  l os C a p u c hi n os.  El  r ar o y  l o c ali z a d o 5.  i ns ul at a 

( C h a p m a n 1 9 2 1, S al a m a n 1 9 9 5) f u e c o nsi d er a d o u n a s u b es p e ci e o m orf o  l o c al 

(isl e ñ o) d e  5.  t el as c o ( Stil es 2 0 0 4,  R e ms e n  et  al.  2 0 0 9)  b as a d o  e n  u n  d et all a d o  est u di o  

m orf ol ó gi c o.  L a  gr a n  v ari a bili d a d  d e  l os pl u m aj es  d e  S. i ns ul at a p o drí a  d eri v ar  d e  

hi bri d a ci ó n  c o n p o bl a ci o n es  n ó m a d es  d e  S. t el as c o ( Stil es 2 0 0 4),  y u n  est u di o d e  

A D N mit  n o e n c o ntr ó dif er e n ci as si g nifi c ati v as e ntr e a m b as f or m as ( d e l as C as as  

2 0 0 4).  D e  t o d as m a n er as,  f u e s u g eri d o q u e  S. i ns ul at a p o drí a  s er u n  hí bri d o  d e  S.  

t el as c o x  S.  mi n ut a  ( d e l as C as as  2 0 0 4).  L as  v o c ali z a ci o n es  d e  S.  i ns ul at a p o drí a n  s er 

disti nt as  d e  l as d e  S.  t el as c o d e  ti err a fir m e (J. C. d e  l as C as as  e n  R est all  et  al. 2 0 0 6),  

l o q u e p o drí a s er c o nsist e nt e c o n s u st at us d e es p e ci e pl e n a  o i n di c ar v ari a ci ó n  

g e o gr áfi c a  e n  l as v o c ali z a ci o n es  d e  p o bl a ci o n es  al o p átri c as  d e  S.  t el as c o.

Si c k  ( 1 9 7 9) m e n ci o n a  q u e  e n  S p or o p hil a  ( y Or yz o b or us),  l os m a c h os  hí bri d os  

a c ost u m br a n t e n er u n  c a nt o mi xt o,  r e u ni e n d o c ar a ct er es d e  l as es p e ci es cr u z a d as.  

P ost eri or m e nt e,  t a m bi é n s u gi er e q u e  l os hí bri d os  p u e d e n  c a nt ar  c a nt os  p ur os  d e  u n a  u  

otr a  f or m a p ar e nt al  ( Si c k 1 9 9 7),  p er o  si n d ar  d et all es.  Ni n g u n o  d e  l os c a nt os  d e  l os 

i n di vi d u os a n ali z a d os e n est e est u di o p u e d e  s er i nt er pr et a d o r a z o n a bl e m e nt e c o m o  

u n a  mi xt ur a  e ntr e d os  ti p os d e c a nt o, p or  l o q u e si l a visi ó n  d e Si c k  ( 1 9 7 9) es  

a pli c a bl e a l os C a p u c hi n os,  n o h a brí a c as os d e hí bri d os. Alt er n ati v a m e nt e,  l os 

hí bri d os  e n C a p u c hi n os  p o drí a n  n o  c u m plir c o n l a g e n er ali d a d  pr o p u est a  p or  Si c k  

( 1 9 7 9), a d q uiri e n d o dir e ct a m e nt e el c a nt o, p osi bl e m e nt e d e u n a d e l as f or m as 

p ar e nt al es,  y  m ás  pr o b a bl e m e nt e  d e  l a f or m a m a c h o  ( v er V o c aliz a ci o n es).

D os  f a ct or es p o drí a n c o ntri b uir f u n d a m e nt al m e nt e a l a hi bri d a ci ó n e n l os 

C a p u c hi n os:  l a d e gr a d a ci ó n  d e  h á bit ats  n ati v os  q u e  m e z cl arí a  a m bi e nt es  pr ef eri d os  d e  

l os C a p u c hi n os  o  g e n er arí a  n u e v os  h á bit ats  d o n d e  l as f or m as s e cr u z arí a n  ( A n d ers o n 

1 9 4 8,  Si c k  1 9 9 7)  y  l a a us e n ci a  d e  m a c h os,  q u e  dis mi n uirí a  el  u m br al  d e  e xi g e n ci as  d e  

l as h e m br as,  ll e v a n d o al a p ar e a mi e nt o  c o n  m a c h os  d e  u n a  f or m a q u e  n or m al m e nt e  n o  

h u bi er a  si d o el e gi d a  ( Gr a nt &  Gr a nt  1 9 9 7,  Si c k  1 9 9 7).

H i b ri d a ci ó n  y  e v ol u ci ó n  - L a  hi bri d a ci ó n p u e d e t e n er u n  r ol cr e ati v o e n l a 

e v ol u ci ó n al g e n er ar n u e v as v ari a nt es f e n otí pi c as q u e p u e d e n s e g uir s u pr o pi a  

tr a y e ct ori a e v ol uti v a o  c o m bi n ars e c o n v ari a nt es  pr e vi as  i n cr e m e nt a n d o a ú n m ás  l a 



variación (y las variantes) en una población (Anderson & Stebbins 1954, Lewontin & 

Birch 1966, Grant & Grant 1992), y puede cumplir un rol importante en la 

especiación (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 tamaños de los picos de las distintas especies (Grant 

1999). El tamaño y forma de los picos son altamente heredables, de manera que en las 

crías híbridas (interfértiles con otras especies), los picos son intermedios entre los de 

sus padres, con lo cual la cantidad de morfologías se incrementa como producto de la 

hibridación (Grant & Grant 2008). Aunque los datos de voces, hábitat 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 históricos de hibridación, ver Sistemática y taxonomía). El 

proceso de diversificación fenotípica de plumajes mediante hibridación, se vería 

acompañado de homogeneización genética, y podría explicar la gran variación en 

plumajes, la existencia de morfos y la escasez de identidad genética en las formas de 

Capuchinos (ver Patrón iterativo y proceso iterativo). Si esta idea es cierta, puede 

predecirse que a) deberían verse distintos patrones de variación geográfica en 

plumajes, dependiendo del número y naturaleza de las formas que hibridizarían en 

cada región geográfica, y b) poblaciones locales hibridizantes (simpátricas) de una 

forma deberían parecerse genéticamente más a las formas locales con las que 

hibridizan, que a miembros alopátricos 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 área estudiada hay que, a) conocer cuáles 

formas realmente coexisten durante la época reproductiva, b) saber cómo son las 

características morfológicas y genéticas de poblaciones puntuales de una misma 

forma en distintas áreas, c) no colectar individuos para evitar alterar la pérdida de 

individuos excepcionales (si la hibridación 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 ecológica 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 geográfica con 

vocalizaciones de Capuchinos (ver Areta 2008 para S. palustris, S. “zelichi” y S. 

cinnamomea), y demuestra la existencia de variación geográfica estructurada en 

regiolectos y de variación temporal en sus voces, arbitrariamente discretizada en 

cronolectos.

Los notables cambios en breves períodos de tiempo en la estructura de las 

notas reconocidas en distintos cronolectos y la variación geográfica 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 deberían ser consideradas en los Capuchinos: 1) aprendizaje a 

partir de los padres (transmisión vertical), y 2) aprendizaje de vecinos durante la 

primera (o subsecuente/s) reproducción (transmisión oblicua) (Baptista & Gaunt 

1994, Grant 1999, Kroodsma 2004, Liu & Kroodsma 2006). Si los Capuchinos 

aprenden sus vocalizaciones por transmisión 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 transmisión 

oblicua, las conclusiones de este trabajo pierden algo de robustez, ya que una forma 

con un plumaje podría 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 hocfl) mediante la cual las formas (y sus 

respectivos morfos) aprenden preferentemente las vocalizaciones que les son propias. 

Aunque se desconoce si los Capuchinos poseen algún patrón de selectividad innata 

(genético), que evitaría que los jóvenes aprendan cantos heteroespecíficos, la falta de 

diferenciación genética entre formas sugiere que este no sería un factor importante en 

limitar la transmisión de vocalizaciones entre formas (ver Hultsch & Todt 2004). Aún 

si los individuos de Capuchinos no aprenden el canto de su mismo padre, el 

improntado en la morfología de su padre y la existencia de un hábitat típico, pueden 

actuar como canalizadores del aprendizaje de las voces, promoviendo el aprendizaje 

de la forma correspondiente (ver Modelo de diferenciación/especiación).

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. plúmbea imitan (i.e., diferentes 

individuos en cada generación incorporan rutinariamente elementos de los cantos de 

otras aves), no encontré ningún caso de imitación entre las formas de Capuchino 



analizadas. Sin embargo, encontré casos de un fenómeno al que denomino 

asimilación acústica ambiental·, “proceso en el cual, en algún punto del proceso de 

aprendizaje, algún sonido ambiental se incorpora al repertorio típico de un pájaro, sin 

necesidad de mantener contacto acústico con el modelo inicial” (i.e., imitación 

primaria seguida de transmisión dentro de una población, ver Saunders 1923, Thielcke 

1969, Baylis 1982, Kelley et al. 2008). Las notas d y e de S. ruficollis (Figura SI9) se 

asemejan al canto más frecuente del Crespín (Tapera naevia, común en las zonas de 

S. ruficollis), la 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 única 

cachirla en esta área con S. hypoxantha [Di Giácomo 2005]), y el canto de S. 

hypoxantha del regiolecto Entre Ríos (Figura S8) incluye una serie de notas (notas b, 

c,y d) que se parecen al dialecto local del canto del Chingólo (Zonotrichia capensis, 

una especie común en la zona) (Areta et al. en prensa, Areta & Repenning en prep.). 

El proceso de asimilación acústica ambiental, difiere fundamentalmente de la 

imitación regular (luego del proceso de imitación primaria) en su ontogenia (modelo 

heteroespecífico vs. coespecífico), alcance (toda la población vs. adquisición 

individual), y frecuencia (sonido típico vs. sonido atípico, 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 Ríos donde existen notas con características de diseño similares en 

otros regiolectos, y la nota corta de A. lutescens en el regiolecto de Formosa, ocurre 

en una posición donde notas estructuralmente similares aparecen en otros regiolectos 

(Figuras S6-S8).

Las grabaciones de Capuchinos jóvenes 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 

año de vida, y c) que de alguna manera los jóvenes aprenden preferentemente el canto 

correspondiente a su forma (explicando la baja tasa de incidencia de individuos 

“malimprontados”). Las preguntas esenciales de dónde, de quién, y cuándo aprenden 

sus cantos (Kroodsma 2004), aún no han sido respondidas; pero los datos disponibles 

sugieren que los Capuchinos aprenden su canto cerca del área de cría, posiblemente 

de su padre o de otros machos en su ambiente preferido, y dentro del período que 

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



caso de poblaciones residentes). Los cantos de los Capuchinos parecen no variar de 

año a año en un mismo individuo, lo que indicaría que tienen aprendizaje cerrado 

(Baptista 1996, Hultsch & Todt 2004, pero ver Bandos mixtos, ecología y evolución). 

Estas respuestas preliminares sustentan la lógica hipotético-deductiva desarrollada a 

lo largo de este trabajo, y apoyan la utilización de las vocalizaciones para evaluar el 

status sistemático de las formas de Capuchinos.

No existen estudios detallados de cambios temporales en las vocalizaciones de 

ningún 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 permutación 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 pequeños 

grupos de individuos en una misma región. En los Capuchinos, en cambio, existe una 

notable uniformidad interindividual en los tipos de notas presentes en grandes 

regiones geográficas. 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 topológicas entre 

las notas. La evolución de las vocalizaciones parece haber ocurrido a partir de una 

base estructural compartida de introducción, cantos y llamados en los Capuchinos. 

Según esta idea, el contenido estaría constreñido a cambiar, dentro de los límites 

impuestos por esta estructura abstracta que condiciona que variaciones (tipos de nota) 

son posibles dentro de cada posición (estructura de nota) en el sistema predefinido 

(estructura general o bauplari) de las vocalizaciones de los Capuchinos. Así como 

hemos propuesto la existencia de un Capuchino arquetípico a partir del cual pueden 

derivarse todos los plumajes conocidos, es posible proponer la existencia de un 

patrón de canto primordial abstracto, dentro del cual las distintas formas desarrollan 

su contenido propio a partir de estímulos externos, limitados por las restricciones 

internas de esta estructura predefinida. Si esta estructura abstracta existe, sería 

posible acercarse a ella mediante experimentación: individuos sin tutores de formas 

distintas vocalizarían notas que se acerquen a la estructura esencial del canto de los 

Capuchinos, y estas no deberían diferir más entre formas que entre individuos de la 

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



S e g r e g a ci ó n  e c ol ó gi c a  - L as  p o bl a ci o n es  l o c al es d e  C a p u c hi n os  i n cl ui d as e n  

est e  est u di o  m u estr a n  e n  s u m a y orí a  pr ef er e n ci a  p or  u n  a m bi e nt e  d a d o  p ar a  est a bl e c er  

s us t errit ori os d e  crí a. Est o  es  c o m p ati bl e  c o n el st at us es p e cífi c o  q u e  s e h a  asi g n a d o  

tr a di ci o n al m e nt e a l a m a y orí a  d e  l as f or m as d es cri pt as  ( v er T a bl a  7  y  Sist e m áti c a  y  

t a x o n o mí a). L as  p o bl a ci o n es  al o p átri c as  d e  l as f or m as m ás  a m pli a m e nt e  distri b ui d as  

pr es e nt ar o n  v ari a ci ó n  g e o gr áfi c a  e n  s us h á bit ats  pr ef eri d os,  difi c ult a n d o  l a asi g n a ci ó n  

d e  u n  h á bit at  pr ef eri d o  p ar a  c a d a  f or m a a l o l ar g o d e  t o d a s u g e o n e mi a.  E n  ár e as  d e  

si m p atrí a, l as f or m as ( c o n s us m orf os)  m ostr ar o n  m ar c a d as  pr ef er e n ci as  p or  h á bit ats  

disti nt os,  v ali d a n d o  l a i m p ort a n ci a d e  l os h á bit ats  c o m o  el e m e nt os  d el  S M R S  e n  ár e as  

d e  p ot e n ci al  c o nt a ct o  r e pr o d u cti v o ( v er Fi g ur a  H 2  y  Us o  d e  h á bit at).  Est os  r es ult a d os 

j ustifi c a n l as pr e di c ci o n es d eri v a d as utili z a n d o el m ét o d o  hi p ot éti c o- d e d u cti v o,  y  

a p o y a n l a utili z a ci ó n  d e  d at os  d e  h á bit at  p ar a  e v al u ar el st at us sist e m áti c o d e  l as 

f or m as d e  C a p u c hi n os.

Si c k  ( 1 9 6 7: 3 0 9) pr o p us o q u e “ l a s e gr e g a ci ó n d e h á bit at  - q u e i m pi d e el  

e n c u e ntr o d e p ar ej as p ot e n ci al es - r e pr es e nt a, e n el c as o d e l os S p or o p hil a, el  

m e c a nis m o  d e aisl a mi e nt o m ás  i m p ort a nt e” , y d e h e c h o, l a m a g nit u d  d e l a 

di v er g e n ci a  e c ol ó gi c a p u e d e  t e n er u n  r ol i m p ort a nt e e n el aisl a mi e nt o r e pr o d u cti v o 

i n d e p e n di e nt e m e nt e d el  ti e m p o tr a ns c urri d o d es d e  l a di v er g e n ci a  d e  d os  f or m as ( F u n k 

et  al. 2 0 0 6,  N osil  et  al. 2 0 0 9).  A u n q u e  l as f or m as m ostr ar o n  pr ef er e n ci a  p or  h á bit ats  

disti nt os,  l a s e gr e g a ci ó n es p a ci al e ntr e est os h á bit ats  n o  si e m pr e es m ar c a d a,  y  l os 

h á bit ats  p u e d e n  e n c o ntr ars e  u n o  a  c o nti n u a ci ó n  d el  otr o  o  i nt er di git a d os e n  u n a  m atri z  

c o m pl ej a  d e  r el a ci o n es es p a ci al es. P or  es o, l a pr ef er e n ci a  d e  u n  h á bit at  p ar a  cri ar  n o  

p u e d e  s er c o nsi d er a d o u n e v al u a d or dir e ct o  d el gr a d o  d e  aisl a mi e nt o e c ol ó gi c o y  

es p a ci al  d e  l as f or m as, y  s u si g nifi c a d o bi ol ó gi c o  r e q ui er e d e  a n álisis  m ás  d et all a d os.  

El  p ot e n ci al  d e  aisl a mi e nt o  a  l a h or a  d e  l a r e pr o d u c ci ó n e ntr e dif er e nt es  f or m as d e  

C a p u c hi n os  p ar e c e  d e p e n d er  t a nt o d e  l a distri b u ci ó n  r el ati v a d e  l os h á bit ats  e ntr e  si 

c o m o d e  l a pr ef er e n ci a  p or  u n o  u  otr o  ti p o d e  h á bit at  p or  p art e  d e  l as dif er e nt es  

f or m as. Si n  e m b ar g o,  e n  l o c ali d a d es d o n d e  s e e n c u e ntr e  s ol a m e nt e u n o  d e  l os h á bit ats  

pr ef eri d os  p or  al g u n a  d e  l as f or m as d e  C a p u c hi n o,  l a a us e n ci a  d e  l as otr as  f or m as es  

alt a m e nt e es p er a bl e, t a nt o c o m o l o es l a pr es e n ci a  d e l a f or m a q u e  pr efi er e  es e  

a m bi e nt e.

L a  m orf ol o gí a  d e  l os pi c os  ti e n e i n ci d e n ci a dir e ct a  e n l a di et a  d e l as a v es  

gr a ní v or as  ( Zis wil er 1 9 6 5, Gr a nt  &  Gr a nt  2 0 0 8). El  aisl a mi e nt o e c ol ó gi c o d e l as 

f or m as d e  C a p u c hi n os  e n a m bi e nt es d e  crí a  pr o pi os  d e ntr o  d e  ár e as d e  si m p atrí a n o  



est á vi n c ul a d o  a di v er g e n ci as  m orf ol ó gi c as  n ot a bl es.  El  r e m ar c a bl e p ar e ci d o  e n l os 

t a m a ñ os y  pr o p or ci o n es  d e l os C a p u c hi n os  d el  Gr u p o  r ufi c ollis, el h e c h o  d e  q u e  

mi gr e n  e i n v e m e n e n b a n d os mi xt os,  y d e q u e c o nf or m e n b a n d a d as mi xt as  d e  

ali m e nt a ci ó n d ur a nt e l a é p o c a r e pr o d u cti v a, pr o v e e m ás  e vi d e n ci a d el p ar e ci d o  

e c ol ó gi c o d e  t o d as est as f or m as. L as  c a us as pr ó xi m as a pt ati v as d e l a s e p ar a ci ó n 

r e pr o d u cti v a e n  disti nt os  a m bi e nt es,  si es  q u e  e xist e n,  s o n d es c o n o ci d as.

Est e  est u di o f u e r e ali z a d o a u n a gr a n es c al a g e o gr áfi c a, q u e p er miti er a  

c o m pr e n d er l os p atr o n es m a cr o g e o gr áfi c os  d e v ari a ci ó n p ar a p o d er i nt er pr et ar 

v ari a ci o n es  l o c al es. C o n  est e m ar c o  g e n er al  d e  r ef er e n ci a, el c a mi n o q u e d a  a bi ert o  

p ar a  e m pr e n d er  est u di os l o c al es mi n u ci os os  q u e  si n l u g ar a d u d as  pr o v e er á n  d e  l os 

d et all es  n e c es ari os  p ar a  c o m pr e n d er  m ej or  l a s e gr e g a ci ó n es p a ci al  y  e c ol ó gi c a  d e  l as 

dif er e nt es  f or m as e n  disti nt as  l o c ali d a d es.

D i st ri b u ci ó n  g e o g r áfi c a  y  mi g r a ci ó n  - L a  es p e ci ali z ar o n  e n c o m er s e mill as 

d el  t all o e n pi e,  vi n c ul a  l a distri b u ci ó n  es p a ci al y  t e m p or al d e  l os C a p u c hi n os  a  d os  

es c al as: l as distri b u ci o n es  g e o gr áfi c as  d e  crí a  est á n  c o n di ci o n a d as  p or  l as pr ef er e n ci as  

d e h á bit at d e c a d a f or m a, y l a pr es e n ci a  e n u n m o m e nt o  d a d o e n s u a m bi e nt e  

pr ef eri d o  s e vi n c ul a  a l a dis p o ni bili d a d  d e  r e c urs os ali m e nti ci os es p e cífi c os e n est e  

a m bi e nt e  y  e n  s u p erif eri a.

El  p oli m orfis m o  mi gr at ori o  o bs er v a d o  e n  v ari as  f or m as d e  C a p u c hi n os  ( T a bl a 

6),  o b e d e c erí a  a  l a est a ci o n ali d a d  d e  s us ár e as  d e  crí a: e n  ár e as  c o n  dis p o ni bili d a d  d e  

ali m e nt o  a  l o l ar g o d el  a ñ o  l as f or m as y/ o  p o bl a ci o n es  s o n r esi d e nt es, mi e ntr as  q u e  l a 

dist a n ci a  d e  l os d es pl a z a mi e nt os  d e  l as otr as  p o bl a ci o n es  est arí a n  c o n di ci o n a d as  p or  

el  ali m e nt o  dis p o ni bl e  e n  el  e nt or n o  g e o gr áfi c o  i n m e di at o ( Sil v a 1 9 9 9).  E n  l as f or m as 

d e  l os C a m p os  d e  Ci m a  d a  S err a  c o m o  S.  m el a n o g ast er  y  S.  h y p o x a nt h a  (r e gi ol e ct o 

S E  Br asil),  es p osi bl e  q u e  a d e m ás i nfl u y a n l as e xtr e m a d a m e nt e b aj as  t e m p er at ur as 

ot o ñ o-i n v er n al es  (¡ al g u n as ár e as  d e  crí a  q u e d a n  c u bi ert as  c o n  ni e v e!).

L a  atri b u ci ó n  d e  st at us mi gr at ori os  a l as disti nt as  p o bl a ci o n es  d e  C a p u c hi n os  

n o es u n a t ar e a f á cil. P or  ej e m pl o, D a vis  ( 1 9 9 3) r e p ort a a S. h y p o x a nt h a, S.  

h y p o c hr o m a,  y  S.  r ufi c ollis e n  b a n d os  mi gr a nt es  d e  p as o  s o br e t o d o e n  S e pti e m br e  y  

M ar z o- A bril  e n C o n c e p ci ó n  ( B oli vi a); a d e m ás, r e p ort a e n c u e ntr os d e  u n  gr u p o  d e  

ci n c o  m a c h os  y  d os  h e m br as/j ó v e n es  d e  S.  ni gr or uf a  f orr aj e a n d o e n  N o vi e m br e,  y  d e  

u n  m a c h o  e n A bril.  Mi e ntr as  c o nsi d er a  a l os tr es pri m er os  c o m o mi gr a nt es  d e  l ar g a 

dist a n ci a,  n o atri b u y e c at e g orí a d e d es pl a z a mi e nt o al g u n a a S. ni gr or uf a. J os e p h 



(1996) interpreta que estos datos de Davis (1993) son consistentes con migración de 

larga distancia templado-tropical, migración intrarregional, nomadismo local o con 

varias de estas categorías aplicadas a los mismos individuos o poblaciones a lo largo 

de varios años en las cuatro formas (ver Tabla 6 para una síntesis). 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 diversificación de los Capuchinos.

Aunque Lima (2008) sugiere que la residencia invernal de los Capuchinos 

podría ser subvalorada por no defender sus territorios de cría y estar en silencio, los 

resultados aquí presentados demuestran lo contrario: los grandes bandos 

monoespecíficos 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 próximo paso 

esencial a descubrir en los Capuchinos es la relación existente entre las áreas de cría y 

las áreas de invernada de los regiolectos aquí presentados y de otros regiolectos que 

pudieran existir además 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 e invernantes a 

alguna población de origen.

Es un error lógico el considerar que el centro de la geonemia de cualquier 

forma migratoria de Capuchino es equivalente al centro de su distribución geográfica 

real en un instante de tiempo dado: la geonemia de una forma migratoria incluye las 

áreas de reproducción, de migración y de invernada (ver Figuras DI-DI6). La 

migración implica un cambio en la posición del centro de masa de una geonemia 

(Newton 2004). Por lo tanto, la búsqueda 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 distribución de 

las forma en una sección real de tiempo en formas migratorias. Más aún, las 

poblaciones de distintos regiolectos invernarían en distintas áreas, haciendo más 

artificial aún el uso de la geonemia para estos estudios. El comportamiento gregario 

de los Capuchinos, junto a sus patrones estacionales de distribución y de uso de 

hábitat, demuestran que es infructuoso, y lógicamente errado, buscar patrones 

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



El  aisl a mi e nt o g e o gr áfi c o, i n d e p e n di e nt e m e nt e d e  s u ori g e n,  es u n o  d e  l os 

pri n ci p al es  f a ct or es q u e  p er mit e n  l a dif er e n ci a ci ó n  e v ol uti v a ( M a yr 1 9 6 3,  C o y n e  &  

Orr  2 0 0 4, N e wt o n  2 0 0 4, Pri c e 2 0 0 8). L os C a p u c hi n os s o n or g a nis m os  

e xtr e m a d a m e nt e v á gil es  ( c o n u n  alt o p o d er  dis p ersi v o  y  d e  m o vili d a d),  p or  l o q u e  

p ar a  q u e  u n a  b arr er a  g e o gr áfi c a  c u m pl a  el r ol d e  aisl a mi e nt o d e  disti nt as  p o bl a ci o n es  

p er s e, d e b erí a s er u n a b arr er a m u y  f u ert e y d e gr a n es c al a. L os  d at os d e  

v o c aliz a ci o n es  a q uí  pr es e nt a d os,  m u estr a n  q u e  e xist e  a)  dif er e n ci a ci ó n  al o p átri c a  e n  

v o c aliz a ci o n es y us o d e h á bit at, d e ntr o d e  f or m as, si n n e c esi d a d  d e b arr er as  

g e o gr áfi c as,  y b) dif er e n ci a ci ó n  si nt ó pi c a/si m p átri c a e n m orf ol o gí a  ( pl u m aj es d e  

m orf os)  si n c a m bi os  e n v o c aliz a ci o n es  ni  us o  d e  h á bit at.  E n  t ér mi n os e v ol uti v os, l a 

c a p a ci d a d d e c ol o ni z ar n u e v as ár e as p or l os C a p u c hi n os  es m u y  gr a n d e, y l as 

dif er e n ci as e n v o c es, h á bit at y m orf ol o gí a  d e l os C a p u c hi n os  p u e d e n h a b er  

e v ol u ci o n a d o d e  m a n er a  c o nj u nt a c o n l os p atr o n es  mi gr at ori os  d e  c a d a  f or m a. L a  

e xist e n ci a  d e  t e n a ci d a d a  u n  siti o o  a  u n a  p e q u e ñ a  p or ci ó n  g e o gr áfi c a  p u e d e  pr o m o v er  

el aisl a mi e nt o  r e pr o d u cti v o d e  p o bl a ci o n es  l o c al es d e  C a p u c hi n os  ( v er Wi n k er  2 0 0 0,  

Pri c e  2 0 0 8).  P or  otr o  l a d o, l a a us e n ci a  d e  t e n a ci d a d a  u n  siti o o  fr a g m e nt o g e o gr áfi c o  

pr o m o v erí a el i nt er c a m bi o g e n éti c o y c ult ur al e ntr e i n di vi d u os dis mi n u y e n d o,  

g e n er al m e nt e,  el p ot e n ci al  d e  di v ersifi c a ci ó n;  s al v o e n a q u ell as o c asi o n es  e n q u e  el  

i n gr es o d e  n u e v os  g e n es  o  p a ut as  c ult ur al es  pr o m u e v a  l a di v ersifi c a ci ó n  ( v er Hí bri d os  

y  v ari a bili d a d, Hi bri d a ci ó n  y  e v ol u ci ó n,  P atr ó n  y  pr o c es o).  Si  l os C a p u c hi n os  f u er a n 

d e ci di d a m e nt e est e n oi c os y s e d e nt ari os, l a c ol o ni z a ci ó n d e n u e v os h á bit ats, y l a 

c o ns e c u e nt e di v ersifi c a ci ó n o c urrirí a n r ar a v e z; si f u er a n m e n os  m ó vil es,  l as 

p o bl a ci o n es l o c al es s e dif er e n ci arí a n m ás  f á cil m e nt e, p er o s erí a m ás  difí cil q u e  

ll e g ar a n a f u n d ars e n u e v as  p o bl a ci o n es  d e crí a. L a  e xist e n ci a d e pr ef er e n ci as  d e  

h á bit at  c o n  u n  ci ert o  gr a d o  d e  pl asti ci d a d,  y  mi gr a ci ó n  c o n fil o p atrí a, p ar e c e n  s er l as 

pri n ci p al es c ar a ct erísti c as q u e c o n di ci o n a n/ pr o m u e v e n l a dif er e n ci a ci ó n e n l os 

C a p u c hi n os  m e di a nt e  s us ef e ct os e n l as distri b u ci o n es  g e o gr áfi c as  ( v er M o d el o  d e  

di v ersifi c a ci ó n/ es p e ci a ci ó n).

B a n d a d a s  mi xt a s , e c ol o gí a  y  e v ol u ci ó n  - L os  b a n d os mi xt os  mi gr at ori os,  

i n v er n al es y  d e  ali m e nt a ci ó n  p o drí a n  c o nstit uir  u n a  cl a v e i m p ort a nt e p ar a  e x pli c ar  l a 

hist ori a  e v ol uti v a  d e  l os C a p u c hi n os:  est os  b a n d os  pr o v e e n  d e  a m pli as  o p ort u ni d a d es  

p ar a  c o nf or m ar  p ar ej as  c o n di v ers as  f or m as, e n m u y  v ari a d os  est a di os  d e  a d q uisi ci ó n  

d e pl u m aj e y c a nt o, y c o n disti nt as e x p eri e n ci as r e pr o d u cti v as pr e vi as



(experimentados vs. novatos). Los errores en la conformación de parejas, podrían 

llevar a la mezcla ocasional del pool génico de varias formas, con todas las 

consecuencias que esto implicaría.
Además, los bandos mixtos invernales y migratorios podrían influir, en 

individuos aún susceptibles de modificar su canto, en el resultado final de sus 

vocalizaciones. Los bandos invernales entonan cacofonías grupales de manera 

continua durante varias horas seguidas, y el efecto que estos cantos puedan tener en el 

resultado final del aprendizaje vocal de jóvenes, o en inducir incluso algún 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 nítidas de la época reproductiva, como si el ciclo de los plumajes tuviera 

un paralelo en el ciclo vocal a lo largo del año. Las consecuencias que esta aparente 

re-adquisición de canto normal puedan tener a largo plazo se desconocen, pero es 

posible especular que, de año en año, la degradación-recuperación del canto, actúe 

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 modificación de cantos 

presumiblemente cristalizados en los Capuchinos.

La migración en bandos mixtos podría aún arrastrar a algunos individuos de 

una forma hacia nuevas áreas previamente no colonizadas, o podría llevar algún 

individuo a zonas dónde no hay individuos de su misma forma, facilitando así la 

hibridación con otras formas. La dinámica de las bandadas mixtas invernales y 

migratorias de Sporophila es uno de los fenómenos ecológicos más interesantes para 

estudiar en el grupo.

La formación de bandadas mixtas (y la similitud de las hembras) han tenido 

repercusiones taxonómicas: Azara (1802) basó el núcleo de su descripción del “Pico 

Grueso Variable” (NUM. CXXVI) en el Capuchino que hoy nombramos S. pileata, y 

se confundió (¡o realmente fue premonitorio!) cuando incluyó a S. ruficollis, S. 

palustris, S. cinnamomea y probablemente varios machos jóvenes dentro de su 

especie hipervariable: colectó estas aves que diferían en las plumas del cuerpo, pero 

no en el patrón de alas y colas, en los mismos bandos mixtos, y erróneamente los 

atribuyó a la misma especie. Vieillot (1817), erigió el nombre Coccothraustes mutans 

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



Finalmente, la coexistencia durante el invierno de muchas formas de 

Capuchinos puede ser una explicación a la homogeneidad morfológica de sus picos: la 

limitante a su diversificación morfológica podría tener que ver con los recursos 

esenciales para su supervivencia que las formas deben compartir durante esta parte de 
su ciclo de vida.



P A T R Ó N  &  P R O C E S O  E N  L A  DI F E R E N CI A CI Ó N  D E  L O S  

C A P U C HI N O S

P A T R Ó N  I T E R A TI V O &  P R O C E S O  I T E R A TI V O

P at r ó n  it e r at i v o  - L a  di v ersi d a d  d e  f or m as d e  C a p u c hi n os  pr es e nt a d as  e n est e  

est u di o p u e d e  a c o m o d ars e si g ui e n d o u n  es q u e m a b ási c o it er ati v o. E n  est e p atr ó n  

it er ati v o, a c a d a f or m a c o n es p al d a gris, l e c orr es p o n d e u n a  f or m a c o n es p al d a  

c ol or e a d a ( Fi g ur a 1 4). A pli c a n d o  u n al g orit m o a bstr a ct o d e  tr a nsf or m a ci ó n d e  l os 

m ó d ul os  d e  pl u m aj e  e n l os C a p u c hi n os  ( Fi g ur a 1 3),  es p osi bl e  pr e d e cir  l a e xist e n ci a  

d e  t o d as l as f or m as d e  es p al d a  c ol or e a d a,  s ol a m e nt e c o n o ci e n d o  l as f or m as d e  es p al d a  

gris: “ c u a n d o  l a n u c a  t e n g a el  mis m o  c ol or  q u e  l a g ar g a nt a,  l a es p al d a  y  r a b a dill a 

t e n dr á n el mis m o  c ol or q u e el vi e ntr e " Est o  e q ui v al e a l a i m a g e n vis u al d e l a 

r efl e xi ó n d el  p atr ó n  d e  c ol or a ci ó n v e ntr al,  e n el d ors o.  I m a gi n e m os u n  es p ej o q u e  

r efl ej a el  vi e ntr e  y  l o pr o y e ct a  e n  el  d ors o,  y  así  s e g e n er a n,  a  p artir  d e  l as f or m as d e  

es p al d a  gris,  t o d as l as f or m as d e  es p al d a  c ol or e a d a  ( Fi g ur a 1 4).  D e n o mi n ar e m os  a  est e  

p atr ó n  d e  tr a nsf or m a ci ó n c o m o  p atr ó n  it er ati v o d e  r efl e xi ó n v e ntr o- d ors al.

P r o c e s o  it e r ati v o  - El  p atr ó n  it er ati v o e xist e e n sí mis m o  d es d e  el m o m e nt o  e n  

q u e  s e pr o p o n e  s u e xist e n ci a. Si n  e m b ar g o, m ás  all á d el  i nt er és d el  p atr ó n  e n sí, es  

i nt er es a nt e i n d a g ar e n l as c a us as d e  s u e xist e n ci a. Si  el p atr ó n  it er ati v o es el r efl ej o 

d el  d es arr oll o  e v ol uti v o  d e  l as f or m as d e  C a p u c hi n os,  e nt o n c es  es  p osi bl e  hi p ot eti z ar  

l a e xist e n ci a  d e  u n  pr o c es o  it er ati v o q u e  li g arí a l os bl o q u es  d ors al es  d e  pl u m aj e  a  l os 

bl o q u es  v e ntr al es  d ur a nt e  el d es arr oll o.  L a  hi p ót esis  d e  l a e xist e n ci a d e  u n  pr o c es o  

it er ati v o q u e  r es ult a e n  el  p atr ó n  it er ati v o d e  r efl e xi ó n v e ntr o- d ors al,  pr e di c e  q u e  l as 

f or m as d e  c a d a  p ar ej a  d e b e n  est ar  m ás  c er c a n a m e nt e  e m p ar e nt a d as  e ntr e  si  q u e  c o n  

otr as  f or m as d e  C a p u c hi n os.  L os  d at os  d e  us o  d e  h á bit at  y  v o c ali z a ci o n es  a p o y a n  l a 

e xist e n ci a d el pr o c es o it er ati v o: l os mi e m br os  d e l as p ar ej as d e f or m as 5.  

h y p o x a nt h a/ S. “ ur u g u a y a ",  S.  r ufi c ollis/ S. “ c ar a g u at a ",  S.  p al ustris/ S.  “ z eli c hi ", y  S.  

m el a n o g ast er! S.  “ x u m a n x u " est arí a n m ás  c er c a n a m e nt e e m p ar e nt a d as e ntr e sí q u e  

c o n otr as  f or m as, y a  q u e  s o n c o nsi d er a d as m orf os  d e  es p al d a  gris/ es p al d a  c ol or e a d a  

r es p e cti v a m e nt e. Est o  mis m o  o c urrirí a  c o n l as f or m as S.  pil e at a/ S. “ a n d ori n h a ",  p ar a  

l as c u al es  n o  h a y  i nf or m a ci ó n dis p o ni bl e.  P or  otr o  l a d o, l as f or m as S.  h y p o c hr o m a/ S.  



ci n n a m o m e a, y S. ni gr or uf a! S. b o u vr e uil, r e pit e n el p atr ó n it er ati v o, p er o c o m o  

es p e ci es pl e n as c o n di v er g e n ci as e n us o d e h á bit at y v o c ali z a ci o n es. Est o  n o  

n e c es ari a m e nt e  r ef ut a el pr o c es o  it er ati v o p ar a  est as  c u atr o  f or m as, si n o q u e  p u e d e  s er 

i nt er pr et a d o c o m o  e vi d e n ci a  d e  q u e  el  mis m o  pr o c es o  it er ati v o q u e  g e n er a  v ari a ci ó n  

i ntr a es p e cífi c a es el r es p o ns a bl e d e  g e n er ar  l a v ari a ci ó n q u e  e xist e e ntr e es p e ci es  

disti nt as.  Est a  hi p ót esis  d e  r e p eti ci ó n d el  pr o c es o  d e ntr o  y  e ntr e es p e ci es, p u e d e  s er 

p u est a  a  pr u e b a  c o n o ci e n d o l as r el a ci o n es fil o g e n éti c as d e  l as f or m as. E n  l as f or m as 

S.  c ast a n ei v e ntris  y  S.  mi n ut a,  n o  s e c o n o c e n  m orf os  e q ui v al e nt es  c o n  n u c a,  m ejill as  y  

es p al d a  c ol or e a d a.  A pli c a n d o  el  p atr ó n  d e  r efl e xi ó n v e ntr o- d ors al,  es  p osi bl e  pr e d e cir  

l a e xist e n ci a  d e  f or m as d e  d ors o  c ol or e a d o,  g e n er a n d o  l as p ar ej as  S.  c ast a n ei v e ntris! S.  

“ l a drillit o” , y  S.  mi n ut a! S.  “ ll a n er a” , c u y as  v o c es  y  h á bit ats  pr ef eri d os  d e b erí a n  s er 

i d é nti c os a l os mi e m br os  d e  es p al d a gris  d e  c a d a p ar ej a  ( Fi g ur a 1 4, v er  Ori g e n  y  

g e o gr afí a  d e  l a it er a ci ó n).

D e ntr o  d el Gr u p o  r ufi c ollis, r es ult a m ás  p arsi m o ni os o,  e n t ér mi n os d e l a 

c a nti d a d  d e  bl o q u es  q u e  d e b e n  c a m bi ar  e n el d es arr oll o,  hi p ot eti z ar  u n a  r el a ci ó n m ás  

estr e c h a e ntr e f or m as c o n u n  mis m o  p atr ó n  g e n er al  d e  pl u m aj e,  d o n d e  ú ni c a m e nt e  

o c urr e  u n  c a m bi o  e n  l a i nt e nsi d a d d e  c ol or.  Así,  l as f or m as d e ntr o  d e  c a d a  p ar ej a,  S  

h y p o x a nt h a/ S.  h y p o c hr o m a,  S. r ufi c ollis/ S. p al ustris,  S. “ c ar a g u at a ” / S. “ z eli c hi ” , S.  

“ ur u g a y a ” / S. ci n n a m o m e a,  r es ult arí a n p ari e nt es  m ás  c er c a n os.  Si n  e m b ar g o,  l os d at os  

d e  v o c ali z a ci o n es  y  us o  d e  h á bit at,  d e m u estr a n  q u e  n o  es  el  p atr ó n  g e n er al  d e  pl u m aj e  

el  q u e  d es cri b e  a d e c u a d a m e nt e  l as r el a ci o n es e ntr e  est os  p ar es  d e  f or m as, si n o el  c ol or  

d e  l a g ar g a nt a  ( v er Hi p ót esis  fil o g e n éti c d).

M o d ul a ri d a d  y  g e n ét i c a  d e  l a  it e r a ci ó n - L os  p atr o n es  d e  c ol or a ci ó n d e  l os 

C a p u c hi n os  est á n c o nstit ui d os  p or  p ar c h es  d e  c ol or a ci ó n ( Fi g ur as 1 1- 1 4,  T a bl a  2),  y  

ést os  p ar c h es  s o n u ni d a d es  d e  d es arr oll o  c u asi-i n d e p e n di e nt es  ( m ó d ul os), y a  q u e  c a d a  

u n a  p u e d e  c a m bi ar  m ás  o  m e n os  li br e m e nt e c o n  r es p e ct o a  otr as  ( v er A d q uisi ci ó n  d el  

pl u m aj e).  L a  m o d ul ari d a d  e n el d es arr oll o,  p er mit e  l a g e n er a ci ó n  d e  c a m bi os  e n l os 

m ó d ul os,  si n ri es g os d e  irr u m pir e n el n or m al  d es arr oll o  d e  u n a  c a d e n a  o nt o g e n éti c a  

c o m pl ej a  ( G o ul d 1 9 7 7,  W a g n er  2 0 0 1,  S c hl oss er  2 0 0 4).  El  d es arr oll o  d el  pl u m aj e  e n  

m ó d ul os,  p er mit e  q u e  est os bl o q u es  s e a n al mis m o  ti e m p o u ni d a d es  d e  d es arr oll o  y  

e v ol u ci ó n  ( S c hl oss er 2 0 0 4),  y  m u estr a n  e n  el  c as o  d e  l os C a p u c hi n os,  u n  f u ert e n e x o  

e ntr e  d es arr oll a bili d a d  y  e v ol u ci o n a bili d a d  d e  l os pl u m aj es.



C a m bi os  g e n éti c os  si m pl es e n r e c e pt or es d e  m el a ni n a  p u e d e n  t e n er c a m bi os  

dr ásti c os  e n l a d e p osi ci ó n  d e  pi g m e nt os  e n l as pl u m as  d e  l as a v es, y  e x pli c a n l a 

e xist e n ci a  d e  p oli m orfis m o  m el á ni c o  e n  v ari as  es p e ci es  ( T h er o n et  al.  2 0 0 1,  M u n d y  et  

al. 2 0 0 4, M u n d y  2 0 0 5). I g u al m e nt e, c a m bi os g e n éti c os si m pl es e n el p atr ó n d e  

d e p osi ci ó n  d e  m el a ni n a  ( u otr os  pi g m e nt os)  p o drí a n  e x pli c ar l os c a m bi os e n l os 

pl u m aj es  d e  l os C a p u c hi n os,  l o q u e  ti e n e s e nti d o fr e nt e a  l a e xtr e m a  si milit u d g e n éti c a  

g e n er al  d e  l as f or m as (s o br e t o d o e n el Gr u p o  r ufi c ollis). El  p atr ó n  it er ati v o p o drí a  

g e n er ars e f á cil m e nt e m e di a nt e u n g e n i nt err u pt or q u e g atill e l a 

a cti v a ci ó n/i n a cti v a ci ó n  d e  r efl e xi ó n v e ntr o- d ors al d e  l os pi g m e nt os,  o  m e di a nt e  l a 

a cti vi d a d/i n a cti vi d a d  d e  r e c e pt or es d e  m el a ni n a  e n  l os p ar c h es  d ors al es  d el  c u er p o.

O ri g e n  y  g e o g r a fí a  d e  l a  it e r a ci ó n  - N o  s e c o n o c e n f or m as d e es p al d a  

c ol or e a d a  e n  l as p o bl a ci o n es  d e  S.  h y p o c hr o m a,  S.  h y p o x a nt h a  y  S.  r ufi c ollis q u e  crí a n  

e n el o est e  d e  s us distri b u ci o n es,  ni  e n  S.  c ast a n ei v e ntris  y  S.  mi n ut a.  Es  p osi bl e  q u e  

el m e c a nis m o  g e n éti c o  hi p ot eti z a d o  r es p o ns a bl e d el f e n ó m e n o d e  r efl e xi ó n v e ntr o-  

d ors al  h a y a  e v ol u ci o n a d o s ol a m e nt e e n  l os gr u p os  d e  p o bl a ci o n es  d e  l os C a p u c hi n os  

d el  est e,  p er o  m ás  tr a b aj o d e  c a m p o  es  n e c es ari o  p ar a  p o n er  a  pr u e b a  est a  i d e a.

Al  m e n os  tr es hi p ót esis  disti nt as  p u e d e n  e x pli c ar  el ori g e n  d e  l os p atr o n es  d e  

c ol or a ci ó n: 1)  El  g e n/ al el o  a p ar e ci ó  u n a  ú ni c a  v e z  e n  l a e v ol u ci ó n  t e m pr a n a d el  gr u p o  

y  v ari as  p o bl a ci o n es  l o m a nti e n e n  mi e ntr as  otr as l o h a n  p er di d o, 2)  el g e n/ al el o  

a p ar e ci ó  u n a  ú ni c a  v e z  e n  u n a  f or m a, y  f u e tr a ns miti d o a  otr as,  y  e ntr e  otr as,  m e di a nt e  

hi bri di z a ci ó n o c asi o n al, y 3) el g e n/ al el o a p ar e ci ó r e c urr e nt e m e nt e e n v ari as  

f or m as/ p o bl a ci o n es i n d e p e n di e nt e m e nt e, a p artir  d e l as si milit u d es e n l os sist e m as 

g e n éti c os  d e l as dif er e nt es f or m as, c o n l as c o ns e c u e n ci as h o m o pl ásti c as  (i. e., c o n  

t e n d e n ci a a  l a c o n v er g e n ci a)  q u e  est as  si milit u d es i m pli c a n.

Al g u n os  d at os  bi o g e o gr áfi c os  p er mit e n  el a b or ar  s o br e est as i d e as, a u n q u e  n o  

pr o v e e n  u n a  r es p u est a d efi niti v a.  L as  d os  es p e ci es pl e n as  c o n es p al d a c ol or e a d a  S.  

ci n n a m o m e a  y b o u vr e uil,  s o n al o p átri c as,  y  difí cil m e nt e  p u e d a n  s er r es p o ns a bl es l a 

u n a  d e  h a b er  d a d o  ori g e n  a  l a otr a  p or  hi bri d a ci ó n  c o n u n a  t er c er a f or m a. L a  f alt a d e  

f or m as ( m orf os y  es p e ci es)  c o n  es p al d a  c ol or e a d a  e n  el o est e  d e  l a distri b u ci ó n  d e  l os 

C a p u c hi n os  d el Gr u p o  r ufi c ollis es r el e v a nt e e n est e c o nt e xt o, y a  q u e  m u estr a  l a 

e xist e n ci a  d e  u n  p atr ó n  d e  distri b u ci ó n  d el  s u p u est o s wit c h r efl e cti v o. L as  f or m as d e  

es p al d a  c ol or e a d a  e xist e n  e n el est e, p er o  n o  si e m pr e e n l as ár e as  d e  crí a  d e  es p e ci es  

v áli d as  c o n  es p al d a  c ol or e a d a  s u giri e n d o q u e  est as  n o  s o n l as r es p o ns a bl es dir e ct as  d e



la existencia del color en la espalda de los morfos raros por hibridación (ver 

Geografía de la diversificación, Sistemática y taxonomía e Hibridación y evolución).

El sistema ontogenético modular homeoplástico de plumaje en los Capuchinos 

genera fácilmente, mediante cambios en la pigmentación de cada bloque, los 

plumajes observados. La evolución en los Capuchinos ha ocurrido por la sustitución 

de colores blancos, grises/negros y colorados en los parches de color en un sistema 

de desarrollo compartido. Cualquiera sea el mecanismo de aparición y generación de 

los plumajes de las formas, es indudable que un proceso iterativo ontogenético ha 

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



HIPÓTESIS FILOGENÉTICA

Los datos de vocalizaciones, uso de hábitat, plumajes y biogeografía aportados en este 

trabajo sugieren la existencia de algunas relaciones fílogenéticas 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 

información contenida en los datos de historia natural, maduración del plumaje, 

biogeografía y en el patrón iterativo, permite avanzar un paso más allá que la escasa 

información provista por los datos moleculares (Lewis 1997, Lijtmaer et al. 2004, 

Kerr et al. 2009).

Tanto las fuentes moleculares como morfológicas y de historia natural son 

problemáticas para reconstruir la filogenia de los Capuchinos. Los árboles de genes 

pueden no corresponder con los árboles de especies cuando hay hibridación 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 aún comparten características genéticas ancestrales (Avise 2004). 

Igualmente, en grupos con rápida evolución, los plumajes pueden no representar 

fielmente las relaciones fílogenéticas de las formas dada su tendencia a desarrollar 

plumajes convergentes en formas que no están más estrechamente vinculadas entre sí 

(Omland & Lanyon 2000, Alien & Omland 2003, Hooekstra & Price 2004). Aunque 

las vocalizaciones pueden contener información filogenética más 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 variación geográfica, y esto será 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 fílogenéticas de los Capuchinos. El Grupo 

A es considerado basal al resto de los grupos (Figura Fl), en base a sus plumajes 

compartidos, al patrón biogeográfico de alopatría este/oeste común a otros 

Capuchinos (ver Geografía de la diferenciación) 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 patrón general de plumaje de S. castaneiventris y S. melanogaster, y el 

patrón 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 único miembro del Grupo B (Figura Fl). 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 líneas de evidencia. Una 

posible explicación para esta discrepancia, es que S. melanogaster/S. “xumanxu” haya 

hibridizado con algún 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 patrón general de 

coloración compartido de mejillas y rabadilla coloreadas, y dentro de cada grupo las 

relaciones filogenéticas de las formas se basan jerárquicamente en a) cuartetos de 

formas que comparten patrones de coloración generales, y b) pares de formas que 

cumplen con el patrón iterativo y que, en algunos casos, comparten vocalizaciones y 

hábitat preferido (Figura Fl).

Esta hipótesis filogenética puede ser traducida en una nueva secuencia lineal 

clasificatoria para los Capuchinos (ver Secuencia taxonómica).
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MODELO DE DIVERSIFICACIÓN/ESPECIACIÓN

La especiación marca el origen de unidades relativamente independientes de 

evolución, y es de la mayor importancia en promover la aparición y el mantenimiento 

de nuevas formas de vida, o sea, en la diversificación (Mayr 1963). La especiación es 

un proceso, no un evento (Grant & Grant 2008). Ya que cualquier proceso implica 

tiempo, la especiación procederá a lo largo del eje temporal, y es factible de ser 

separada en etapas. Estas etapas pueden ser delimitadas más o menos artiAcálmente a 

lo largo de un continuo de diferenciación/especiación, pero es importante mantener en 

mente que no todos los procesos de diferenciación terminarán en especiación, a menos 

que la especiación sea el único producto evolutivamente estable de la diferenciación. 

Además de especiación completa, otros productos estables incluyen dinas (Endler 

1977), zonas híbridas (Hewitt 1989) y polimorfismos (Ford 1945), todos los cuales 

también pueden acontecer como fenómenos transitorios en el continuo 

diferenciación/especiación (Dobzhansky 1940, Endler 1977, Seehausen et al. 1999, 

Gray & McKinnon 2006). Esta no es una mera distinción semántica, sino que tiene 

consecuencias fundamentales para el pensamiento evolutivo en general, y de los 

Capuchinos en particular.

La mayor parte de los estudios de especiación se han focalizado en los modos 

geográficos (Mayr 1963, Coyne & Orr 2004, Newton 2004), negligiendo los 

mecanismos íntimos mediante los cuales las discontinuidades aparecen. La evolución 

depende en gran medida de atributos heredables de los organismos, y estas 

características pueden ser a grandes rasgos separadas en dos categorías: genéticas y no 

genéticas. Ambas están dialécticamente interconectadas, y ninguna puede ser 

comprendida sin la otra, lo que ha sido reconocido usualmente como la dicotomía 

“naturaleza vs. crianza” (Baptista 1996, Levins & Lewontin 1985, Lewontin 2000). 

La mayoría de los estudios de los mecanismos subyacentes a la especiación, se han 

enfocado en el lado genético, olvidando en buena medida la componente no genética 

de la ecuación (Otte & Endler 1989, Coyne & Orr 2004). Sin embargo, el papel que el 

aprendizaje puede jugar en la especiación ha sido recientemente reconsiderado en 

profundidad (Grant & Grant 1997, 2008, Price 2008).

El rol de la especificidad de hábitat ha recibido mucha atención en 

explicaciones sobre el origen de la especies (Lack 1944, Mayr 1963, Vrba 1995). El 

aislamiento de hábitat puede ser una barrera importante al Aujo génico entre 

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



2004, Wiens 2004), y el grado de divergencia ecológica se asocia positivamente con 

el aislamiento reproductivo en varios taxa (Funk et al. 2006). Cambios en ecología o 

invasión de nuevos hábitats pueden resultar en cambios evolutivos veloces (Paterson 

1985, 1986, Orr & Smith 1998, Yeh 2004), haciendo difícil poner a prueba si las 

divergencias ecológicas fueron causas o productos de la especiación en la mayoría de 

los casos (Nosil et al. 2009). La especificidad de hábitat es muy probablemente una 

característica aprendida en muchas especies (Immelmann 1975, Davis & Stamps 

2004, Beltmann & Haccou 2005), proveyendo evidencia de que los cambios en 

hábitats, y sus consecuencias evolutivas, pueden acontecer más rápidamente que lo 

habitualmente pensado.

El aprendizaje de características especie-específicas equivocadas puede 

promover apareamiento preferencial entre individuos, independientemente de su 

origen genético, de manera que individuos que han aprendido claves de apareamiento 

heteroespecífícas, se verán envueltos en apareamientos con heteroespecífícos en vez 

de en apareamientos con coespecíficos (Clayton 1990, Grant & Grant 1997, 2008, 

Price 2008). Dado que el reconocimiento de individuos particulares, lleva fácilmente 

al reconocimiento de especies (ten Cate & Vos 1999, Irwin & Price 1999, Price 2008), 

el improntado sexual temprano puede desempeñar un rol crucial en la evolución hacia 

nuevas especies (Laland 1994, Grant & Grant 1997, Irwin & Price 1999).

El reconocimiento de coespecíficos está fuertemente influenciado por el 

aprendizaje en los pájaros, y este aprendizaje puede cumplir un rol clave en las etapas 

tempranas de la diferenciación/especiación (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 transmisión cultural de las voces de los Capuchinos: en principio, 

todos tendrían 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 diferenciación 

genética en los Capuchinos, es razonable pensar que la especificidad de hábitat de las 

diferentes formas es mantenida por mecanismos no genéticos. Un mecanismo de estos 

es el de improntado del hábitat. Beltman et al. (2004) argumentaron que la 

diferenciación genética podría ser el producto de la segregación de hábitats luego de 

la colonización de nuevos ambientes, y Beltman & Haccou (2005) demostraron 

teóricamente, que el aprendizaje de características del hábitat puede resultar con 



facilidad en especiación completa, con la preferencia por un hábitat evolucionando 

primero, y seguida luego de la evolución de preferencias de apareamiento dentro de 

cada hábitat.

El efecto del aprendizaje de características de hábitat y de claves de 

apareamiento en la diversificación, puede ser puesto a prueba en al menos dos 

sistemas óptimos. En el primer sistema, la misma característica aprendida es la 

responsable de ambas: la preferencia de hábitat y la preferencia de apareamiento. Tal 

sistema se conoce en los semilleros parásitos 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 pájaros 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 debería cumplir con tres condiciones: 

1) exhibir diferencias en los hábitats utilizados, 2) poseer diferencias en sus claves de 

apareamiento, y 3) las diferencias en estas dos características no deberían deberse a 

diferencias genéticas. Los Capuchinos del Grupo ruficollis constituyen este sistema 

excepcional para testear el rol del improntado sexual y de hábitat en relación a la 

especiación en las aves: son virtualmente indistinguibles a nivel genético (Lijtmaer et 

al. 2004), pero difieren marcadamente en sus vocalizaciones y hábitats preferidos en 

simpatría (Areta 2008, Areta et al. en prensa, Areta & Repenning en prep, este 

trabajo). El mínimo cambio genético concebible en los Capuchinos es aquel 

responsable por la deposición pigmentaria en sus plumas. El color del plumaje es el 

único carácter estructural constante, con una fuerte dependencia genética, que permite 

diferenciar a todas las formas (las diferencias en los plumajes no estarían inducidas 

por características de los ambientes actuando en un sistema plástico de generación de 

color, obs. pers.). Por lo tanto, las diferencias ecológicas 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.

DIVERSIFICACIÓN/ESPECIACIÓN MEDIANTE APRENDIZAJE - Aquí propongo un 

modelo exploratorio de diversificación en los Capuchinos a través del aprendizaje (o 

improntado) de caracteres de apareamiento y características de hábitat especie- 

específicos, incorporando datos de su historia de vida y base genética, en un contexto 

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



la adquisición temprana de un condicionamiento en una pauta de comportamiento 

definida.

Este modelo es plausible de ser falseado (refutado) mediante experimentación, 

y provee una forma de poner a prueba las principales conclusiones de mi trabajo, a la 

vez que muestra las líneas de investigación pendientes. Los cuatro pasos del modelo 

de diversificación/especiación para los Capuchinos son los siguientes:

1) Imprentado sexual. El improntado sexual es el “aprendizaje de caracteres 

especie-específicos por aves jóvenes, generalmente a partir de sus padres en un 

período ventana, que resulta en una preferencia sexual por la especie de uno mismo 

más adelante en la vida” (Price 2008: 297). En los Capuchinos, las vocalizaciones son 

presumiblemente aprendidas en asociación con los plumajes temprano en la vida (este 

trabajo). Una consecuencia del improntado sexual es que los cambios en caracteres 

especie-específicos pueden evolucionar junto con sus preferencias, generando una 

retroalimentación entre la aparición de nuevas características (típicamente en 

machos), y un nuevo sistema capaz de reconocer estas características como 

perteneciendo a la misma especie (típicamente 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 ocurrirían manteniendo la 

coadaptación en el sistema de señalización entre machos y hembras (Paterson 1985). 

Las diferencias en los plumajes de los Capuchinos, sugieren que podrían ser 

importantes en condicionar preferencias reproductivas. La existencia de polimorfismo 

y de reproducción en plumajes no-adultos (Olson 1968, Areta 2009), sin embargo, 

sugiere que el rol de los plumajes en el reconocimiento coespecífico podría verse 

limitado hasta cierto punto. Los morfos S. hypoxantha/S. “uruguaya ”, S. palustris/S. 

“zelichi” y S. ruficollis/S. “caraguata” (al igual que S. pileatalS. “andorinha” y S. 

melanogaster/S. “xumanxu”) son idénticos vistos ventralmente, pero difieren en la 

coloración dorsal (ver Figuras 11-14, y Patrón iterativo y proceso iterativo). Este 

patrón ventral es la representación que más recibirán 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 síntesis de las contribuciones conocidas de los machos en el nido). 

Por lo tanto, las características ventrales, parecen desempeñar un rol más importante 

que las dorsales durante el improntado temprano, pero esto podría depender de la 

duración del período ventana de aprendizaje. En los morfos de espaldas coloreadas, 

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



del patrón, los morfos con patrón dorsal, estarían mostrando esencialmente 

información redundante al repetir el patrón ventral en el dorso, y no alterarían en gran 

modo el improntado en los individuos jóvenes. Esta redundancia en los colores, 

podría no tener un efecto tan fuerte en el aprendizaje de rasgos coespecíficos, como el 

que tendrían las diferencias en los colores ventrales entre formas (e.g., las diferencias 

entre el color blanco y negro en las gargantas de S. palustris y S. ruficollis, podrían 

tener más influencia en la elección 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 coespecíficos a la hora de la elección de 

pareja en los Capuchinos. Sin embargo, en virtud de la gran variación de plumajes 

reproductivos en los Capuchinos (Areta 2009 y referencias allí citadas), y la 

homogeneidad en las vocalizaciones en un área dada para cada forma, las 

vocalizaciones parecen ser más importantes que el plumaje en el sistema de 

reconocimiento específico de los Capuchinos (ver Grant 1999 y Grant & Grant 2008 

donde muestran este patrón 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 formarán pareja (ver Vocalizaciones de hembras), y este canto 

presumiblemente memorizado, aunque rara vez sea emitido durante la época 

reproductiva, podría servir de modelo interno para la elección de pareja (ver 

Catchpole & Slater 2008).

La homogeneidad en los tamaños de picos, alas, colas y tarsos de los 

Capuchinos, sugiere que estos no son caracteres importantes para el reconocimiento 

de coespecíficos (ver Grant & Grant 2008 para una muestra de la influencia de los 

tamaños de picos en la segregación reproductiva en Geospiza, y Smith 1987 y 

Slabbekoorn & Smith 2000 para un caso de divergencia de tamaños de picos sin 

influencia en la elección de pareja en Pyrenestes).

2) Improntado de hábitat El improntado de hábitat se refiere al aprendizaje 

de características ambientales temprano en la vida, y “como consecuencia del 

improntado de hábitat, las hembras normalmente producen sus jóvenes en el mismo 

ambiente en el cual crecieron” (Beltman & Haccou 2005: 190). La persistencia de 

individuos en el mismo área o territorio donde nacieron se conoce como filopatría, y 

puede ser causada por improntado de hábitat. En los Capuchinos la filopatría ha sido 

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



la ocupación de un mismo territorio a lo largo de distintas temporadas reproductivas 

(ver Distribución geográfica y migración). El improntado de hábitat, sería casi 

inevitablemente un carácter facilitando la interacción reproductiva de dos individuos 

improntados en el mismo hábitat y dificultándola entre dos individuos improntados en 

hábitats distintos.

3) Colonización de nuevos hábitats. En este paso, individuos migratorios o 

erráticos colonizan nuevas áreas con disponibilidad del alimento adecuado, las que 

podrían 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 hábitats (Areta et al. en prensa, Areta & Repenning en prep., este trabajo). La 

especialización alimenticia de los Capuchinos, hace que su fuente de alimento sea 

difícil de predecir en tiempo y espacio, induciendo al nomadismo local en búsqueda 

de comida. Los hábitos 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 geográfica sea muy importante en tamaño y 

extensión, esta no constituirá en sí misma una barrera efectiva al flujo génico (ver 

Distribución geográfica y migración). La colonización de un nuevo área puede 

disparar cambios evolutivos, especialmente si los ambientes sociales y de hábitats 

difieren de los de la población fuente (ver Modelo de especiación/diversificacióri). 

Aunque el presente modelo se basa en la especificidad de hábitats, la separación por 

distancia de diferentes tipos de hábitat debe haber facilitado la diferenciación.

La evolución de los Capuchinos debe ser pensada como en estrecha relación a 

la disponibilidad temporal y espacial de sus recursos alimenticios obligatorios, y de 

sus hábitats 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 

climáticos de precipitación y temperatura (Burkart 1975), afectando las comunidades 

locales de acuerdo a las características edáfícas propias de cada región, 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 región mesotérmica se extienda desde Septiembre a Marzo (Burkart 

1975), lo que coincide con la patrón reproductivo de los Capuchinos. Por otro lado, 

las áreas de invernada de los Capuchinos contienen una gran abundancia de pastos 

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



1 9 7 5,  Si c k  1 9 9 7,  Sil v a  1 9 9 9,  Kir w a n  &  Ar et a  2 0 0 9,  T a bl a  6).  L a  c o n e xi ó n  e ntr e l as 

a v es cri a n d o e n l os p asti z al es m es ot ér mi c os  y a q u ell as i n v er n a n d o e n p asti z al es  

m e g at ér mi c os  h a si d o d e m ostr a d a  e n b as e a v o c ali z a ci o n es ( v er Distri b u ci ó n  y  

m o vi mi e nt os),  y  a p o y a  l a i d e a d e  q u e  s u i nt er c o n e c ci ó n e c ol ó gi c a  h a  si d o i m p ort a nt e 

d ur a nt e  l a e v ol u ci ó n  d e  l a mi gr a ci ó n  y  dif er e n ci a ci ó n  d e  l os C a p u c hi n os.

4)  M o difi c a ci ó n  d e  c a nt os  y  pl u m aj es.  D os  m o d el os  disti nt os  d e  c a m bi o  d e  

pl u m aj es y c a nt os s o n a p ar e nt es e n l os C a p u c hi n os.  E n  u n pri m er m o d el o,  l as 

v o c ali z a ci o n es c a m bi a n pri m er o y s o n s e g ui d as p ost eri or m e nt e p or c a m bi os e n  

c ar a ct erísti c as  d e  pl u m aj e.  L a  e xist e n ci a  d e  r e gi ol e ct os, c o n  m ar c a d as  dif er e n ci as  e n  

s us v o c es,  y  us o  d e  disti nt os  a m bi e nt es,  p er o  es c as a  o  n ul a  dif er e n ci a ci ó n  e n  pl u m aj es  

e n  S.  h y p o c hr o m a,  S.  h y p o x a nt h a  y  S.  r ufi c ollis est á n d e  a c u er d o  c o n est e  m o d el o  d e  

dif er e n ci a ci ó n:  a  l o l ar g o d el  ti e m p o p o drí a  o c urrir  dif er e n ci a ci ó n  m orf ol ó gi c a  d e ntr o  

d e c a d a f or m a, e v e nt u al m e nt e ll e v a n d o l os r e gi ol e ct os a n u e v as  es p e ci es. E n  u n  

s e g u n d o m o d el o,  pri m er o a p ar e c e el p oli m orfis m o dis cr et o d e pl u m aj es, y l a 

s u bs e c u e nt e dif er e n ci a ci ó n  j e n v o c es p u e d e o c urrir  e n u n o d e l os m orf os.  E xist e  

p oli m orfis m o  d e pl u m aj es e n si nt o pí a, e n l os m orf os  S. “ z eli c hi ”  ! S. p al ustris,  S.  

“ c ar a g u at a es, r ufi c ollis y S. iiur u g u a y a 9 7 S. h y p o x a nt h a'. a l o l ar g o d el ti e m p o, 

p o drí a n o c urrir dif er e n ci a ci ó n v o c al y e c ol ó gi c a d e l as f or m as, e v e nt u al m e nt e  

ll e v a n d o l os m orf os  a  es p e ci es  pl e n as.

Mi e ntr as  l os p as os  1- 2  s e r e p etirí a n r uti n ari a m e nt e g e n er a ci ó n  tr as g e n er a ci ó n,  

l os p as os  3- 4  o c urrirí a n  e n  m o m e nt os  hist óri c os  p arti c ul ar es  y  m ar c arí a n  el i ni ci o d e  

l os c a m bi os  q u e  l os p as os  1- 2  s e e n c ar g arí a n  d e  p er p et u ar  d e ntr o  d e  c a d a  li n aj e. L os  

p as os  3- 4  s o n r el ati v a m e nt e i nt er c a m bi a bl es e n or d e n,  p er o  l a c ol o ni z a ci ó n d e  u n  

n u e v o  h á bit at  es i m pr es ci n di bl e p ar a  q u e  l os p as os  1- 2  a d q ui er a n i n d e p e n d e n ci a, y  

s o br e t o d o p ar a  esti m ul ar  el d es arr oll o  d e  c a m bi os  e n  l as v o c ali z a ci o n es.  D e  a c u er d o  

c o n  est e  m o d el o,  l os c u atr o  p as os  o c urrirí a n  si n dif er e n ci a ci ó n  m orf ol ó gi c a  e n  t a m a ñ o 

y  f or m a d e  c u er p o  y  pi c o,  p or  l o c u al l a di v er g e n ci a  n o  est arí a  vi n c ul a d a  d e  m a n er a  

es p e cífi c a  a  l a e x pl ot a ci ó n  d e  r e c urs os disti nt os.

C o n si d e r a ci o n e s  s o b r e  di v e r sifi c a ci o n / e s p e ci a ci o n  p o r  a p r e n di z aj e  - L a  

i m p ort a nt e i nfl u e n ci a d el a pr e n di z aj e e n l os m e c a nis m os  e v ol uti v os es i n n e g a bl e 

( O w e ns et  al. 1 9 9 9,  Ir wi n &  Pri c e  1 9 9 9,  t e n C at e  2 0 0 0,  Pri c e  2 0 0 8,  Gr a nt  &  Gr a nt  

2 0 0 8). Es  pl a usi bl e  q u e  el a pr e n di z aj e d e  c ar a ct erísti c as c o es p e cífi c as d e  pl u m aj e,  

v o c es  y  c ar a ct erísti c as d e  h á bit at  s e a el pri n ci p al  f a ct or m a nt e ni e n d o  a l os disti nt os  



C a p u c hi n os  s e p ar a d os. L a f alt a/ a us e n ci a d e dif er e n ci a ci ó n g e n éti c a e n l os 

C a p u c hi n os,  difi c ult a  ar g u m e nt ar e n f a v or d e l a e xist e n ci a d e a) pr ef er e n ci as  d e  

a p ar e a mi e nt o g e n éti c a m e nt e d et er mi n a d as, o “ t e m pl at es” d e r e c o n o ci mi e nt o l o 

s ufi ci e nt e m e nt e disti nt os (i. e., pr e dis p osi ci ó n g e n éti c a p ar a a pr e n d er c ar a ct er es  

c o es p e cífi c os p or  s o br e h et er o es p e cífi c os) q u e e vit ar a n el m ali m pr o nt a d o  d e l os 

j ó v e n es d ur a nt e  el  p erí o d o  d e  a pr e n di z aj e,  y  b)  i n c o m p ati bili d a d es g e n éti c as  e ntr e  l as 

disti nt as f or m as ( v er B arr er as  r e pr o d u cti v as e ntr e f or m as). A ú n  si al g u n a s util 

d eli mit a ci ó n fil o g e n éti c a d e l as f or m as es p osi bl e ( S h aff er &  T h o ms o n  2 0 0 7,  

K n o wl es  &  C arst e ns  2 0 0 7),  l a c o n cl usi ó n  i n es c a p a bl e, es  q u e  l a tr a ns misi ó n c ult ur al  

d e  l as v o c es  y  d e  l as c ar a ct erísti c as d el  a m bi e nt e  pr ef eri d o,  h a n  si d o l as f u erz as 

pri n ci p al es  p or  d etr ás d e l a di v ersifi c a ci ó n d e l os C a p u c hi n os,  c o n el sist e m a 

g e n éti c o  a p e n as  c a m bi a n d o l o s ufi ci e nt e c o m o  p ar a  g e n er ar  l os disti nt os  ti p os d e  

pl u m aj e  as o ci a d os  a  c ar a ct erísti c as v o c al es  y  d e  h á bit at,  pr o m o vi e n d o  a ú n  m ás  el  

pr o c es o  d e  dif er e n ci a ci ó n.

Es  i m p ort a nt e disti n g uir  el i m pr o nt a d o d e  v o c ali z a ci o n es  d el  i m pr o nt a d o d e  

pr ef er e n ci as d e a p ar e a mi e nt o. E n  el pri m er o, u n m o d el o  v o c al es a d q uiri d o  

t e m pr a n a m e nt e e n  l a vi d a,  l o q u e  ll e v ar á e v e nt u al m e nt e  a  q u e  el  i n di vi d u o i m pr o nt a d o 

a d q ui er a s u c a nt o i n di vi d u al si mil ar al d el  m o d el o,  mi e ntr as  q u e  e n el s e g u n d o, l as 

c ar a ct erísti c as es p e cífi c as d e  l os estí m ul os e n el m o d el o  ( c a nt o, pl u m aj es,  h á bit at,  

et c.),  i nfl u e n ci ar á n l as f ut ur as pr ef er e n ci as  d e  a p ar e a mi e nt o  d el  i n di vi d u o i m pr o nt a d o. 

A u n q u e  a m b os  ti p os d e  i m pr o nt a d o p u e d e n  s er u n o  y  el  mis m o,  est o  n o  ti e n e p or q u e  

s er n e c es ari a m e nt e  así  (t e n C at e  2 0 0 6).  P ar a  est a  pr o p u est a,  as u m o  q u e  el i m pr o nt a d o 

v o c al  r es ult a e n  pr ef er e n ci as  p ost eri or es  d e  a p ar e a mi e nt o,  t al c o m o  s e h a  d e m ostr a d o  

a m pli a m e nt e  e n  l as a v es  ( L or e n z 1 9 3 7,  Cl a yt o n  1 9 9 0,  Gr a nt  &  Gr a nt  1 9 9 7,  Ir wi n &  

Pri c e  1 9 9 9).

G e o g r af í a  d e  l a  di v e r sifi c a c i ó n  - Ñ or es  ( 1 9 8 9) pr o p us o  q u e  u n  i n cr e m e nt o e n  

el ni v el  d el  m ar  d e  5 0  m  d ur a nt e  el pl eist o c e n o,  h a brí a  fr a g m e nt a d o l os p asti z al es  

m es o p ot á mi c os,  y  q u e  l a di v ersifi c a ci ó n  d e  l os C a p u c hi n os  d e  l a Ar g e nti n a  o c urri ó  e n  

est e ar c hi pi él a g o m e di a nt e  l a fr a g m e nt a ci ó n y  dif er e n ci a ci ó n  d e  u n  st o c k a n c estr al  

a m pli a m e nt e  distri b ui d o  d e  S.  h y p o x a nt h a.  Est a  e x pli c a ci ó n  f u e l u e g o a d o pt a d a  fr e nt e 

a  l a f alt a d e  dif er e n ci a ci ó n  g e n éti c a  e n l os C a p u c hi n os  ( Lijt m a er et  al. 2 0 0 4).  Ñ or es  

( 1 9 8 9) t a m bi é n d es esti m ó  al h á bit at  c o m o  u n a  c ar a ct erísti c a i m p ort a nt e p ar a  e x pli c ar  

l as distri b u ci o n es  d e  l as f or m as a ct u al es, y  es p e cifi c ó  q u e  E ntr e  Rí os  f u e el p osi bl e  



centro de radiación del grupo, basado en su mayor número de especies (en ese 

momento 5. “zelichi” era considerada una especie válida limitada a Entre Ríos, pero 

ver Areta 2008). Sin embargo, la información disponible sobre comportamiento 

migratorio de los Capuchinos toma implausible la efectividad de las supuestas 

barreras marinas, y sugiere en cambio, que las preferencias ecológicas en conjunto 

con la filopatría, promovieron la diversificación de las formas conocidas. Así, por 

ejemplo, los restringidos rangos distribucionales de S. palustris y S. cinnamomea se 

explican satisfactoriamente por la distribución de sus hábitats preferidos, y no por la 

presencia de ninguna barrera física (Areta 2008, este trabajo), ya que sus capacidades 

de vuelo les permiten, en principio, colonizar áreas de las cuales están ausentes. 

Asimismo, los regiolectos de S. hypoxantha, coinciden con cambios en uso de hábitat, 

mientras que las ingresiones marinas propuestas no pueden dar cuenta de su 

distribución geográfica, como tampoco pueden explicar la ausencia de variación 

geográfica 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 alopátricamente en núcleos este/oeste, o que su dispersión post-

diferenciación, ha sido más intensa hacia el oeste que hacia el este. En síntesis, no hay 

evidencia biogeográfica, comportamental, ecológica ni genética, que apoye la idea de 

que la radiación de los Capuchinos del Grupo ruficollis ocurrió solamente en el área 

de influencia de supuestas ingresiones marinas pleistocénicas, y únicamente mediante 

la fragmentación de un hábitat generalizado, a partir de una única forma ancestral.

El modelo en cuatro pasos provee de mecanismos capaces de explicar tanto la 

diferenciación dentro de formas como entre formas, y de poblaciones simpátricas 

como alopátricas. Desconocemos la secuencia temporal, y la posición geográfica real 

en que las formas se han diferenciado, al igual que cuáles eran las formas o proto- 

formas con que coexistían al momento de su diferenciación (ver Refuerzo y estructura 

poblacional). Para algunas formas/poblaciones, es virtualmente imposible, con el 

conocimiento actual, estar seguros del modelo macroespacial fundamental que 

promovió su origen. Así, por ejemplo, cuesta saber si S. palustris (este) y S. ruficollis 

(este) se diferenciaron en simpatría, y las poblaciones de S. ruficollis (oeste) son el 

producto de una colonización posterior con diferenciación subsecuente, o si en 

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



r ufi c ollis ( est e) e ntr a n d o e n si m p atrí a c o n S.  p al ustris  d e  m a n er a  s u bs e c u e nt e. U n  

pl a nt e o  i d é nti c o p u e d e  a pli c ars e a  S.  h y p o c hr o m a  ( est e y  o est e)  c o n  S.  ci n n a m o m e a  

( est e).

L as  distri b u ci o n es  c o m pl et a m e nt e  s ol a p a d as d e  l as f or m as S.  ci n n a m o m e a  y  S.  

p al ustris  s o n c o nsist e nt es c o n s u dif er e n ci a ci ó n  e n si m p atrí a, a p artir  d el  us o  d e  

a m bi e nt es disti nt os. Mi e ntr as  q u e l a dif er e n ci a ci ó n d e l os m orf os  d e es p al d a  

c ol or e a d a  S.  “ z eli c hi ”  , S. “ c ar a g u at a ” , S. “  ur u g u a y a ”  y  S. “  a n d ori n h a ”  o c urri ó  e n  

si m p atrí a y  si nt o pí a c o n l os m orf os  d e  es p al d a gris  S.  h y p o x a nt h a,  S.  p al ustris,  S.  

r ufi c ollis y  S.  pil e at a  r es p e cti v a m e nt e.

D os  p ar es  d e  es p e ci es a ct u al m e nt e al o p átri c as, p osi bl e m e nt e  di v er gi er o n  e n  

al o p atrí a: S. m el a n o g ast er  ( est e)∕ S. c ast a n ei v e ntris ( o est e), y  S. b o u vr e uil  ( est e)∕ S. 

ni gr or uf a  ( o est e) est á n  s e p ar a d as g e o gr áfi c a m e nt e  p or  el  C h a c o  y  el  C err a d o/ P a nt a n al  

( Fi g ur as DI- DI  6, T a bl a  6). B as a d os  e n pl u m aj e, el p ari e nt e m ás  c er c a n o a S.  

m el a n o g ast er  s erí a cl ar a m e nt e  S.  c ast a n ei v e ntris, y a  q u e  el ú ni c o  c ar á ct er  d e  pl u m aj e  

q u e  l as di a g n osti c a  es el c ol or  d el  vi e ntr e:  n e gr o  e n S. m el a n o g ast er,  c ast a ñ o e n S.  

c ast a n ei v e ntris. L as  f or m as S. ni gr or uf a  y  S.  b o u vr e uil  s erí a n es p e ci es  h er m a n as  y a  

q u e s ól o difi er e n  e n el c ol or d e l os p ar c h es d e n u c a  y es p al d a: l e o n a d os e n S.  

b o u vr e uil  y  n e gr os  e n  S.  ni gr or uf a  ( v er Hi p ót esis  fil o g e n éti c a y  Fi g ur a  Fl).  E n  a m b os  

p ar es  d e  es p e ci es, e xist e n a d e m ás dif er e n ci as  e n v o c ali z a ci o n es  y  h á bit at  pr ef eri d os  

( Fi g ur a H 2,  Fi g ur as  S 1- S 2 9,  v er  Hi p ót esis  fil o g e n éti c a). P or  l o t a nt o, est as f or m as 

h er m a n as t ot al m e nt e al o p átri c as difi er e n e n pl u m aj e,  h á bit at y v o c ali z a ci o n es, y  

pr o v e e n  e vi d e n ci a d e dif er e n ci a ci ó n e n al o p atrí a. P or  otr o l a d o l as distri b u ci o n es  

es e n ci al m e nt e  p ar a p átri c as  d e  S.  pil e at a  y  S.  b o u vr e uil,  s u gi er e n s u dif er e n ci a ci ó n  e n  

p ar a p atrí a  o  e n  u n a  al o p atrí a  c er c a n a.

L ó gi c a m e nt e,  t o d os l os r e gi ol e ct os s e h a brí a n  dif er e n ci a d o  e n al o p atrí a, c o n  

r es p e ct o a  otr os  r e gi ol e ct os d e  s u f or m a, p er o  e n si m p atrí a c o n dif er e nt es  f or m as d e  

a c u er d o  a  l a s u p er p osi ci ó n d e  s us distri b u ci o n es  ( Fi g ur as D 1- D 1 6).

R ef u e r z o  y  e st r u ct u r a  p o bl a ct o n al  - Si d os p o bl a ci o n es c o m pl et a m e nt e  

di v er g e nt es  e ntr a n  e n c o nt a ct o  g e o gr áfi c o  s e c u n d ari o l u e g o d e  h a b er  si d o al o p átri c as,  

y  l os hí bri d os  q u e  s e pr o d u c e n  e n  est a  z o n a  d e  t e nsi ó n n o  s o n t ot al m e nt e vi a bl es,  l a 

s el e c ci ó n e n c o ntr a d e l os hí bri d os p u e d e r ef or z ar l as i n ci pi e nt es b arr er as  

r e pr o d u cti v as e ntr e d os p o bl a ci o n es, h ast a  el p u nt o q u e n o hi bri di c e n  m ás.  Est e  

f e n ó m e n o s e c o n o c e c o m o es p e ci a ci ó n p or  r ef u er z o ( D o b z h a ns k y 1 9 4 0, P at ers o n  



1 9 7 8, Pri c e  2 0 0 8,  v er  B utli n  1 9 8 9  p ar a  otr os  p osi bl es  es c e n ari os d e  r ef u er z o). El  

m o d el o  d e  c u atr o p as os  pr o p u est o  e n  est e  tr a b aj o, s e f o c ali z a m ás  e n l a di v er g e n ci a  

d e ntr o d e u n a f or m a, y n o t a nt o e n l as i nt er a c ci o n es e ntr e f or m as d ur a nt e s u 

di v er g e n ci a. Si n  e m b ar g o, el r es ult a d o fi n al d el pr o c es o, p u e d e d e p e n d er  d e l as 

i nt er a c ci o n es r e pr o d u cti v as e ntr e  l as disti nt as  f or m as e n  di v er g e n ci a.  L os  p atr o n es  d e  

distri b u ci ó n  g e o gr áfi c a  d e  l os C a p u c hi n os  p ar e c e n  aj ust ars e m ás  u n  ar c hi pi él a g o d e  

m et a p o bl a ci o n es  c o n disti nt os  gr a d os  d e  si m p atrí a y  si nt o pí a, q u e  a  l a cl ási c a  visi ó n  

d e gr a n d es p o bl a ci o n es e n c o nt a ct o s e c u n d ari o d e m a n er a  g e o gr áfi c a m e nt e  

estr u ct ur a d a. S u  estr u ct ur a  p o bl a ci o n al,  p or  l o t a nt o, es c a p a  a  l a tr a di ci o n al visi ó n  d e  

u n si m pl e c o nt a ct o s e c u n d ari o e ntr e d os p o bl a ci o n es hi bri di z a nt es cli n al m e nt e  

c o n e ct a d as, y a  q u e  c a d a p o bl a ci ó n  di v er g e nt e  p u e d e  est ar distri b ui d a  e n p ar c h es  e  

i nt er a ct u a n d o es p a ci al m e nt e c o n v ari as f or m as h et er o es p e cífi c as y f or m as 

p ot e n ci al m e nt e  r e pr o d u cti v as, c a d a  u n a  c o n  s u a m bi e nt e  pr ef eri d o  d e  crí a,  pl u m aj e  y  

c a nt o pr o pi os. L as c o ns e c u e n ci as q u e est a dis p osi ci ó n es p a ci al e n m os ai c o  

p o bl a ci o n al p u e d e t e n er p ar a el r ef u er z o s o n s e g ur a m e nt e c o m pl ej as, y a q u e l a 

di n á mi c a  d e  l os p ar c h es  a p e q u e ñ a  es c al a p u e d e  dif erir  d e l a di n á mi c a  a es c al as  

m a y or es  ( H arris o n &  R a n d  1 9 8 9).  M ás  a ú n,  p ar a  al g u n as  f or m as c o m o  S.  r ufi c ollis y  

S. h y p o x a nt h a, l a z o n a d e s u p er p osi ci ó n d e  crí a c o n l a m a y orí a  d e  l as f or m as es  

s ol a m e nt e u n a fr a c ci ó n d e s u distri b u ci ó n, mi e ntr as  q u e p ar a otr as c o m o S.  

ci n n a m o m e a  y  S.  p al ustris,  el ár e a  d e  s u p er p osi ci ó n a b ar c a l a t ot ali d a d d e  s u r a n g o 

g e o gr áfi c o  ( v er Fi g ur as  DI- DI  6).

El  r ef u er z o si m ult á n e o d e  v ari as  f or m as p ar e c e  difí cil  d e  o c urrir,  y a  q u e  l a 

hi bri di z a ci ó n m asi v a  f usi o n arí a l as p o bl a ci o n es e n e v ol u ci ó n, r es ult a n d o e n l a 

e xti n ci ó n d e l as p o bl a ci o n es m ás  p e q u e ñ as, o e n el est a bl e ci mi e nt o d e u n  

p oli m orfis m o est a bl e ( P at ers o n 1 9 7 8, Li o u  &  Pri c e 1 9 9 4, C o y n e  &  Orr  2 0 0 4).  

A di ci o n al m e nt e,  el i m pr o nt a d o p o drí a  g ar a nti z ar  q u e  l a m a y orí a  d e  l os a p ar e a mi e nt os  

o c urri er a n e n ti p os d e pl u m aj e- h á bit at- v o c es i n ci pi e nt es, mi ni mi z a n d o  el fl uj o 

g e n éti c o,  y  p or  l o t a nt o el  r ol d el  r ef u er z o.

R a di a ci ó n  e n  l o s  C a p u c hi n o s  - L os  C a p u c hi n os  p ar e c e n s er p art e d e u n a  

r a di a ci ó n e v ol uti v a  r e ci e nt e ( M. Z eli c h  i n Gr a h a m- Y o ol  2 0 0 1).  L as  et a p as  t e m pr a n as 

d e  l as r a di a ci o n es e v ol uti v as  est á n  c ar a ct eri z a d as  p or  lí mit es dif us os  e n l as es p e ci es,  

c o n fr e c u e nt e hi bri d a ci ó n  ( Pri c e 2 0 0 8,  Gr a nt  &  Gr a nt  2 0 0 8),  y  est a  hi bri d a ci ó n  h arí a  

p ar e c er  m ás  r e ci e nt e l a di v er g e n ci a  e ntr e  f or m as d e  l o q u e  e n r e ali d a d o c urri ó  ( Gr a nt 



et al. 2005). Los Capuchinos pueden representar una etapa muy temprana de radiación 

evolutiva, con entrecruzamiento moderado y bordes difusos entre las formas 

conocidas, las que podrían entrecruzarse produciendo híbridos aptos y retrocruzas. La 

diferenciación de las formas involucradas en la radiación de los Capuchinos ocurrió 

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 

morfológico en tamaño y forma. En los Capuchinos, no hay una predicción clara de 

que los límites difusos van a evolucionar hacia límites nítidos y claramente recortados 

entre entidades (i.e., especies en sentido estricto), y en cambio el patrón difuso puede 

mantenerse en el tiempo (ver Barreras reproductivas entre formas).

En el típico patrón de evolución de las radiaciones adaptativas, una explosión 

inicial de morfotipos (abarcando un amplio espectro de morfologías) es seguido por 

diversificación dentro de las principales morfologías adaptativas (Schluter 1996, 

Grant & Grant 2008). La radiación de los Capuchinos no parece adaptativa en el 

sentido tradicional del término, ya que la multiplicación rápida de formas no involucra 

caracteres ecomorfológicos claros que influencien su aptitud. La inestabilidad 

fenotípica de los Capuchinos podría interpretarse como evidencia de una radiación en 

pleno desarrollo, donde la explosión inicial de fenotipos aún no se ha estabilizado, y 

nuevas formas continúan apareciendo mediante mecanismos comunes de generación 

de variantes (ver Patrón iterativo y proceso iterativo).

La divergencia en hábitats 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 asociación a un ambiente dado podrían 

deberse a: a) las distintas propiedades acústicas y visuales de los ambientes de cada 

forma (i.e., el ambiente es la principal presión de selección actuando sobre los 

cambios del SMRS, generando preferencias por las señales que mejor se transmiten en 

el ambiente), b) las distintas preferencias reproductivas en cada ambiente preferido 

(i.e., la elección de pareja dentro de un ambiente dado sería la principal presión de 

selección actuando sobre los cambios del SMRS, generando señales que son 

preferidas por las hembras), o c) una asociación no causal. Es posible que todas las 

opciones desempeñen un rol importante en los Capuchinos, actuando de manera 

sinérgica.



B a r r e r a s  r e p r o d u cti v a s  e nt r e  f o r m a s  - L a  e xist e n ci a  d e  b arr er as  a l a li br e 

r e pr o d u c ci ó n e ntr e  s er es vi v os,  r es ult a e n  el  est a bl e ci mi e nt o  d e  dif er e n ci as  g e n éti c as.  

Est as  b arr er as  p u e d e n  s er u n  c o- pr o d u ct o  s e c u n d ari o d e  c a m bi os  e v ol uti v os  o  p u e d e n  

h a b er e v ol u ci o n a d o p ar a t al fi n, e n c u y o c as o, s e d e n o mi n a n m e c a nis m os  d e  

aisl a mi e nt o ( M a yr 1 9 6 3, P at ers o n 1 9 7 8, 1 9 8 0, 1 9 8 1, 1 9 8 5). L as b arr er as  

r e pr o d u cti v as e ntr e f or m as a ct u arí a n d e m a n er a  j er ár q ui c a p or b arr er as pr e -

a p ar e a mi e nt o: 1) aisl a mi e nt o g e o gr áfi c o e ntr e f or m as ( al o p atrí a), 2) c o e xist e n ci a  

g e o gr áfi c a  e n  h á bit ats  disti nt os  (si m p atrí a si n si nt o pí a), 3)  sist e m as d e  r e c o n o ci mi e nt o 

dif er e nt es  (si nt o pí a si n i nt er a c ci o n es r e pr o d u cti v as); b arr er as  p ost- a p ar e a mi e nt o  pr e-  

ci g óti c as: 4) pr o bl e m as p ost- c o p ul at ori os al e n c u e ntr o d e g a m et as; e  

i n c o m p ati bili d a d es p ost- ci g óti c as: 5) i n c a p a ci d a d e c ol ó gi c a d e l os hí bri d os, 6)  

f e c u n di d a d dis mi n ui d a d e l os hí bri d os o pr o bl e m as e n c o ns e g uir p ar ej a, o 7)  

i n c o m p ati bili d a d es g e n éti c as  al n or m al  d es arr oll o  d el  hí bri d o  E n  l os pri m er os  tr es 

c as os ( b arr er as pr e- a p ar e a mi e nt ó) n o e xist e disr u p ci ó n d el sist e m a d e  

r e c o n o ci mi e nt o, e n el c u art o c as o ( b arr er as p ost- a p ar e a mi e nt o  pr e- ci g óti c as)  el  

sist e m a d e  r e c o n o ci mi e nt o f u n ci o n a m al  y  l os i n di vi d u os c o p ul a n si n f ertili z a ci ó n, y  

e n l os últi m os  c as os, o c urr e  f ertili z a ci ó n p or  u n  m al  f u n ci o n a mi e nt o d el  sist e m a d e  

r e c o n o ci mi e nt o, p er o  el pr o d u ct o  d e  est a  f ertili z a ci ó n ti e n e pr o bl e m as  p ar a  f ertili z ar a  

otr os  i n di vi d u os. E n  l a visi ó n  cl ási c a, d os  p o bl a ci o n es  e n pr o c es o  d e  di v er g e n ci a  o  

r e ci e nt e m e nt e di v er gi d as, s erí a n g e n éti c a m e nt e c o m p ati bl es, y l as b arr er as pr e -

a p ar e a mi e nt o m a nt e n drí a n  el aisl a mi e nt o r e pr o d u cti v o. L as  b arr er as g e n éti c as  

a p ar e c erí a n,  g e n er al m e nt e,  m ás  a d el a nt e  e n  el pr o c es o  e v ol uti v o,  g ar a nti z a n d o  q u e  l as 

p o bl a ci o n es  n o  p u e d a n  y a  i nt er c a m bi ar g e n es  m e di a nt e  e ntr e cr u z a mi e nt o  d e bi d o  a  l as 

i n c o m p ati bili d a d es g e n éti c as ( M a yr 1 9 6 3, Pri c e  2 0 0 8). A m b os  ti p os d e b arr er a  

p u e d e n  d eli mit ar  es p e ci es, l a dif er e n ci a  est á e n el  gr a d o  d e  p er m e a bili d a d  al  fl uj o 

g é ni c o d e c a d a b arr er a: l as b arr er as  pr e- a p ar e a mi e nt o  p u e d e n  s er efí m er as, o  

f u n ci o n ar m al  c o n  al g u n a  fr e c u e n ci a, mi e ntr as  q u e  l as i n c o m p ati bili d a d es g e n éti c as  

s o n, es e n ci al m e nt e, irr e v ersi bl es e  i m p e m e a bl es ( v er Pri c e  2 0 0 6  p ar a  m ás  d et all es).

L os  sist e m as g e n éti c os  d e  l os C a p u c hi n os  p ar e c e n  s er alt a m e nt e  c o m p ati bl es,  

y b as a d os e n l os ti e m p os a p ar e nt e m e nt e r e ci e nt es d e s u di v er g e n ci a y e n s u 

h o m o g e n ei d a d m orf o estr u ct ur al,  n o h a brí a ( ¿ a ú n ?) f u ert es i n c o m p ati bili d a d es 

g e n éti c as  e ntr e  ni n g u n a  d e  l as f or m as d el  Gr u p o  r ufi c ollis ( v er Pri c e  &  B o u vi er  2 0 0 2,  

Pri c e  2 0 0 8). El  pr o bl e m a  es q u e  l as i n c o m p ati bili d a d es g e n éti c as  e v ol u ci o n a n, e n  

g e n er al, m u y  l e nt a m e nt e: el c o m pl et o aisl a mi e nt o e ntr e es p e ci es d e P ass erif or m es  



demora aproximadamente entre 3 y 5 millones de años (3-5 MA, Price 2008), 

mientras que la divergencia para los Capuchinos se estima que ocurrió dentro del 

último medio millón de años (0,5 MA, Lijtmaer et al. 2004). Cuatro líneas de 

evidencia proveen apoyo a la idea de que las incompatibilidades post-apareamiento no 

evitarían la hibridación en estos Capuchinos. Primero, ocasionalmente se producen 

híbridos entre varias especies no céreamente relacionadas de Sporophila en la 

naturaleza y en cautividad (Sick 1963, 1997, obs. pers.). Segundo, existen híbridos 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 morios 5. 

“uruguaya” y 5. “caraguata” han sido encontrados apareados y defendiendo 

territorios, por lo que, si son híbridos, serían interfértiles con otras formas de 

Capuchinos, demostrando al mismo tiempo la ausencia de barreras post-apareamiento 

entre formas. Cuarto, el parecido morfológico entre formas de Capuchinos simpátricas 

sugiere que los híbridos no serían ecológicamente distintos a las formas parentales, y 

solamente podría existir algún grado de aislamiento post-apareamiento si los híbridos 

tienen plumajes o vocalizaciones que no son preferidos por otras formas (pero ver 1) 

Improntado sexual y Vocalizaciones más arriba).

Aunque es raro que ocurra, en al menos dos especies de pájaros se conocen 

incompatibilidades genéticas fuertes entre morfos sintópicos. En los morfos de corona 

tostada y de corona blanca del Chingólo Garganta Blanca (Zonotrichia albicollis) la 

incompatibilidad genética parece causada por acción 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 estaría 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 iluminará el estudio de su 

evolución.

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 límite al flujo génico entre formas, estaría 

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



pr ef er e nt e m e nt e e ntr e sí d e a c u er d o a s us v o c aliz a ci o n es, h á bit at  pr ef eri d o  y  

pl u m aj es, y n o  p or  i n c o m p ati bili d a d es g e n éti c as i ntrí ns e c as e ntr e l as dif er e nt es  

f or m as o  p or  al g ú n  ti p o d e  pr o bl e m a  d eri v a d o  d e  c ar a ct erísti c as  e n  l os hí bri d os.  A ú n  

si l as f or m as hi bri diz a n  r e g ul ar m e nt e, l as dif er e n ci as  e n  h á bit at,  pl u m aj e  y  v o c es  s e 

m a nti e n e n  a  l o l ar g o d el  ti e m p o, y  j ustifi c a n el  r e c o n o ci mi e nt o d e  es p e ci es  m a c h o-  

di m órfi c as  y  es p e ci es  m a c h o- m o n o m órfi c as  d e ntr o  d e  l os C a p u c hi n os.

L a  e s p e ci e  n o  t o d o  e s  - L a  et a p a e n l a c u al l a es p e ci a ci ó n p u e d e d ars e p or  

c o m pl et a d a  c a m bi a  d e  a c u er d o  al c o n c e pt o  d e  es p e ci e c o n v al or  bi ol ó gi c o  a d o pt a d o  

( Gr a nt &  Gr a nt  2 0 0 6,  d e  Q u eir o z  2 0 0 7,  N osil  et al. 2 0 0 9).  P ar a  l os C a p u c hi n os,  h e  

utili z a d o  el  c o n c e pt o  d e  r e c o n o ci mi e nt o d e  es p e ci e  ( P at ers o n 1 9 7 8,  1 9 8 5,  Vr b a  1 9 9 5),  

p or  s u a p ar e nt e a ptit u d p ar a  e nt e n d er l a e c ol o gí a e v ol uti v a d e  l os C a p u c hi n os,  s u 

é nf asis e n l os pr o c es os  i ntr a- es p e cífi c os d e  dif er e n ci a ci ó n  vi n c ul a d a  a  l os h á bit ats,  y  

p ar a pr o v e er u n a d efi ni ci ó n d e tr a b aj o cl ar a a p artir d e l a c u al p o d er d eri v ar  

pr e di c ci o n es. A n álisis  r e ci e nt es a c u er d a n c o n l as c ar a ct erísti c as c o nsi d er a d as  

i m p ort a nt es p ar a  el est u di o d e  l a es p e ci a ci ó n p or  el c o n c e pt o d e  r e c o n o ci mi e nt o: l a 

i m p ort a n ci a d e  c a m bi os  d e  h á bit at  c o m o  g atill os  d e  pr o c es os  d e  dif er e n ci a ci ó n,  y  l os 

c a m bi os  cr u ci al es  m e di a nt e  l os c u al es  el a p ar e a mi e nt o  pr ef er e n ci al  es  a d q uiri d o  ( e. g., 

Pri c e  2 0 0 8,  N osil  et  al. 2 0 0 9).  A u n q u e  l os c o n c e pt os  g e n er al es  d e  es p e ci e  pr o v e e n  d e  

i m p ort a nt es visi o n es  s o br e l a e v ol u ci ó n ( d e Q u eir o z  2 0 0 7),  y  r es alt a n l a a d q uisi ci ó n  

d e  dif er e nt es  pr o pi e d a d es  d e  u n  li n aj e a l o l ar g o d el  ti e m p o, l a f alt a d e  m e c a nis m os  

pr e cis os  y  pr o pi os  c a p a c es d e  g e n er ar  l as es p e ci es, h a c e  q u e l a p al a br a  “ es p e ci e ”  

r es ult e d e  p o c a  utili d a d,  y  n o  l o gr a n e vit ar  s u p olis e mi a,  d e  m a n er a  q u e  c asi  c u al q ui er  

c o m u ni d a d r e pr o d u cti v a s er á c o nsi d er a d a  u n a  es p e ci e. Si  t o d os l os pr o d u ct os  d e  l a 

e v ol u ci ó n  s o n ll a m a d os es p e ci es,  e nt o n c es  el  t ér mi n o pi er d e  l a utili d a d  p ar a  tr a ns mitir 

u n  si g nifi c a d o pr e cis o  s o br e el pr o d u ct o  e v ol uti v o  g e n er a d o,  y  l os m e c a nis m os  q u e  l o 

g e n er ar o n.  P or  es o,  l o q u e  n e c esit a m os,  n o  es  u n  c o n c e pt o  c a d a  v ez  m ás  e n gl o b a d or  

d e es p e ci e, si n o n o m br es q u e  p er mit a n el r e c o n o ci mi e nt o d e v ari os pr o d u ct os  

dif er e nt es  d e  l a e v ol u ci ó n: l a es p e ci e n o  t o d o es. Si  l as p o bl a ci o n es  d e  disti nti v os  

pl u m aj es- h á bit at- v o c es  d e  C a p u c hi n os  c o nstit u y e n  es p e ci es  s e p ar a d as o  si s o n f or m as 

dif er e n ci a d as  d e  u n a  es p e ci e ultr a p oli m órfi c a,  n e c esit a  s er p u est o  a  pr u e b a  e n gr a n o  

fi n o. D e  t o d as f or m as, l a hi p ót esis  d e  u n a  es p e ci e  ultr a p oli m órfi c a,  p o n e  e n  a pri et os  a  

c u al q ui er c o n c e pt o d e es p e ci e c o n s e nti d o bi ol ó gi c o, y el c o n c e pt o d e es p e ci e  

a d o pt a d o p u e d e  s er irr el e v a nt e si l os C a p u c hi n os  c o nstit u y e n otr o  ti p o d e  r e ali d a d 



biológica, no descripta aptamente por ninguno de los conceptos tradicionales de 

especie. La comprensión de la diversificación necesita mirar más allá de las meras 

definiciones categoriales de unidades de biodiversidad, y penetrar en los patrones y 

procesos con una visión inicialmente independiente de la taxonomía (Grant & Grant 

2006).

La visión que este estudio apoya considera cada grupo de plumajes 

diagnósticos asociados a sus vocalizaciones y hábitats preferidos, como una especie 

diferente, aún cuando la interacción entre estas características 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 evolución, y su conflicto 

con las categorías discretas utilizadas regularmente en tratamientos taxonómicos y 

sistemáticos (Selander 1971, Grant & Grant 2006, 2008, Nosil et al. 2009). Mas aún, 

las discontinuidades eternas a las que alude generalmente el término especie, son en 

gran medida contingentes al escenario ecológico en el cual las especies ocurren. Por 

lo tanto, si las especies evolucionan, entonces los ecosistemas evolucionan, y las 

especies no serán más que partes transitorias de este todo dinámico en evolución, cuya 

integridad a lo largo del tiempo no está asegurada.

SECUENCIA TAXONÓMICA

Las secuencias taxonómicas constituyen formas simplificadas de representar una 

clasificación más compleja de manera lineal. Para el paradigma clasificatorio 

evolutivo, una clasificación debe resumir, con la menor cantidad posible de pérdida de 

información, las relaciones filogenéticas de sus unidades clasificatorias (Mayr & 

Ashlock 1991). Reflejando los múltiples desacuerdos sobre los límites de especies, la 

secuencia taxonómica 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 posición de S. saturata en el esquema de Hellmayr (1938), quién la 

coloca más cerca de S. bouvreuil pileata y S. cinnamomea que de S. bouvreuil 

bouvreuil con la cual se considera actualmente un sinónimo basado en individuos 

oscuros (Lima 2008). Entre otras variaciones destacables en la posición de los taxa, la 

posición 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.



Más recientemente, se ha llegado a un acuerdo, claramente preliminar, sobre la 

secuencia taxonómica 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 

taxonómica convencional de los Capuchinos previamente utilizada (Tabla 9), que está 

de acuerdo con la hipótesis fílogenética aquí propuesta (Figura Fl). Esta nueva 

secuencia difiere de la anterior en varios aspectos: 1) incorpora a la clasificación las 

formas nuevas aquí presentadas y utiliza las formas como unidades básicas de 

clasificación, 2) reconoce el grupo de los “Capuchinos de mejillas grises” (ver 

Hipótesis filogenética), 3) altera la posición de S. hypochroma y S. cinnamomea 

dentro de los Capuchinos “sensu stricto” desplazándolos inmediatamente por debajo 

de S. hypoxantha y S. “uruguaya”, indicando una mayor relación 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 clasificación, indicando un mayor parentesco 

entre los “boina negra” y los “sensu stricto” que con los “mejillas grises”. La 

clasificación está estructurada · de 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 

polimórfíca (macho-dimórfica). Los grupos reconocidos en esta nueva propuesta son 

semejantes a algunos de los reconocidos en la clave dicotómica de Hellmayr (1904), 

quién agrupó a los aquí llamados “Capuchinos boina negra” aparte de los 

“Capuchinos boina gris”, y reconoció el grupo conformado por S. melanogaster y S. 

castaneiventris. Si bien la clave dicotómica de Hellmayr no pretendía ser una 

clasificación, es interesante que su estructura rescate estos grupos.



Tabla  8. Comparación de los principales trabajos del siglo XX proponiendo
secuencias taxonómicas para los Capuchinos y los Para-Capuchinos (Grupo telasco).
Nótese la inclusión de las subespecies actualmente reconocidas de S. minuta (minuta,
centralis y parva), y de las subespecies anteriormente reconocidas de S. bouvreuil
(satúrala y crypta)._____________________________________________________

Hellmayr 
(1938)

de Schauensee 
(1952)

de Schauensee 
(1966)

Paynter & Storer 
(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 castaneiventris S. ruficollis
S. nigro-rufa subsp. S. palustris
S. hypochroma hypochroma S. castaneiventris
S. castaneiventris S. melanogaster S. cinnamomea
S. melanogaster S. telasco S. melanogaster

S. telasco



T a bl a  9.  C o m p ar a ci ó n  e ntr e l a s e c u e n ci a t a x o n ó mi c a a d o pt a d a e n cl asifi c a ci o n es  
m o d er n as  d e  l os C a p u c hi n os  ( e. g., Si bl e y  &  M o nr o e  1 9 9 0,  v er  t e xt o) y  l a s e c u e n ci a 
t a x o n ó mi c a s u g eri d a e n est e tr a b aj o, d o n d e s e i n c or p or a n t o d as l as f or m as 
pr e vi a m e nt e  d es c o n o ci d as  y  d os  f or m as hi p ot éti c as  q u e  p o drí a n  e xistir,  y  s e d eli mit a n  
l os gr a n d es  gr u p os  d e  C a p u c hi n os.

S e c u e n ci a  t a x o n ó mi c a d e  l os C a p u c hi n os  ( S p or o p hil a s p p.)
P r e vi a  ( v e r t e xt o) N u e v a  ( est e t r a b aj o)

S.  t el as c o S.  t el as c o P a r a- C a p u c hi n o s  

[ G r u p o t el as c o]S.  i ns ul at a S. i ns ul at a

S.  ni gr or uf a S.  c ast a n ei v e ntris

G r u p o

A C a p u c hi n o s  

m ejill a s  g ri s e s

S.  b o u vr e uil S. “l a d rillit o”

S.  mi n ut a S.  m el a n o g ast e r

S.  h y p o x a nt h a S. “x u m a n x u ”

G r u p o

B

S.  r ufi c ollis S.  mi n ut a

S.  p al ustris S. “ll a n e r a”

S.  c ast a n ei v e ntris S.  h y p o x a nt h a

G r u p o

C

C a p u c hi n o s  

s e ns u st ri ct o 

[ G r u p o r ufi c ollis]

S.  h y p o c hr o m a S. " u r u g u a y a ”

S.  ci n n a m o m e a S.  h y p o c h r o m a

S.  z eli c hi S.  ci n n a m o m e a

S.  m el a n o g ast er S.  r ufi c ollis

S.  “c a r a g u at a ”

S.  p al ust ris

S. ” z eli c hi ”

S,  ni g r o r uf a
G r u p o

D
C a p u c hi n o s  

b oi n a  n e g r a
S. b o u v r e uil

S.  pil e at a

S. “a n d o ri n h a ”



C O N C L U SI O N

“E pl u ri b us  u n u m,  e x  u n o  pi u rí a ”

A  l o l ar g o d e  est e tr a b aj o h e  dis c uti d o  l as c o ntri b u ci o n es d e  l a hist ori a  n at ur al,  l a 

m orf ol o gí a  y l os d at os m ol e c ul ar es  a l a c o m pr e nsi ó n d e l a e v ol u ci ó n d e l os 

C a p u c hi n os.  L os  d at os  m ol e c ul ar es  n o  m u estr a n  dif er e n ci as  c o nsist e nt es e ntr e l as 

disti nt as  f or m as d el  Gr u p o  r ufi c ollis, mi e ntr as  l a m orf ol o gí a  ( pl u m aj es) y  d at os  d e  

hist ori a  n at ur al  m u estr a n  dif er e n ci as  c o nsist e nt es  e ntr e l as f or m as. A u n q u e  a ú n  est é  

p or  d es c u brirs e,  l a mí ni m a  dif er e n ci a  g e n éti c a  e xist e nt e e ntr e f or m as d e b e  s er l a q u e  

e x pli c a l as dif er e n ci as  e n s us pl u m aj es.  L a  i n c o n gr u e n ci a e ntr e est os d at os  n e c esit a  

s er i nt e gr a d a e n u n a  e x pli c a ci ó n a b ar c ati v a  q u e  d e  c u e nt a q u e,  t a nt o l as m ol é c ul as  

c o m o l os pl u m aj es  y  l a hist ori a  n at ur al  est á n i nt er c o n e ct a d as e n l os C a p u c hi n os  d el  

Gr u p o  r ufi c ollis c o m o e nti d a d es e v ol uti v as. P or  l o t a nt o, el c o nfli ct o es f als o, y  l a 

i n c o n gr u e n ci a e ntr e  est os  d at os  s e d eri v a  s ol a m e nt e d e  n u estr a  f alt a d e  c o n o ci mi e nt o.

L a  h o m o g e n ei d a d  g e n éti c a  d e  l os C a p u c hi n os  p o drí a  d e b ers e  a  di v ersifi c a ci ó n  

r e ci e nt e n o e x pr es a d a a ú n e n l os g e n es est u di a d os, o a e v e nt os d e hi bri d a ci ó n  

r e c urr e nt es ( Lijt m a er et  al. 2 0 0 4,  Ar et a  2 0 0 8,  K arr  et  al. 2 0 0 9).  El  gr a d o  ef e cti v o  d e  

aisl a mi e nt o g e n éti c o e ntr e f or m as d e C a p u c hi n os  utili z a n d o  h á bit ats dif er e nt es  y  

c a nt a n d o d e  m a n er as  dif er e nt es  es d es c o n o ci d o,  p er o  l as b arr er as  pr e- a p ar e a mi e nt o  

p ar e c e n  s er l as ú ni c as  r es p o ns a bl es d e  q u e  l as f or m as y  s us c ar a ct erísti c as  e c ol ó gi c as  

s e m a nt e n g a n  a  l o l ar g o d el  ti e m p o. D os  es c e n ari os  e v ol uti v os  s o n p osi bl es:  1)  o c urri ó  

es p e ci a ci ó n  c o m pl et a  m e di a nt e  el e c ci ó n  d e  h á bit at  e n  f or m a c o nj u nt a  c o n  c a m bi os  d e  

pl u m aj e  y  v o c ali z a ci o n es,  o  2)  e xist e dif er e n ci a ci ó n  e n us o  d e  h á bit at  p or  m orf os  

v o c al es  y  d e  pl u m aj e  q u e  s e e ntr e cr u z a n m ás  o  m e n os  fr e c u e nt e m e nt e. L a  pri m er a  

alt er n ati v a  cl ar a m e nt e  i m pli c a al g ú n  gr a d o  d e  est a bli d a d  d e  l as es p e ci es  a  l o l ar g o d el  

ti e m p o, mi e ntr as  q u e l a s e g u n d a p o drí a r e pr es e nt ar u n a et a p a tr a nsit ori a e n l a 

di v ersifi c a ci ó n  d e  l os C a p u c hi n os  o  p o drí a  s er u n  pr o d u ct o  e v ol uti v a m e nt e est a bl e  

r e pr es e nt a d o u n  c as o  ú ni c o  d e  p oli m orfis m o  e xtr e m o  d e  pl u m aj es,  h á bit at  y  v o c es  e n  

l as a v es. Disti n g uir  e ntr e a m b as alt er n ati v as  n o  es u n a  t ar e a f á cil ( Ar et a 2 0 0 8,  est e  

tr a b aj o).



En regiones con simpatría de varias formas, las vocalizaciones y el uso de 

hábitat de las distintas formas (con sus morfos) difieren, indicando que deben ser 

consideradas especies plenas de acuerdo al Concepto de Reconocimiento de Especie. 

En alopatría, las poblaciones de una misma forma pueden utilizar ambientes distintos 

y tener vocalizaciones distintas, lo que interpreto como variación geográfica 

intraespecífica con potencial evolutivo de diferenciación. 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 está limitado por sus rutas 

compartidas de desarrollo que generan el mismo patrón de bloques de plumaje sobre 

el cual cada forma impondrá sus características propias de coloración. El patrón 

iterativo y el proceso iterativo aquí propuestos, muestran la plausibilidad de generar 

una explosión en tipos de plumajes mediante mínimos cambios genéticos en los 

Capuchinos. Algunas formas cumpliendo con el patrón iterativo han alcanzado el 

status de especie plena mientras formas con morfologías diagnósticas parecen ser 

morfos de otra especie. Esta diversidad de relaciones morfología-voces-hábitat con 

una gran similitud genética sugiere una reciente radiación evolutiva (pero no 

adaptativa), con escasa diversificación en tamaño 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 hábitat 

(e.g., Irwin & Price 1999, Davis & Stamps 2004) proveerán datos fundamentales para 

poner a prueba el modelo de diversificación en cuatro pasos aquí propuesto. Hasta que 

sea más refinado, el aprendizaje de características especie-específicas de 

apareamiento (voces y plumajes) y de características de hábitat, parecen ser las causas 

responsables de la generación y el mantenimiento de las sorprendentes características 

vocales y ecológicas de los Capuchinos.

Los Capuchinos muestran con especial fuerza la diversidad en la unidad y la 

unidad en la diversidad de la naturaleza. La conclusión es que el ánfora de Pandora de 

los Capuchinos recién está abierta...



ΒI Β  Τ O  G  R A F  Ι Α

A L L E N  E S  &  O M L A N D  K E  ( 2 0 0 3) N o v el  i nt r o n p h yl o g e n y  s u p p o rt s pl u m a g e  c o n v e r g e n c e i n 

O ri ol e s  (I ct e r us). A u k  1 2 0:  9 6 1- 9 6 9.

A N D E R S O N  E  &  S T E B B T N S  G L  Jr  ( 1 9 5 4) H y b ri di z ati o n  a s  a n  e v ol uti o n a r y  sti m ul u s. E v ol uti o n  

8:  3 7 8- 3 8 8.

A N D E R S O N  E  ( 1 9 4 8) H y b ri di z ati o n  of  t h e h a bit at.  E v ol uti o n  2:  1- 9.

A R E T A  J T ( 2 0 0 8) T h e  E nt r e  Rí o s  S e e d e at e r  ( S p o r o p hil a z eli c hi)'. a s p e ci e s t h at n e v e r  w a s.  

J o u r n al of Fi el d  O r nit h ol o g y  7 9:  3 5 2- 3 6 3.

A R E T A J 1 ( 2 0 0 9) P a e d o m o r p h o si s i n S p o r o p hil a s e e d e at e r s. B ull eti n of  t h e B ritis h  

O r nit h ol o gists  ’ Cl u b  1 2 9:  9 8- 1 0 3.

A r et a  JI, N o ri e g a  J T, P a g a n o  L  &  R o e sl e r  I ( e n p r e n s a)  U n r a v eli n g  of  a n e c ol o gi c al  

r a di ati o n of  N e ot r o pi c al  s e e d e at e r s: s y st e m ati c s of  t h e D a r k-t h r o at e d  S e e d e at e r  S. r ufl c ollis  

a n d d e s c ri pti o n  of  t h e n e w  Bl a c k- c oll a r e d  S e e d e at e r  S. “c a r a g u at a ” . B ull eti n  of  t h e B ritis h  

O r nit h ol o gists  ’ Cl u b

A r m a ni  G C  ( 1 9 8 5) G ui d e  d es  P ass e r e a u x  G r a ni v or es.  E m b é ri zi n és.  S o ci et é N o u v ell e  d e s  
É diti o n s  B o u b é e,  P a rí s.

A VI S E  J C ( 2 0 0 4) M ol e c ul a r  m a r k e rs,  n at u r al hist o r y, a n d e v ol uti o n. 2 e d. Si n a u e r,  

S u n d e rl a n d,  M a s s a c h u s ett s.

A Z A R A  F  D E  ( 1 8 0 2) A p u nt a mi e nt os  p a r a  l a hist o ri a  n at u r al  d e  l os p á x a r os  d el  P a r a g ü a y  y  

Rí o  d e  l a Pl at a.  I m p r e nt a d e  l a ^ Vi u d a  d e  I b a r r a, M a d ri d.

A Z P T R O Z  A B  ( 2 0 0 3 a) P ri m e r o s  r e gi st r o s d el C a p u c hi n o  d e  C oll a r  ( S p o r o p hil a z eli c hi) e n  

U r u g u a y.  O r nit ol o gí a  N e ot r o pi c al  1 4:  1 1 7- 1 1 9.

A Z PI R O Z,  A B  ( 2 0 0 3 b) A v es  d el  U r u g u a y.  List a  e i nt r o d u c ci ó n a  s u bi ol o gí a  y  c o ns e r v a ci ó n.  

A v e s  U r u g u a y- G U P E C A,  M o nt e vi d e o.

B al d wi n  S P, O b e r h ol s e r  H  &  W O R L E Y  L G  ( 1 9 3 1) M e a s u r e m e nt s  of  bi r d s. S ci e ntifi c  

P u bli c ati o ns  of  t h e Cl e v el a n d  M us e u m  of  N at u r al  Hist o r y  2:  1- 1 6 5.

B A P T 1 S T A  L F  &  G a u nt  S L L  ( 1 9 9 4) A d v a n c e s  i n st u di e s of  a vi a n s o u n d c o m m u ni c ati o n.  

C o n d o r  9 6:  8 1 7- 8 3 0.

B A P T 1 S T A  L F  ( 1 9 9 6) N at u r e  a n d  it s n u rt u ri n g  i n a vi a n  v o c al  d e v el o p m e nt.  b r.  K r o o d s m a  D E  

&  Mill e r  E H  ( E d s.). E c ol o g y  a n d  e v ol uti o n of  a c o usti c  c o m m u ni c ati o n i n bi r ds. C o m ell  

U ni v e r sit y  P r e s s,  It h a c a, N Y,  p p.  3 9- 6 0.

B a r r o w s  W B  ( 1 8 8 3) Bi r d s  of  t h e l o w e r U r u g u a y.  B ull eti n  of  t h e N utt all  O r nit h ol o gi c al  Cl u b  

8:  8 2- 9 4.

B A Y L 1 S  J R ( 1 9 8 2) A vi a n  v o c al mi mi c r y:  it s f u n cti o n a n d e v ol uti o n. I n \ K r o o d s m a  D E  &  

Mill e r  E H  ( E d s.). A c o usti c  C o m m u ni c ati o n  i n Bi r ds.  V ol u m e  2.  A c a d e mi c  P r e s s,  N Y,  p p.  5 1-  

8 3.

B E E C H E R  WJ  ( 1 9 5 3) A  p h yl o g e n y  of  t h e O s ci n e s.  A u k  7 0:  2 7 0- 3 3 3.

B E L T M A N  J B &  H A C C O U  P  ( 2 0 0 5) S p e ci ati o n  t h r o u g h l e a r ni n g of  h a bit at  f e at u r e s. T h e o r eti c al  

P o p ul ati o n  Bi ol o g y  6 7:  1 8 9- 2 0 2.

B E L T M A N  J B, H A C C O U  P  &  T E N  C at e  C  ( 2 0 0 4) L e a r ni n g  a n d  c ol o ni z ati o n  of  n e w  ni c h e s:  a  

fi r st st e p t o w a r d s p e ci ati o n. E v ol uti o n  5 8:  3 5- 4 6.

B E L T O N  W  ( 1 9 8 5) Bi r d s  of  Ri o  G r a n d e  d o S ul, B r a zil.  P a rt 2. F o r mi c a rii d a e t h r o u g h 

C o r vi d a e.  B ull eti n  of  t h e A m e ri c a n  M us e u m  of  N at u r al  Hist o r y  1 8 0:  1- 2 4 2.

B E N C K E  G A  ( 2 0 0 4) O  c a b o cli n h o  S p o r o p hil a  z eli c hi  o b s e r v a d o  n o  Ri o  G r a n d e  d o  S ul,  B r a sil.  

A r a r aj u b a  1 2:  8 8- 8 9.

Bl R D Ll F E  Í N T E R N A TI O N A L ( 2 0 0 0) T h r e at e n e d  bi r ds  of  t h e w o rl d.  L y n x  E di ci o n s  a n d  Bi r dlif e  

I nt e r n a ci o n al, B a r c el o n a,  S p ai n,  a n d  C a m b ri d g e,  U K.

Bl R D Ll F E I N T E R N A TI O N A L ( 2 0 0 9). S p e ci e s f a ct s h e et s: S p o r o p hil a. D o w nl o a d e d  f r o m 

htt p: / / w w w. bi r dlif e. o r g  o n  1 / 1 1 / 2 0 0 9.

B L A A U W  F E  ( 1 9 1 9) O n  t h e e cli p s e  pl u m a g e  of  S p e r m o p hil a pil e at a.  I bis 6 1 : 8 3- 8 4.

http://www.birdlife.org


B O C K  WJ  ( 2 0 0 6) S p e ci e s  c o n c e pt s v e r s u s  s p e ci e s c at e g o ri e s v s  s p e ci e s t a x a. A ct a  Z o ol ó gi c a  

Sí ni c a  5 2:  4 2 1 — 4 2 4.

B O N A P A R T E C L  ( 1 8 5 0) C o ns p e ct us  G e n e r u m  A vi u m.  L u d g u ni  B at a v o r u m,  B rill.

B O N D  J ( 1 9 3 9) O n  a  s p e ci m e n of  S p o r o p hil a  ci n n a m o m e a  ( L af r e s n a y e). A u k  5 6:  4 8 1.

B O R G E S  S H &  M A C É D O  I T ( 2 0 0 1) C e c r o pi a  f r uit s a n d M üll e ri a n  b o di e s i n t h e di et  of  

C h e st n ut- b elli e d  S e e d e at e r  S p o r o p hil a  c ast a n ei v e nt ris.  C oti n g a  1 5:  1 7- 1 8.

B U R K A R T  A  ( 1 9 7 5) E v ol uti o n  of  g r a s s e s  a n d  g r a s sl a n d s  i n S o ut h  A m é ri c a.  T a x o n  2 4:  5 3- 6 6.  

B U R M EI S T E R  G  ( 1 8 5 6) S yst e m atis c h e U e b e rsi c ht  d e r  T hi e r e  B r asili e ns.  D ritt e r  T h eil.  V ó g el  

( A v es). G e o r g  R ei m e r,  B e rlí n.

B U T LI N  R  ( 1 9 8 9) R ei nf o r c e m e nt  of  p r e m ati n g  i s ol ati o n. I n: Ott e  D  &  E n dl e r  J A ( E d s.). 

S p e ci ati o n a n d  its c o ns e q u e n c es. Si n a u e r A s s o ci at e s,  S u n d e rl a n d, M a s s a c h u s ett s,  p p. 1 5 8 —  

1 7 9.

C A B A NI S  J ( 1 8 4 4) S p o r o p hil a g e n. n o v.  ( p. 2 9 1).  I n: T s c h u di  JJ ( 1 8 4 4) A vi u m  c o n s p e ct u s  

q u a e  i n R e p u bli c a  P e r u a n a  r e p e ri u nt u r et p e r a e q u e  o b s e r v at a e  v el c oll e ct a e s u nt i n iti n e r e. 

A r c hi v e  f ü r N at u r g es c hi c ht e  1 0:  2 6 2- 3 1 7.

C A B A NI S  J ( 1 8 4 8) S p o r o p hil a c ast a n ei v e nt ris s p. n o v.  ( p. 6 7 9).  I n: S c h o m b u r g k,  R.  1 8 4 8  

[“ 1 8 4 9 ” ]. R eis e n  i n B ritis c h- G ui a n a  i n d e n  J a h r e n 1 8 4 0- 1 8 4 4.  I m A uft r a g  S r. M aj est at  d es  

K ó ni gs  v o n P r e uss e n  a us g ef ü h rt  v o n Ri c h a r d  S c h o m b u r g k. N e bst  ei n e r F a u n a  u n d  Fl o r a  

G ui a n a ’s n a c h V o rl a g e n  v o n J o h a n n es M üll e r,  E h r e n b e r g, E ri c hs o n,  Kl ot zs c h,  T r os c h el,  

C a b a nis  u n d A n d e r n.  Mit  a b bil d u n g e n  u n d  ei n e r  k a rt e  v o n  B ritis c h- G ui a n a  a uf g e n o m m e n  v o n  

Si r R o b e rt  S c h o m b u r g k. III. V e rs u c h  ei n e r F a u n a u n d  Fl o r a v o n B ritis c h- G ui a n a. N a c h  

V o rl a g e n  v o n  J o h a n n es M üll e r,  E h r e n b e r g,  E ri c hs o n,  Kl ot zs c,  T r os c h el,  C a b a nis  u n d  A n d e m.  

S yst e m atis c h  b e a r b eit et  v o n  Ri c h a r d  S c h o m b u r g k.  L ei p zi g.

C A B A NI S  J ( 1 8 5 1) M us e u m  H ei n e a n u m.  V e r z ei c h niss  d e r  o r nit h ol o gis c h e n  S a m ml u n g  d es  

O b e r- a mt m a n n  F e r di n a n d H ei n e  a uf  G ut  St. B u r c h a r d  v o r H al b e rst a dt mit  k ritis c h e n  

A n m e r k u n g e n  u n d  B es c h r ei b u n g  d e r  n e u e n  A rt e n,  s yst e m atis c h b e a r b eit et.  1 Si n g v o g el.

C A T C H P O L E C K  &  S L A T E R PJ B ( 2 0 0 8) Bi r d  S o n g. Bi ol o gi c al  t h e m es a n d v a ri ati o ns.  

C a m b ri d g e  U ni v e r sit y  P r e s s,  C a m b ri d g e,  U K.

C AI N  AJ  ( 1 9 5 4) A ni m al  s p e ci es a n d  t h ei r e v ol uti o n.  H ut c hi n s o n,  L o n d o n.

C E S T A RI C  ( 2 0 0 6) N o v o s  r e gi st r o s d e  a v e s  d o  g é n e r o  S p o r o p hil a  p a r a  o  P a nt a n al.  At u ali d a d es  

O r nit ol ó gi c as  1 2 9:  7.

C h a m b e rl i n T C  ( 1 9 6 5) T h e  m et h o d  of  m últi pl e  w o r ki n g  h y p ot h e s e s.  S ci e n c e 1 4 8:  7 5 4- 7 5 9.  

C H A P M A N  F M  ( 1 9 2 1) D e s c ri pti o n s  of  p r o p o s e d  n e w  bi r d s  f r o m C ol o m bi a,  E c u a d o r,  P e r ú,  a n d  

B r a zil.  A m e ri c a n  M us e u m  N o vit at es  1 8.

C H E B E Z  J C ( 2 0 0 9) Ot r os  q u e  s e v a n. F a u n a  a r g e nti n a  a m e n a z a d a.  E dit o ri al  Al b at r o s,  B u e n o s  

Ai r e s,  A r g e nti n a.

C 1 N Z  ( 1 C Z N) - I nt e r n ati o n al C o m mi s si o n  o n  Z o ol o gi c al  N o m e n cl at u r a.  ( 1 9 9 9) I nt e r n ati o n al 

C o d e of  Z o ol o gi c al N o m e n cl at u r e.  F o u rt h e diti o n. I nt e r n ati o n al T r u st f o r Z o ol o gi c al  

N o m e n cl at u r a.

C L A R A M U N T  S  ( 2 0 0 0) U n  p r o bl e m a  d e  c o n s e r v a ci ó n, i d e ntifi c a ci ó n y  cl a sifi c a ci ó n  d e  A V E S:  

L o s  " c a p u c hi n o s" d el  G é n e r o  S p o r o p hil a.  D o c u m e nt os  d e  di v ul g a ci ó n  d el  M us e o  d e  Hist o ri a  

N at u r al  y  A nt r o p ol o gí a  2:  1- 3.

C L A R A M U N T  S,  R O C H A  G  &  A L D A B E  J ( 2 0 0 6) T h e  o c c u r r e n c e  of  S p o r o p hil a  h y p o c h r o m a  a n d  

S.  h y p o x a nt h a  i n U r u g u a y.  B ull eti n  of  t h e B ritis h  O r nit h ol o gists ' Cl u b  1 2 6:  4 5- 4 9.

C l a r k  G A  J r ( 1 9 8 6) S y st e m ati c  i nt e r p r et ati o n of  f o ot- s c ut e p att e r n s  i n N e ot r o pi c al  fi n c h e s. 

Wils o n  B ull eti n  9 8:  5 9 4- 5 9 7.

C L A Y  R P  &  F 1 E L D B  ( 2 0 0 3) Fi r st  r e c o r d s of  N a r o s k y ’s S e e d e at e r S p o r o p hil a z eli c hi i n 

P a r a g u a y.  C oti n g a  2 3:  8 4- 8 5.

C L A Y T O N  ( 1 9 9 0) T h e  eff e ct s of  c r o s s-f o st e ri n g o n  a s s o rt ati v e m ati n g  b et w e e n  Z e b r a  fi n c h 

s u b s p e ci e s.  A ni m al  B e h a vi o u r  4 0:  1 1 0 2- 1 1 1 0.

C L E L A N D  C E  ( 2 0 0 1) Hi st o ri c al  s ci e n c e, e x p e ri m e nt al s ci e n c e, a n d t h e s ci e ntifi c m et h o d.  

G e ol o g y  2 9:  9 8 7- 9 9 0.

C O D E SI D O  M  &  F r a g a  R M  ( 2 0 0 9) Di st ri b uti o n s  of  t h r e at e n e d g r a s sl a n d p a s s e ri n e s of  

P a r a g u a y,  A r g e nti n a  a n d  U r u g u a y,  wit h  n e w  l o c alit y r e c o r d s a n d  n ot e s  o n  t h ei r n at u r al  hi st o r y  

a n d  h a bit at.  O r nit ol o gí a  N e ot r o pi c al  2 0:  5 8 5- 5 9 5.



C oll a r  NJ,  G o n z a g a  L P,  K r a b b e  n , M a d r o ñ o  N i et o  A,  N a r a nj o  L G,  P a r k e r  T A 1 1 1  &  

W E G E  D C  ( 1 9 9 2) T h r e at e n e d  bi r ds  of  t h e A m e ri c as,  T h e  I C B P /I U C N R e d  d at a  B o o k  2,  3 r d  

e diti o n.  I nt e r n ati o n al C o u n cil  f o r Bi r d  P r e s e r v ati o n,  C a m b ri d g e,  U K.

C O L LI N S  C T  &  K E M P  H M  ( 1 9 7 6) N at al  pt e r yl o si s  of  S p o r o p hil a  fi n c h e s. Wils o n  B ull eti n  8 8:  

1 5 4- 1 5 7.

C O Y N E  J A &  O R R  H A  ( 2 0 0 4) S p e ci ati o n.  Si n a u e r,  S u n d e rl a n d,  M A.

C R A C R A F T  J ( 1 9 8 3) S p e ci e s  c o n c e pt s a n d  s p e ci ati o n a n al y si s. C u r r e nt  O r nit h ol o g y  1: 1 5 9 —  

1 8 7.

D a vt s  J M &  S t a m p s  J A ( 2 0 0 4) T h e  eff e ct  of  n at al  e x p e ri e n c e  o n  h a bit at  p r ef e r e n c e s.  T r e n ds  

i n E c ol o g y  a n d  E v ol uti o n  1 9: 4 1 1- 4 1 6.

D a vi s  S  ( 1 9 9 3) S e a s o n al  st at u s, r el ati v e a b u n d a n c e,  a n d  b e h a vi o r  of  t h e bi r d s  of  C o n c e p ci ó n,  

D e p a rt a m e nt o  S a nt a  C r u z,  B oli vi a.  Fi el di a n a  Z o ol o g y 7 ∖ ∖ 1- 3 3.

D ’O R B T G N Y  A  &  L a  F R E S N A Y E  F  D E  ( 1 8 3 7) S y n o p si s  a vi u m  a b  Al ci d e  d ’O r bi g n y,  i n ej u s  p e r  

A m e ri c a m  m e ri di o n al e  iti n e r e, c oll e ct a r u m et a b i p s o vi at o r e n e c n o n  A  d e  L af r e s n a y e  i n 

o r di n e  r e d a ct a r u m. M a g asi n  d e  Z o ol o gi e  7,  Cl.  2:  1- 8 8.

D E  L A  P E Ñ A  M  ( 1 9 8 9) G uí a  d e  A v e s  A r g e nti n a s.  T o m o  VI.  Lit e r at u r e  of  L atí n  A m é ri c a, , B s.  

A s.

D E  L A S C A S A S  J C ( 2 0 0 4) E v al u a ci ó n  d el est a d o t a x o n ó mi c o d el  S e mill e r o d e T u m a c o  

S p o r o p hil a  i n s ul at a ( F ri n gilli d a e: E m b e ri zi n a e)  utili z a n d o  m ét o d os  m o rf ol ó gi c os  y  g e n éti c os.  

T e si s  d e  p r e g r a d o.  U ni v e r si d a d  N a ci o n al  d e  C ol o m bi a,  B o g ot á,  C ol o m bi a.

D E  Q u et r o z  K  ( 2 0 0 7) S p e ci e s  c o n c e pt s  a n d  s p e ci e s d eli mit ati o n.  S yst e m ati c  Bi ol o g y  5 6:  8 7 9-  

8 8 6.

D t Gl Á C O M O  A  ( 2 0 0 5) A v e s  d e  l a R e s e r v a  El  B a g u al.  I n \ Di  Gi á c o m o  A  &  K r a p o vi c k a s  S F  

( E d s). Hist o ri a  n at u r al  y  p ais aj e  d e  l a R es e r v a  El  B a g u al,  p r o vi n ci a  d e  F o r m os a,  A r g e nti n a.  

I n v e nt a ri o d e  F a u n a  d e  v e rt e b r a d os  y  d e  l a fl o r a v as c ul a r  d e  u n  á r e a  p r ot e gi d a  d el  C h a c o  

H ú m e d o.  T e m a s  d e  N at u r al e z a  y C o n s e r v a ci ó n.  M o n o g r afí a  d e  A v e s  A r g e nti n a s  4.  A v e s  

A r g e nti n a s / A s o ci a ci ó n  O r nit ol ó gi c a  d el  Pl at a,  B u e n o s  Ai r e s,  A r g e nti n a,  p p.  2 0 1- 4 6 5.

D O B Z H A N S K Y  T  ( 1 9 4 0) S p e ci ati o n  a s  a  st a g e i n e v ol uti o n a r y  di v e r g e n c e.  A m e ri c a n  N at u r alist  

7 4: 3 1 2- 3 2 1.

D O N O G H U E  MJ  ( 1 9 8 5) A  c riti q u e of  t h e bi ol o gi c al  s p e ci e s c o n c e pt a n d  r e c o m m e n d ati o n s f o r 

a  p h yl o g e n eti c  alt e m ati v e.  T h e  B r y ol o gist  8 8:  1 7 2- 1 8 1 .

E L D R E D G E N  ( 1 9 9 5) S p e ci e s, s el e cti o n, a n d P at e r s o n ’s c o n c e pt of  t h e S p e cifi c- M at e  

R e c o g niti o n  S y st e m.  I n‘. L a m b e rt  D M  &  S p e n c e r  H G  ( E d s.). S p e ci ati o n  a n d  t h e r e c o g niti o n  

c o n c e pt: t h e o r y a n d  a p pli c ati o n,  J o h n s H o p ki n s  U ni v e r sit y  P r e s s,  B alti m o r e,  M D,  p p.  4 6 4-  

4 7 7.

E n dl e r  J A &  T h é r y  M  ( 1 9 9 6) I nt e r a cti n g eff e ct s of  l e k pl a c e m e nt, di s pl a y b e h a vi o r,  

a m bi e nt li g ht, a n d c ol o r p att e r n s i n t h r e e n e ot r o pi c al f o r e st- d w elli n g bi r d s. A m e ri c a n  

N at u r alist  1 4 8:  4 2 1 — 4 5 2.

E N D L E R  J ( 1 9 7 7) G e o g r a p hi c  v a ri ati o n, s p e ci ati o n, a n d  cli n es. P ri n c et o n  U ni v e r sit y  P r e s s,  

P ri n c et o n,  NJ.

F a c h i n ettt  C,  D i G T Á C O M O  A  &  R e b o r e d a  J C ( 2 0 0 8) P a r e nt al c a r e i n T a w n y- b elli e d  

( S p o r o p hil a h y p o x a nt h a) a n d R u st y- c oll a r e d  ( S. c oll a ris) S e e d e at e r s. Wils o n  J o u r n al of  

O r nit h ol o g y  1 2 0:  8 7 9- 8 8 3.

F 1 L L O Y  J &  B E L L O C Q  MI  ( 2 0 0 6) S p ati al  v a ri ati o n s  i n t h e a b u n d a n c e  of  S p o r o p hil a  s e e d e at e r s  

i n t h e s o ut h e r n N e ot r o pi c s:  c o nt r a sti n g t h e eff e ct s of a g ri c ult u r al d e v el o p m e nt a n d  

g e o g r a p hi c al  p o siti o n.  Bi o di v ersit y  a n d  c o ns e r v ati o n 1 5:  3 3 2 9- 3 3 4 0.

F O R D  E B  ( 1 9 4 5) P ol y m o r p hi s m.  Bi ol o gi c al  R e vi e ws  2 0:  7 3- 8 8.

F u n k  DJ,  N O Sl L  P  &  E t g e s  WJ  ( 2 0 0 6) E c ol o gi c al  di v e r g e n c e  e x hi bit s  c o n si st e ntl y p o siti v e  

a s s o ci ati o n s wit h  r e p r o d u cti v e i s ol ati o n a c r o s s di s p a r at e  t a x a. P r o c e e di n gs  of  t h e N ati o n al  

A c a d e m y  of  S ci e n c es  U.  S.  A.  1 0 3:  3 2 0 9- 3 2 1 3.

G A S T O N  KJ  ( 2 0 0 3) T h e  st r u ct u r e a n d d y n a mi c s  of  g e o g r a p hi c r a n g e s. O xf o r d  U ni v e r sit y  

P r e s s,  N e w  Y o r k.

G O U L D  SJ  ( 1 9 7 7) O nt o g e n y  a n d p h yl o g e n y.  H a r v a r d  U ni v.  P r e s s,  C a m b ri d g e,  M A.  

G r a h a m - Y O O L A  ( 2 0 0 3) El  d o ct o r  d e  l o s bi c h o s.  Di a ri o  P á gi n a / 1 2.  L u n e s  2 8  d e  J uli o d e  

2 0 0 3.



G R A N T  P R  ( 1 9 9 9) E c ol o g y  a n d  E v ol uti o n  of  D a r wi n ’s fi n c h es. P ri n c et o n  U ni v e r sit y  P r e s s,  

P ri n c et o n,  NJ.

G R A N T  P R  &  G R A N T  B R  ( 1 9 9 2) H y b ri di z ati o n  of  bi r d  s p e ci e s. S ci e n c e  2 5 6:  1 9 3- 1 9 7.

G R A N T  P R  &  G R A N T  B R  ( 1 9 9 7) H y b ri di z ati o n,  s e x u al i m p ri nti n g a n d  m at e  c h oi c e.  A m e ri c a n  

N at u r alist  1 4 9:  1- 2 8.

G R A N T  P R  &  G R A N T  B R  ( 2 0 0 6) S p e ci e s b ef o r e s p e ci ati o n i s c o m pl et e. A n n als  of  t h e 

Miss o u ri  B ot a ni c al  G a r d e n  9 3:  9 4- 1 0 2.

G R A N T  P R  &  G R A N T  B R  ( 2 0 0 8) H o w  a n d  w h y  s p e ci es m ulti pl y.  T h e  r a di ati o n of  D a r wi n  ’s  

fi n c h es. P ri n c et o n  U ni v e r sit y  P r e s s,  NJ.

G R A N T  P R,  G R A N T  B R  &  P E T R E N  K  ( 2 0 0 5) H y b ri di z ati o n  i n t h e r e c e nt p a st.  A m e ri c a n  

N at u r alist  1 6 6:  5 6- 6 7.

G r a y  S M  &  M C K i n n o n  J S ( 2 0 0 6) Li n ki n g  c ol o r p ol y m o r p hi s m  m ai nt e n a n c e  a n d  s p e ci ati o n.  

T r e n ds  i n E c ol o g y  a n d  E v ol uti o n  2 2:  7 1- 7 9.

G Ü L L E R  R  ( 2 0 0 8) S p o r o p hil a  ni g r o r uf a  ( d' O r bi g n y y  L af r e s n a y e,  1 8 3 7),  u n a  n u e v a  e s p e ci e  

p a r a  l a a vif a u n a  A r g e nti n a.  N ót ul as  F a u nísti c as.  S e ri e  2.  2 0:  1- 3.

G u y r á - Pa r a g u a y  ( 2 0 0 4) List a  c o m e nt a d a d e  l as a v es  d el  P a r a g u a y.  A s o ci a ci ó n  G u y r á  

P a r a g u a y,  A s u n ci ó n,  P a r a g u a y.

H aff e r  J ( 1 9 9 7) S p e ci e s  c o n c e pt s a n d  s p e ci e s li mit s i n o r nit h ol o g y.  I n \ d el  H o y o  J, Elli ott  A  

&  S a r g at al  J ( E d s.). H a n d b o o k  of  t h e bi r ds  of  t h e w o rl d,  v ol. 4,  S a n d g r o us e  t o c u c k o os. L y n x  

E di ci o n s,  B a r c el o n a,  S p ai n,  p p.  1 1- 2 4

H a r ri s o n  R G  &  R a n d  D M  ( 1 9 8 9) M o s ai c  h y b ri d z o n e s a n d t h e n at u r e of  s p e ci e s  

b o u n d a ri e s. I n: Ott e  D  &  E n dl e r  J A ( E d s.). S p e ci ati o n a n d its c o ns e q u e n c es. Si n a u e r  

A s s o ci at e s,  S u n d e rl a n d,  M a s s a c h u s ett s,  p p.  1 1 1- 1 3 4.

H A R T E R T  E  &  V E N T U RI  S  ( 1 9 0 9) N ot e s  s u r l e s oi s e a u x  d e  l a R é p u bli q u e  A r g e nti n e.  N o vit at es  

Z o ol o gi c a e  1 6:  1 5 9- 2 6 7.

H A Y E S  F  ( 1 9 9 5) St at us, dist ri b uti o n  a n d  bi o g e o gr a p h y  of  t h e bi r ds  of  P a r a g u a y.  A m e ri c a n  

Bi r di n g  A s s o ci ati o n,  M o n o g r a p h s  i n Fi el d  O r nit h ol o g y  N o.  1,  N e w  Y o r k.

H E L L M A Y R  K E  ( 1 9 0 4) Ü b e r  n e u e u n d w e ni g  b e k a n nt e F ri n gilli d e n B r a sili e n s,  n e b st  

B e m e r k u n g e n  ü b e r  n ot w e n di g e  Á n d e r u n g e n  i n d e r  N o m e n kl at u r  ei ni g e r A rt e n.  V e r h a n dl  

Z o ol o gis c h e  u n d  B ot a nis c h e  Wi e n  5 4:  5 1 6- 5 3 7.

H E L L M A Y R  K E  ( 1 9 3 8) C at al o g u e  of  Bi r ds  of  t h e A m e ri c as  a n d  a dj a c e nt  isl a n ds. P a rt  XI.  

Fi el d  M u s e u m  of  N at u r al  Hi st o r y  P u bli c ati o n s  4 3 0,  Z o ol o g y  S e ri e s,  V ol  ΧΙ Π.

H E N N E S S E Y  B,  H E R Z O G  S K  &  S A G O T  F  ( 2 0 0 3) List a  a n ot a d a  d e  l as a v es  d e  B oli vi a.  Q ui nt a  

e di ci ó n.  A s o ci a ci ó n  A r m o ní a / Bi r d Lif e  I nt e r n ati o n al, S a nt a  C r u z  d e  l a Si e r r a,  B oli vi a.

H E W T T T  G M  ( 1 9 8 9) T h e  s u b di vi si ó n of  s p e ci e s b y  h y b ri d  z o n e s. I n: Ott e  D  &  E n dl e r  J A 

( E d s.). S p e ci ati o n  a n d  its c o ns e q u e n c es. Si n a u e r  A s s o ci at e s,  S u n d e rl a n d,  M a s s a c h u s ett s,  p p.  

8 5- 1 1 0.

H T L T Y  S L  ( 2 0 0 3) Bi r ds  of  V e n e z u el a.  P ri n c et o n  U ni v e r sit y  P r e s s.

Hl L T Y  S L  ( 2 0 0 5) Bi r ds  of  T r o pi c al  A m é ri c a.  A  w at c h e r  's i nt r o d u cti o n t o b e h a vi o r,  b r e e di n g  

a n d  di v e rsit y.  U ni v e r sit y  of  T e x a s  P r e s s,  A u sti n.

H O O E K S T R A  H E  &  P RI C E  T  ( 2 0 0 4) P a r all el  e v ol uti o n i s i n t h e g e n e s. S ci e n c e 3 0 3: 1 7 7 9 —  

1 7 8 1.

H o ut m a n n  A M  &  F A L L S B  ( 1 9 9 4) N e g ati v e  a s s o rt ati v e m ati n g  i n t h e w hit e-t h r o at e d  

s p a r r o w, Z o n ot ri c hi a  al bi c ollis:  t h e r ol e of  m at e  c h oi c e s a n d  i nt r a- s e x u al c o m p etiti o n.  A ni m al  

B e h a vi o u r  4 8:  3 7 7- 3 8 3.

H U L T S C H  H  &  T O D T  D  ( 2 0 0 4) L e a r ni n g  t o si n g. I n: M a rl e r  P  &  Sl a b e k o o m H  ( E d s.).  

N at u r e  's m usi c:  t h e s ci e n c e of  bi r ds o n g.  El s e vi e r  A c a d e mi c  P r e s s,  S a n  Di e g o,  C A,  p p.  8 0-  

1 0 7.

H U X L E Y  J ( 1 9 5 5) M o r p hi s m  i n bi r d s.  A ct a  XI  I nt e r n ati o n al O r nit h ol o gi c al  C o n g r ess:  3 0 9-  

3 2 8.

1 M M E L M A N N K  ( 1 9 7 5) E c ol o gi c al  si g nifi c a n c e of  i m p ri nti n g a n d e a rl y l e a r ni n g. A n n u al  

R e vi e w  of  E c ol o g y  a n d  S yst e m ati cs  6:  1 5- 3 7.

Inf o N at ü R A  ( 2 0 0 7) A ni m áis  a n d  E c os yst e ms  of  L ati n  A m é ri c a  [ w e b a p pli c ati o n]. V e r si ó n  

5. 0.  A rli n gt o n,  Vi r gi ni a  ( U S A): N at u r e S e r v e.  < htt p: / / w w w. n at u r e s e r v e. o r g /i nf o n at u r a >.

http://www.natureserve.org/infonatura


1 R W 1 N  D E  &  P RI C E  T D  ( 1 9 9 9) S e x u al  i m p ri nti n g, l e a r ni n g a n d  s p e ci ati o n. H e r e dit y  8 2:  3 4 7-  

3 5 4.

J O S E P H L  ( 1 9 9 6) P r eli mi n a r y  cli m ati c o v e r vi e w  of  mi g r ati o n  p att e m s  i n S o ut h A m e ri c a n  

A u st r al  Mi g r a nt  P a s s e ri n e s.  E c ot r o pi c a  2:  1 8 5- 1 9 3.

K E L L E Y  L A,  C O E  R L,  M A D D E N  J R &  H E A L Y  S D  ( 2 0 0 8) V o c al  mi mi c r y  i n s o n g bi r d s. A ni m al  

B e h a vi o u r  7 6:  5 2 1- 5 2 8.

K E R R  K C,  L 1J T M A E R  D A,  B a r r e i r a  A S,  H E B E R T  P D N  &  T ∪ B A R O  P L  ( 2 0 0 9) P r o bi n g  

e v ol uti o n a r y p att e m s  i n N e ot r o pi c al  bi r d s  t h r o u g h D N A  b a r c o d e s.  P L o S  O n e  4( 2):  e 4 3 7 9.  

d oi : 1 0. 1 3 7 1  ∕j o u m al . p o n e. 0 0 0 4 3 7 9.

K T R W A N  G  &  A r et a  J T ( 2 0 0 9) Bl a c k- a n d-t a w n y  S e e d e at e r S p o r o p hil a ni g r o r uf a i n t h e 

c e r r a d os of  w e st e r n  M at o  G r o s s o,  B r a zil.  N e ot r o pi c al  Bi r di n g  4:  6 9- 7 2.

K LI C K A  J, J O H N S O N K P  &  L A N Y O N S M ( 2 0 0 0) N e w  w o rl d  ni n e- p ri m a ri e d o s ci n e  

r el ati o n s hi p s: C o n st r u cti n g  a  mit o c h o n d ri al  D N A  f r a m e w o r k. A u k  1 1 7:  3 2 1- 3 3 6.

K L 1 M O V S K Y  G  ( 1 9 9 7) L as  d es v e nt u r as  d el  c o n o ci mi e nt o ci e ntífi c o. A- Z  E dit o r a,  B u e n o s  

Ai r e s,  A r g e nti n a.

K N O W L E S  L L  &  C A R S T E N S  B C  ( 2 0 0 7) D eli miti n g  s p e ci e s wit h o ut  m o n o p h yl eti c  g e n e  t r e e s. 

S yst e m ati c  Bi ol o g y  5 6:  8 8 7- 8 9 5.

K R O O D S M A  D  ( 2 0 0 4) T h e  di v e r sit y  a n d  pl a sti cit y  of  bi r d s o n g.  I n: M a rl e r  P  &  Sl a b e k o o m  H  

( E d s.). Ñ at u r e  's m usi c:  t h e s ci e n c e of  bi r ds o n g.  El s e vi e r  A c a d e mi c  P r e s s,  S a n  Di e g o,  C A,  p p.  

1 0 8- 1 3 1.

L a c k  D  ( 1 9 4 4) E c ol o gi c al  a s p e ct s  of  s p e ci e s-f o r m ati o n i n P a s s e ri n e  bi r d s.  I bis 8 6:  2 6 0- 2 8 5.  

L A F R E S N A Y E  F  D E  L A  ( 1 8 3 9) Q u el q u e s  oi s e a u x  n o u v e a u x  d e  l a c oll e cti o n d e  M.  C h a rl e s  

B r el a y,  á  B o r d e a u x.  R e v u e  Z o ol o gi q u e p a r  l a S o ci ét é  C u vi e ri e n n e  2:  9 7- 1 0 0.

L al a n d  K N  ( 1 9 9 4) O n  t h e e v ol uti o n a r y c o n s q u e n c e s of  s e x u al i m p ri nti n g. E v ol uti o n  4 8:  

4 7 7 ^ 1 8 9.

L A M B E R T  D M  &  S P E N C E R  H G  ( E d s.) ( 1 9 9 5) S p e ci ati o n  a n d  t h e r e c o g niti o n c o n c e pt: t h e o r y 

a n d  a p pli c ati o n.  J o h n s H o p ki n s  U ni v e r sit y  P r e s s,  B alti m o r e,  M D.

L A N Y O N  W E  ( 1 9 6 9) V o c al  c h a r a ct e r s a n d a vi a n s y st e m ati c s. I n,. Hi n d e  R A  ( E d.). Bi r d  

V o c ali z ati o ns.  C a m b ri d g e  U ni v e r sit y  P r e s s,  L o n d o n,  p p.  2 9 1- 3 1 0.

L E VI N S R  &  L E W O N T T N R  ( 1 9 8 5) T h e di al e cti c al bi ol o gist. H a r v a r d  U ni v e r sit y  P r e s s,  

C a m b ri d g e,  M a s s a c h u s ett s.

L E W T S  RJ  ( 1 9 9 7) P h yl o g e n eti c  r el ati o ns hi ps of  t h e ‘C a p u c hi n o *  S p o r o p hil a  S e e d e at e rs  b as e d  

o n  C yt o c h r o m e  b  s e q u e n c e a n al ysis.  M a st e r  t h e si s, U ni v e r sit y  C oll e g e,  L o n d o n.

L E W O N T T N  R  ( 2 0 0 0) G e n es,  o r g a nis m o  y  a m bi e nt e.  G e di s a  E dit o ri al,  E s p a ñ a.

L E W O N T T N  R  ( 2 0 0 1) F o r e w o r d.  b v.  W a g n e r  G P  ( E d.). T h e  c h a r a ct e r  c o n c e pt i n e v ol uti o n a r y  

bi ol o g y,  A c a d e mi c  P r e s s,  S a n  Di e g o,  p p.  x vii- x xiii.

L E W O N T T N  R C  &  B 1 R C H  L C  ( 1 9 6 6) H y b ri di z ati o n  a s a  s o u r c e of  v a ri ati o n  f o r a d a pt ati o n  t o 

n e w  e n vi r o n m e nt s.  E v ol uti o n  2 0:  3 1 5- 3 3 6.

L tjt m a e r  D,  S H A R P E  N M M,  T u b a r o  P L  &  L O U G H E E D  S C  ( 2 0 0 4) M ol e c ul a r  p h yl o g e n eti c s  

a n d di v e r sifi c ati o n  of  t h e g e n u s  S p o r o p hil a  ( A v e s: P a s s e rif o r m e s).  M ol e c ul a r  P h yl o g e n eti cs  

a n d  E v ol uti o n  3 3:  5 6 2- 5 7 9.

L ill  A  ( 1 9 7 4) B e h a vi o r  of  t h e G r a s sl a n d  S p a r r o w  a n d  t w o s p e ci e s of  s e e d-fi n c h e s. A u k  9 1:  

3 5- 1 3.

LI M A  E M C  ( 2 0 0 8) T a x o n o mí a,  dist ri b ui q á o  e c o ns e r v a ς d o d os “c a b o cli n h os  ” d o  c o m pl e x o  

S p o r o p hil a  b o u v r e uil  ( A v es: E m b e ri zi d a e) . Di s s e rt a ^ S o  d e  M e st r a d o.  I n stit ut o d e  Bi o ci é n ci a s  

d a  U ni v e r si d a d e  d e  S δ o  P a ul o.  D e p a rt a m e nt o  d e  Z o ol o gí a.

L 1 N N A E U S  C  ( 1 7 5 8) S y st e m a  N at u r a e  p e r  R e g n a  T ri a  N at u r a e,  s e c u n d u m Cl a s s e s,  O r di n e s,  

G e n e r a,  S p e ci e s c u m c h a r a ct e ri b u s, diff e r e ntii s,  s y n o n y mi s, l o ci s. T o m u s  1. E diti o  D e ci m a,  

R ef o r m at a.  H ol mi a e,  T m p e n si s  Di r e ct.  L a u r e ntii  S al vii.

L 1 O U  L W  &  P R 1 C E  T D  ( 1 9 9 4) S p e ci ati o n  b y  r ei nf o r c e m e nt of  p r e m ati n g  i s ol ati o n. E v ol uti o n  

4 8: 1 4 5 1- 1 4 5 9.

Ll U  W  &  K R O O D S M A  D E  ( 2 0 0 6) S o n g l e a r ni n g b y  C hi p pi n g  S p a r r o w s: w h e n,  w h e r e,  a n d  

f r o m w h o m.  C o n d o r  1 0 8:  5 0 9- 5 1 7.

L O R D E L L O  L G E  ( 1 9 5 7) D u a s  a v e s  hí b ri d a s  d a  f a u n a d o  B r a sil.  R e vist a  B r asil ei r a  d e  Bi ol o gí a  

1 7:  1 3 9- 1 4 2.



L O R E N Z  K  ( 1 9 3 7) T h e  c o m p a ni o n  i n t h e bi r d ’s w o rl d.  A u k  5 4:  2 4 5- 2 7 3.

M A L L E T  J ( 2 0 0 7) H y b ri d  s p e ci ati o n.  N at u r e  4 4 6:  2 7 9- 2 8 3.

M A R L E R  P  &  S L A B B E K O O R N H  ( E d s.) ( 2 0 0 4). N at u r e's  M usi c.  T h e  S ci e n c e of  Bi r ds o n g.  

El s e vi e r,  A c a d e mi c  P r e s s,  S a n  Di e g o,  C A.

M A R T E N S  J ( 1 9 9 6) V o c ali z ati o n s  a n d  s p e ci ati o n  of  P al e a rti c  bi r d s.  I n: K r o o d s m a  D E  &  Mill e r  

E H  ( E d s.). E c ol o g y  a n d  e v ol uti o n of  a c o usti c  c o m m u ni c ati o n i n bi r ds.  C o m ell  U ni v e r sit y  

P r e s s,  It h a c a, N Y,  p p.  2 2 1- 2 4 0.

M A Y R  E  &  A S H L O C K  P D  ( 1 9 9 1) P ri n ci pi es  of  S yst e m ati c  Z o ol o g y.  2  e d.  M c G r a w- Hill,  N e w  

Y o r k.

M A Y R  E  ( 1 9 4 2) S yst e m ati cs a n d  t h e O ri gi n  of  S p e ci es  f r o m t h e vi e w p oi nt of  a  z o ol o gist.  

C ol u m bi a  U ni v e r sit y  P r e s s,  N e w  Y o r k.

M A Y R E  ( 1 9 5 6) G e s a n g  u n d  S y st e m ati k.  B eit r á g e  z u r V o g el k u n d e  5:  1 1 2- 1 1 7.

M A Y R  E  ( 1 9 6 3) A ni m al  s p e ci es a n d  e v ol uti o n. H a r v a r d  U ni v e r sit y  P r e s s,  C a m b ri d g e,  M A.  

M c C R A C K E N  K G  &  S H E L D O N F H  ( 1 9 9 7) A vi a n  v o c ali z ati o n s a n d p h yl o g e n eti c si g n al.  

P r o c e e di n gs  of  t h e N ati o n al  A c a d e m y  of  S ci e n c es  of  P hil a d el p hi a  9 4:  3 8 3 3- 3 8 3 6.

M E Y E R  D E  S C H A U E N S E E  R  ( 1 9 5 2) A  r e vi e w of  t h e g e n u s S p o r o p hil a. P r o c e e di n gs  of  t h e 

A c a d e m y  of  N at u r al  S ci e n c es  of  P hil a d el p hi a  5 4:  1 5 3- 1 9 8.

M E Y E R  D E  S C H A U E N S E E R  ( 1 9 6 6) T h e s p e ci es of  bi r ds of  S o ut h A m é ri c a  a n d t h ei r 

dist ri b uti o n.  Li vi n g st o n  P u bli s hi n g  C o m p a n y,  N a r b et h,  P e n n s yl v a ni a,  U S A.

M E Y E R  D E  S C H A U E N S E E R  ( 1 9 7 0) A  g ui d e t o t h e bi r ds of  S o ut h A m é ri c a.  Li vi n g st o n  

P u bli s hi n g  C o m p a n y,  W y n n e w o o d,  P e n n s yl v a ni a,  U S A.

M 1 T C H E L L  R A  ( E d.) ( 1 9 9 7) ‘S a n  J o a q uí n ‘9 6':  A  bi ol o gi c al  e x p e diti o n  t o t h e C e r r a d o  of B e ni  

D e p a rt m e nt,  B oli vi a.  U ni v e r sit y  of  B ri st ol  E x p e diti o n  R e p o rt  1. T h e  U ni v e r sit y  of  B ri st ol,  

U K.

M O R T O N  E S  ( 1 9 7 5) E c ol o gi c al  s o u r c e s of  s el e cti o n o n  a vi a n s o u n d s. A m e ri c a n  N at u r alist  

1 0 9:  1 7- 3 4.

M O S C H T O N E  F N  ( 1 9 8 9) El g r a n i mit a d o r. N ot a s  s o b r e l a c o n d u ct a v o c al d el D o mi n ó  

( S p o r o p hil a c oll a ris). G a r g a n c hill o  9:  1 0 — 1 3.

M O T T A-J u ni o r  J C, G r a n zi n olli  M A M  &  D e v e l e y  P F  ( 2 0 0 8) A v e s  d a  E st a ς a o  E c ol ó gi c a  

Tti r a pi n a,  e st a d o  d e  S a o  P a ul o,  B r a sil.  Bi ot a  N e ot r o pi c a  8:  2 0 7- 2 2 7.

M Ü L L E R  P L S  ( 1 7 7 6) N at u rs yst e ms.  S u p pl e m e nts u n d  R e gist e r- B a n  ü b e r  ali e  s e c hs T h eil e  

o d e r Cl ass e n d es T hi e r r ei c hs. Mit  ei n e r a usf ü h rli c h e n E rtl a r u n g  a us g ef e rti g et. G a b ri el  

Ni c ol a u s  K al p e,  N ü r n b e r g.

M U N D T N G E R  P C ( 1 9 8 2) Mi c r o g e o g r a p hi c  a n d m a c r o g e o g r a p hi c  v a ri ati o n i n a c q ui r e d  

v o c ali z ati o n s of  bi r d s.  I n: K r o o d s m a  D E  &  Mill e r  E H  ( E d s.). A c o usti c  C o m m u ni c ati o n  i n 

Bi r ds.  V ol u m e  2.  A c a d e mi c  P r e s s,  N Y,  p p.  1 4 7- 2 0 8.

M U N D Y  NI  ( 2 0 0 5) A  wi n d o w  o n  t h e g e n eti c s  of  e v ol uti o n:  M C 1 R  a n d  pl u m a g e  c ol o r ati o n i n 

bi r d s.  P r o c e e di n gs  of  t h e R o y al  S o ci et y  B  2 7 2:  1 6 3 3 — 1 6 4 0.

M u n d y  NI,  B a d c o c k  N S,  H a rt  T,  S c rt b n e r  K,  Ja n z e n  K  &  N a d e a u  NJ  ( 2 0 0 4) C o n s e r v e d  

g e n eti c b a si s  of  a q u a ntit ati v e  pl u m a g e  t r ait i n v ol v e d i n m at e  c h oi c e. S ci e n c e 3 0 3: 1 8 7 0 —  

1 8 7 3.

N A R O S K Y  S  &  S A L V A D O R  S  ( 1 9 8 5) I nf o r m e S p o r o p hil a.  I nf o r m e i n é dit o.

N A R O S K Y  S  ( 1 9 7 3) U n a  n u e v a  e s p e ci e d e  S p o r o p hil a  p a r a  l a a vif a u n a  a r g e nti n a. B a s a d o  e n  

e st u di o s  d e  c a m p o y  m at e ri al  c ol e c ci o n a d o p o r  el  D r.  R.  Z eli c h,  d e  P r o n u n ci a mi e nt o,  E nt r e  

Rí o s.  H o r n e r o  1 1: 1 6 9- 1 7 1 .

N A R O S K Y  S  ( 1 9 7 7) U n a  n u e v a  e s p e ci e  d el  g é n e r o  S p o r o p hil a.  H o r n e r o  1 1 : 3 4 5- 3 4 8.

N A R O S K Y  T  &  Y Z U R 1 E T A  D  ( 1 9 8 7) G uí a  p a r a  l a I d e ntifi c a ci ó n d e  l as A v es  d e  A r g e nti n a  y  

U r u g u a y.  A s o ci a ci ó n  O r nit ol ó gi c a  d el  Pl at a.  B s.  A s.

N E W T O N  I ( 2 0 0 4) T h e  s p e ci ati o n a n d  bi o g e o g r a p h y  of  bi r ds.  A c a d e mi c  P r e s s,  S a n Di e g o,  

C A.

Ñ O R E S  M  ( 1 9 8 9) P at r o n es  d e  dist ri b u ci ó n  y  c a us as d e  es p e ci a ci ó n  e n a v es  a r g e nti n as.  T e si s  

d e D o ct o r a d o  e n Ci e n ci a s Bi ol ó gi c a s.  U ni v e r si d a d  N a ci o n al  d e C ó r d o b a, F a c ult a d d e  

Ci e n ci a s  E x a ct a s,  Fí si c a s  y  N at u r al e s,  C ó r d o b a,  A r g e nti n a.



Ñ O R E S  M  E  Y z u ri et a  D  ( 1 9 8 0) A v es  d e a m bi e nt es a c u áti c os d e C ó r d o b a  y c e nt r o d e  

A r g e nti n a.  S e c r et a rí a  d e  E st a d o  d e  A g ri c ult u r a  y  G a n a d e rí a,  A c a d e mi a  N a ci o n al  d e  Ci e n ci a s  

d e  C ó r d o b a,  C ó r d o b a.

N O Sl L  P,  H a r m o n  LJ  &  S e e h a u s e n  O  ( 2 0 0 9) E c ol o gi c al  e x pl a n ati o n s f o r (i n c o m pl et e) 

s p e ci ati o n. T r e n ds  i n E c ol o g y  a n d  E v ol uti o n  2 4:  1 4 5- 1 5 6.

O L S O N  S L  ( 1 9 6 6) A  p a rtl y  c h e st n ut s p e ci m e n of  V a ri a bl e  S e e d e at e r.  Wils o n  B ull eti n  7 8:  1 2 7.

O L S O N  S L ( 1 9 6 8) P o s si bl e b r e e di n g of  s o m e s e e d e at e r s i n s u b a d ult pl u m a g e. Fl o ri d a  

N at u r alist  4 1:  2 0.

O L S O N  S L ( 1 9 8 1 a) T nt e r a cti o n b et w e e n t h e t w o s u b s p e ci e s g r o u p s of  t h e s e e d- fi n c h 

S p o r o p hil a  a n g ol e nsis  i n t h e M a g d al e n a  V all e y,  C ol o m bi a.  A u k  9 8:  3 7 9- 3 8 1 .

O L S O N  S L ( 1 9 8 1 b) T h e  n at u r e of  t h e v a ri a bilit y i n t h e V a ri a bl e  S e e d e at e r i n P a n a m a  

{ S p o r o p hil a a m e ri c a n a'.  E m b e ri zi n a e).  P r o c e e di n gs  of  t h e Bi ol o gi c al  S o ci et y  of  W as hi n gt o n  

9 4:  3 8 0- 3 9 0.

O ml a n d  K E  &  L A N Y O N  S M  ( 2 0 0 0) R e c o n st r u cti n g  pl u m a g e  e v ol uti o n  i n O ri ol e s  {I ct e r us),. 

r e p e at e d c o n v e r g e n c e  a n d  r e v e r s al i n p att e m s.  E v ol uti o n  5 4:  2 2 1 9- 2 1 3 3.

O R R  M R  &  S M T T H  T B  ( 1 9 9 8) E c ol o g y  a n d s p e ci ati o n. T r e n ds  i n e c ol o g y  a n d  e v ol uti o n 1 3:  

5 0 2- 5 0 6.

O T T E  D  &  E N D L E R  J A ( 1 9 8 9) ( E d s.) S p e ci ati o n a n d  its c o ns e q u e n c es. Si n a u e r  A s s o ci at e s,  

S u n d e rl a n d,  M a s s a c h u s ett s.

O U E L L E T  H  ( 1 9 9 2) S p e ci ati o n, z o o g e o g r a p h y a n d t a x o n o mi c p r o bl e m s  i n t h e N e ot r o pi c al  

g e n u s  S p o r o p hil a  ( A v e s: E m b e ri zi n a e).  B ull eti n  of  t h e B ritis h  O r nit h ol o gi c al  Cl u b  C e nt e n a r y  

S u p pl e m e nt  1 1 2 a:  2 2 5- 2 3 5.

O W E N S  I P F, R O W E  C  &  T H O M A S  A L R  ( 1 9 9 9) S e x u al s el e cti o n, s p e ci ati o n a n d i m p ri nti n g: 

s e p a r ati n g  t h e s h e e p f r o m t h e g o at s.  T r e n ds  i n e c ol o g y  a n d  e v ol uti o n  1 4:  1 3 1- 1 3 2

P A T E R S O N  H E H  ( 1 9 7 8) M o r e  e vi d e n c e a g ai n st s p e ci ati o n b y  r ei nf o r c e m e nt. S o ut h  Af ri c a n  

J o u r n al of S ci e n c e  7 4:  3 6 9- 3 7 1.

P A T E R S O N  H E H  ( 1 9 8 0) A  c o m m e nt  o n  “M at e  R e c o g niti o n  S y st e m s ” . E v ol uti o n  3 4:  3 3 0- 3 3 1.  

P A T E R S O N  H E H  ( 1 9 8 1) T h e  c o nti n ui n g s e a r c h f o r t h e u n k n o w n  a n d  u n k n o w a bl e:  A  c riti q u e  

of  c o nt e m p o r a r y i d e a s o n  s p e ci ati o n. S o ut h  Af ri c a n  J o u r n al of  S ci e n c e  Ί Τ. 1 1 3- 1 1 9.

P A T E R S O N  H E H  ( 1 9 8 5) T h e  r e c o g niti o n c o n c e pt of  s p e ci e s. l n \ V r b a  E S  ( E d.). S p e ci es  a n d  

s p e ci ati o n. T r a n s v a al  M u s e u m  M o n o g r a p h s  4,  P r et o ri a,  S o ut h  Af ri c a,  p p.  2 1- 2 9.

P A T E R S O N  H E H  ( 1 9 8 6) E n vi r o n m e nt  a n d  s p e ci e s. S o ut h  Af ri c a n  J o u r n al of  S ci e n c e  8 2:  6 2-  

6 5.

P A T E R S O N  H E H  &  M a c N a m a r a  M  ( 1 9 8 4) T h e  r e c o g niti o n c o n c e pt of  s p e ci e s. S o ut h  

Af ri c a n  J o u r n al of  S ci e n c e  8 0:  3 1 2- 3 1 8.

P att e n  M A,  R ot e n b e r r y  J T &  Ζ υ κ  M  ( 2 0 0 4) H a bit at  s el e cti o n, a c o u sti c a d a pt ati o n, a n d  

t h e e v ol uti o n  of  r e p r o d u cti v e i s ol ati o n. E v ol uti o n  5 8:  2 1 4 4- 2 1 5 5.

P A Y N E  R B  ( 1 9 7 3) V o c al  mi mi c r y  of  t h e p a r a di s e  w y d a h s  { Vi d u a) a n d r e s p o n s e of  f e m al e 

w y d a h s  t o t h e s o n g s of  t h ei r h o st s  { P ytili a') a n d  t h ei r mi  mi e s.  A ni m al  B e h a vi o u r  2 1 : 7 6 2- 7 7 1 .

P A Y N E  R B  ( 1 9 8 6) Bi r d  s o n g s a n d  a vi a n  s y st e m ati c s. C u r r e nt  O r nit h ol o g y  3 : 8 7- 1 2 6.

P A Y N E  R B  ( 1 9 9 6) S o n g  t r a diti o n s i n I n di g o B u nti n g s:  o ri gi n, i m p r o vi s ati o n, di s p e r s al,  a n d  

e xti n cti o n  i n c ult u r al e v ol uti o n.  I n \ K r o o d s m a  D E  &  Mill e r  E H  ( E d s.). E c ol o g y  a n d  e v ol uti o n  

of  a c o usti c  c o m m u ni c ati o n i n bi r ds.  C o m ell  U ni v e r sit y  P r e s s,  It h a c a, N Y,  p p.  1 9 8- 2 2 0.

P A Y N E  R B,  P A Y N E  L L  &  W O O D S  J L ( 1 9 9 8) S o n g l e a r ni n g i n b r o o d- p a r a siti c  i n di g o bi r d s 

{ Vi d u a c h al y b e at d y. S o n g  mi mi c r y  of  t h e h o st  s p e ci e s. A ni m al  B e h a vi o u r  5 5:  1 5 3 7- 1 5 5 3.

P A Y N E  R B,  P A Y N E  L L,  W O O D S  J L &  S O R E N S O N  M D  ( 2 0 0 0) I m p ri nti n g a n d t h e o ri gi n  of  

p a r a sit e- h o st  a s s o ci ati o n s  i n b r o o d- p a r a siti c  i n di g o bi r d s, Vi d u a  c h al y b e at a.  A ni m al  B e h a vi o u r  

5 6:  6 9- 8 1.

P A Y N T E R  R A  Jr  &  S T O R E R R W  ( 1 9 7 0) C h e c klist  of  t h e Bi r ds  of  t h e W o rl d.  V ol  XIII.  

C a m b ri d g e  M u s e u m  of  C o m p a r ati v e  Z o ol o g y.

P E A R C E- H 1 G G 1 N S  J W ( 1 9 9 6) S e e d e at e r s  i n t h e N o el  K e m pff  M e r c a d o  N ati o n al  P a r k,  B oli vi a.  

C oti n g a  5:  6 9- 7 1.

P E A R M A N  M  &  A B A D T E  El  ( 1 9 9 5) M es o p ot a mi a  g r assl a n ds  a n d  w etl a n ds  s u r v e y, 1 9 9 1- 1 9 9 3:  

c o ns e r v ati o n of  t h r e at e n e d bi r ds a n d h a bit at i n n o rt h- e ast A r g e nti n a. Fi n al R e p o rt.  

< htt p: / / w w w. g r u p oi al c o. c o m. a r >.
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P E L Z E L N  V O N  A  ( 1 8 7 1) Z u r  O r nit h ol o gi e  B r asili e ns.  R es ult at e  v o n  J o h a n n N att e r e rs  R eis e n  

i n d e n  j a h r e n 1 8 1 7  bis  1 8 3 5.  D r u c k  u n d  v e rl a g  v o n  A.  Pi c hl e r ’s Wit w e  &  S o h n.  Wi e n.

P L E N G E  M,  C U RI O  E  &  W 1 T T E  K  ( 2 0 0 0) S e x u al  i m p ri nti n g s u p p o rt s t h e e v ol uti o n  of  n o v el  

m al e  t r ait s b y  t r a n sf e r e n c e of  a  p r ef e r e n c e  f o r t h e c ol o u r  r e d. B e h a vi o u r  1 3 7:  7 4 1- 7 4 8.

P RI C E  JJ &  L a n y o n  S M  ( 2 0 0 2) R e c o n st r u cti n g  t h e e v ol uti o n of  c o m pl e x bi r d  s o n g i n t h e 

o r o p é n d ol a s.  E v ol uti o n  5 6:  1 5 1 4- 1 5 2 9.

P RI C E  T D  ( 1 9 9 8) S e x u al s el e cti o n a n d n at u r al  s el e cti o n i n bi r d  s p e ci ati o n. P hil os o p hi c al  

T r a ns a cti o ns  of  t h e R o y  al  S o ci et y  of  L o n d o n  2 ?  3 5 3:  2 5 1- 2 6 0.

P RI C E  T D  ( 2 0 0 6) C a u s e s  of  p o st- m ati n g  r e p r o d u cti v e i s ol ati o n i n bi r d s.  A ct a  Z o ol ó gi c a  Sí ni c a  

5 2:  3 2 7- 3 3 2.

P RI C E  T D  ( 2 0 0 8) S p e ci ati o n  i n bi r ds.  R o b e rt s  &  C o.,  C ol o r a d o,  U S A.

P RI C E  T D  &  B o u vi e r  M M  ( 2 0 0 2) T h e  e v ol uti o n  of  F 1  p o st z y g oti c  i n c o m p ati biliti e s i n bi r d s.  

E v ol uti o n  5 6:  2 0 8 3- 2 0 8 9.

P R Y K E  S R  &  G riffit h  S C  ( 2 0 0 9) P o st z y g oti c  g e n eti c i n c o m p ati bilit y b et w e e n  s y m p at ri c  

c ol o r  m o r p h s.  E v ol uti o n  6 3:  7 9 3- 7 9 8.

R e m s e n  J V Jr  &  H u n n  E S  ( 1 9 7 9) Fi r st  r e c o r d s of  S p o r o p hil a  c a e r ul es c e ns f r o m C ol o m bi a;  a  

p r o b a bl e l o n g di st a n c e mi g r a nt  f r o m s o ut h e m S o ut h A m é ri c a.  B ull eti n  of  t h e B ritis h  

O r nit h ol o gists ’ Cl u b  9 9:  2 4- 2 6.

R e m s e n  J V  j r , j a r a mi ll o  A,  Ñ o r e s  m , P a c h e c o  J F, r o b bi n s  m b , S c h ul e n b e r g  T S,  

S TI L E S  F G,  D A  S T L V A  J M C, S T O T Z  D F  &  Z T M M E R  KJ  ( 2 0 0 9) A  cl assifi c ati o n  of  t h e bi r d  

s p e ci es of  S o ut h  A m é ri c a.  A O U  < htt p: / / w w w. m u s e u m.l s u. e d u /- R e m s e n / S A C C B a s eli n e. ht ml >  

R E S T A L L  R  ( 2 0 0 2) I s t h e Ri n g- n e c k e d  S e e d e at e r  { S p o r o p hil a i ns ul aris) f r o m T ri ni d a d  e xti n ct,  

o r  i s it a  c r y pti c s p e ci e s wi d e s p r e a d  i n V e n e z u el a ?  I n: H a y e s  F E  &  T e m pl e  S A  ( E d s.). St u di es  

i n T ri ni d a d  a n d T o b a g o O r nit h ol o g y  H o n o u ri n g  Ri c h a r d  ff r e n c h. D e p a rt m e nt  of  Lif e  

S ci e n c e s,  U ni v e r sit y  of  t h e W e st  I n di e s, St.  A u g u sti n e,  O c c a si o n al  P a p e r s  1 1,  p p.  3 7- 4 4.

R E S T A L L  R,  R O D N E R  C  &  L E N T 1 N O  M  ( 2 0 0 6) Bi r ds  of  N o rt h e r n  S o ut h  A m é ri c a.  C h ri st o p h e r  

H el m,  L o n d o n.

R T D G E L Y  R S  &  T U D O R  G  ( 1 9 8 9) T h e  bi r ds  of  S o ut h  A m é ri c a.  V ol  1. U ni v e r sit y  of  T e x a s  

P r e s s,  A u sti n,  T e x a s.

Rl D G E L Y  R S  &  T U D O R  G  ( 2 0 0 9) Fi el d  g ui d e t o t h e s o n g bi r ds of  S o ut h A m é ri c a. T h e  

P ass e ri n es.  U ni v e r sit y  of  T e x a s  P r e s s,  A u sti n,  T e x a s.

Rl D G W A Y  R  ( 1 9 0 1) T h e  bi r ds  of  N o rt h  a n d  Mi d dl e  A m é ri c a.  P a rí  I. F a mil y  F ri n gilli d a e.  

B ull eti n  of  t h e U nit e d  St at e s  N ati o n al  M u s e u m  5 0.

Rl E G N E R  M  ( 2 0 0 8) P a r all el  e v ol uti o n  of  pl u m a g e  p att e m  a n d  c ol o r ati o n i n bi r d s:  i m pli c ati o n s 

f o r d efi ni n g  a vi a n  m o r p h o s p a c e.  C o n d or  1 1 0:  5 9 9- 6 1 4.

R O D A  M  &  L Ó P E Z- L a n Ú S  B  ( 2 0 0 8) T h e  r a n g e of  t h e R uf o u s- r u m p e d  S e e d at e r S p o r o p hil a  

h y p o c h r o m a  e xt e n d s t o t h e P a m p a s  r e gi ó n of  A r g e nti n a,  wit h  t h e fi r st n e st s  of  t h e s p e ci e s.  

C oti n g a  3 0:  6 1- 6 2.

S A B E L K ( 1 9 9 0) Pf aff c h e n Fi n k e n a m m e r n Mitt el- u n d  S ü d a m e ri k as. E u g e n Ul m e r,  

H o h e n h ei m.

S A L A M A N  P  ( 1 9 9 5) T h e  r e di s c o v e r y of  T u m a c o  S e e d e at e r  S p o r o p hil a i ns ul at a. C oti n g a  4:  

3 3- 3 5.

S A L V A D O R! T  ( 1 8 9 5) Vi a g gi o  d el  d ott. Alf r e d o  B o r elli  n ell a  R e p u bli c a  A r g e nti n a  e n el  

P a r a g u a y.  U c c elli  r a c c olti n el  P a r a g u a y,  n el  M att o  G r o s s o,  n el  T u c u m a n  e  n ell a  p r o vi n ci a  di  

S alt a. B oll eti n n o  d ei  M us e o  di  Z o ol o gí a  e d  A n at o mí a  C o m p a r at a  d ell a  R. U ni v e rsit á  di  

T o ri n o  1 0,  2 0 8:  1- 2 4.

S A U N D E R S  A A  ( 1 9 2 3) Mi mi c r y  i n Bi r d  S o n g s.  C o n d or  2 5:  6 8- 6 9.

S C H L O S S E R  G  &  W A G N E R  G P  ( 2 0 0 4) M o d ul a rit y  i n d e v el o p m e nt  a n d  e v ol uti o n. U ni v e r sit y  of  

C hi c a g o  P r e s s,  C hi c a g o,  U S A.

S C H L O S S E R  G  ( 2 0 0 4) T h e  r ol e of  m o d ul e s  i n d e v el o p m e nt  a n d  e v ol uti o n.  I n: S c hl o s s e r  G  &  

W a g n e r  G P  ( E d s.). M o d ul a rit y  i n d e v el o p m e nt  a n d  e v ol uti o n. U ni v e r sit y  of  C hi c a g o  P r e s s,  

C hi c a g o,  U S A,  p p.  5 1 9- 5 8 2.

S C H L U T E R  D  ( 1 9 9 6) E c ol o gi c al  c a u s e s of  a d a pti v e  r a di ati o n. A m e ri c a n  N at u r alist  1 4 8:  S 4 0-  

S 6 4.

http://www.museum.lsu.edu/-Remsen/SACCBaseline.html


S C H W A R T Z  P  ( 1 9 7 5) S ol v e d a n d u n s ol v e d  p r o bl e m s  i n t h e S p o r o p hil a  b o u v r o ni d es!li n e ól a  

c o m pl e x ( A v e s: E m b e ri zi d a e).  A n n als  of  t h e C a r n e gi e  M us e u m  4 5:  2 7 7- 2 8 5.

S C L A T E R  P L  ( 1 8 6 4)  D e s c ri pti o n s  of  s e v e n n e w  s p e ci e s of  bi r d s  di s c o v e r e d  b y  t h e l at e D r.  

J o h n N att e r e r  i n B r a zil.  P r o c e e di n gs  of  t h e S ci e ntifl c  M e eti n gs  of  t h e Z o ol o gi c al  S o ci et y  of  

L o n d o n  P a rt  3  ( 1 5 4 ?): 6 0 5- 6 1 1.

S C L A T E R  P L  ( 1 8 7 1) A  r e vi si ó n of  t h e S p e ci e s  of  t h e F ri n gilli n e  G e n u s  S p e r m o p hil a.  I bis 1:  

1- 2 3.

S E E H A U S E N  O  ( 2 0 0 4) H y b ri di z ati o n  a n d  a d a pti v e  r a di ati o n. T r e n ds  i n e c ol o g y  a n d  e v ol uti o n  

1 9:  1 9 8- 2 0 7.

S E E H A U S E N  O,  V A N  A L P H E N  JJ M &  L a n d e  R  ( 1 9 9 9) C ol o r  p ol y m o r p hi s m  a n d s e x r ati o  

di st o rti o n  i n a  ci c hli d fi s h a s a n  i n ci pi e nt st a g e i n s y m p at ri c s p e ci ati o n b y  s e x u al s el e cti o n.  

E c ol o g y  L ett e rs  2:  3 6 7- 3 7 8.

S E L A N D E R  R K  ( 1 9 7 1) S y st e m ati c s  a n d  s p e ci ati o n i n bi r d s.  I n: F a m e r  D S  &  Ki n g  J R ( E d s.).  

A vi a n  Bi ol o g y,  V ol.  1.  A c a d e mi c  P r e s s,  N Y,  p p.  5 7- 1 4 7.

S h aff e r  B H  &  T H O M S O N  R C  ( 2 0 0 7) D eli miti n g  s p e ci e s i n r e c e nt r a di ati o n s. S yst e m ati c  

Bi ol o g y  5 6:  8 9 6- 9 0 6.

S H A R P E R B  ( 1 8 8 8) C at al o g u e  of  Bi r ds  i n t h e B ritis h  M us e u m.  V ol.  XII.  P ass e rif o ri n es  - 

F ri n gillif o r m es:  P a rt  III. T a yl o r  &  F r a n ci s,  L o n d o n.

S H O R T L L  ( 1 9 6 9) R el ati o n s hi p s  a m o n g  s o m e S o ut h  A m e ri c a n  s e e d e at e r s ( S p o r o p hil a), wit h  a  

r e c o r d of  S.  h y p o c h r o m a  f o r A r g e nti n a.  Wils o n  B ull eti n  8 1: 2 1 6- 2 1 9.

S H O R T  L L  ( 1 9 7 5) A  z o o g e o g r a p hi c  a n al y si s  of  t h e S o ut h  A m e ri c a n  C h a c o  a vif a u n a.  B ull eti n  

of  t h e A m e ri c a n  M us e u m  of  N at u r al  Hist o r y  1 5 4:  1 6 5- 3 5 2.

Sl B L E Y  C G  &  A H L Q UI S T  J E ( 1 9 9 0) P h yl o g e n y  a n d  Cl assifi c ati o n  of  bi r ds. Y al e  U ni v e r sit y  

P r e s s.  N e w  H a v e n,  C o n n e cti c ut.

Sl B L E Y  C G  &  M O N R O E  B L  J R ( 1 9 9 0) Dist ri b uti o n  a n d  t a x o n o m y of  t h e bi r ds  of  t h e y v o rl d.  

Y al e  U ni v e r sit y  P r e s s,  N e w  H a v e n,  C o n n e cti c ut.

Sl C K  H  ( 1 9 6 2) R ei vi n di c a ς a o  d o  p a p a- c a pi m  S p o r o p hil a  a r d esi a c a  ( D u b oi s). S u a  o c o r r é n ci a  

n o  B r a sil.  B ol eti m  d o  M us e u  N a ci o n al  N o v a  S é ri e  2 3 5:  1- 2 3.

Sl C K  H  ( 1 9 6 3) H y b ri di z ati o n  i n c e rt ai n B r a zili a n  F ri n gilli d a e  ( S p o r o p hil a a n d O r y z o b o r us).  

P r o c e e di n gs  of  t h e XlIIt h  I nt e r n ati o n al O r nit h ol o gi c al  C o n g r ess:  1 6 1- 1 7 0.

Sl C K  H  ( 1 9 6 7) “Bi c o  d e  F e r r o ” - O v e rl o o k e d  s e e d e at e r f r o m Ri o  d e  J a n ei r o ( S p o r o p hil a, 

F ri n gilli d a e,  A v e s).  A n ais  A c a d e mi a  B r asil ei r a  d e  Ci e n ci as  3 9:  3 0 7- 3 1 4.

Sl C K  H  ( 1 9 6 8) H e n n e nf e d e ri g e  R a s s e  ei n e s Pf áff c h e n s  a u s B r a sili e n:  S p o r o p hil a b o u v r e uil  

c r y pt a  s u b s p. n o v.  B eit r a g e  z u r  N e ot r o pi c al  F a u n a  5:  1 5 3- 1 5 9.

Sl C K  H  ( 1 9 7 9) A  v o z  c o m o c a r át e r t a x o n ó mi c o e m a v e s. B ol eti m  d o  M us e u  N a ci o n al  N o v a  

S é ri e  2 9 4:  1- 1 1.

S 1 C K H  ( 1 9 9 7) O r nit ol o gí a  B r asil ei r a.  E d.  N o v a  F r o nt ei r a,  Rí o  d e  J a n ei r o, B r a sil.

S T L V A  J M C ( 1 9 9 5) S e a s o n al  di st ri b uti o n  of  t h e Li n e d  S e e d e at e r  S p o r o p hil a  li n e ól a. B ull eti n  

of  t h e B ritis h  O r nit h ol o gists  ’ Cl u b  1 1 5:  1 4- 2 1 .

S il v a  J M C ( 1 9 9 9) S e a s o n al m o v e m e nt s  a n d c o n s e r v ati o n of  s e e d e at e r s of  t h e g e n u s  

S p o r o p hil a  i n S o ut h  A m é ri c a.  St u di es  i n A vi a n  Bi ol o g y  1 9:  2 7 2- 2 8 0.

S 1 L V E T R A L F  &  d ’H o rt a  F M  ( 2 0 0 2) A  a vif a u n a d a r e gi a o d e Vil a  B ol a  d a  S a ntí s si m a  

T ri n d a d e,  M at o  G r o s s o.  P a p éis  A v uls os  d e  Z o ol o gí a,  S a o  P a ul o  4 2:  2 6 5- 2 8 6.

S 1 L V E 1 R A  L F  ( 1 9 9 8) T h e  bi r d s  of  S e r r a  d a  C a n a st r a  N ati o n al  P a r k  a n d  a dj a c e nt  a r e a s,  Mi n a s  

G e r ai s,  B r a zil.  C oti n g a  1 0:  5 8- 6 3.

Sl N G H R S  ( 1 9 6 0) A  n e w bi r d t o s ci e n c e f o u n d f r o m A b a r y  Ri v e r.  T h e D ail y  A r g os y,  

G e o r g et o w n,  D e m e r a r a,  B ritis h  G ui a n a,  2 5  O ct o b e r  1 9 6 0:  6.

S l a b b e k o o r n  H  &  S mit h  T B  ( 2 0 0 0) D o e s  bilí  si z e p ol y m o r p hi s m  aff e ct c o u rt s hi p s o n g  

c h a r a ct e ri sti c s i n t h e Af ri c a n  fi n c h P y r e n est es  ost ri n usl  Bi ol o gi c al  J o u r n al of  t h e Li n n e a n  

S o ci et y  1 1: 1 3 1- 1 5 3.

S l a b b e k o o r n  H  &  S mit h  T B  ( 2 0 0 2) Bi r d  s o n g, e c ol o g y a n d s p e ci ati o n. P hil os o p hi c al  

T r a ns a n cti o ns  of  t h e R o y al  S o ci et y  of  L o n d o n  S e ri es  B  3 5 1:  4 9 3- 5 0 3.

S mtt h  T B  ( 1 9 8 7) Bill  si z e p ol y m o r p hi s m  a n d i nt r a s p e cifi c ni c h e  utili z ati o n  i n a n Af ri c a n  

fi n c h. N at u r e  3 2 9:  7 1 7- 7 1 9.



S O R E N S O N M D  &  P a y n e  R  ( 2 0 0 1) A  si n gl e a n ci e nt o ri gi n  of  b r o o d  p a r a siti s m  i n Af ri c a n  

fi n c h e s: I m pli c ati o n s f o r h o st- p a r a sit e  c o e v ol uti o n.  E v ol uti o n  5 5:  2 5 5 0 — 2 5 6 7.

S O R E N S O N  M D,  S E F C  K M  &  P A Y N E  R  ( 2 0 0 3) S p e ci ati o n  b y  h o st  s wit c h i n b r o o d  p a r a siti c  

i n di g o bi r d s. N at u r e  4 2 4:  9 2 8- 9 3 1.

S TI L E S  G  ( 2 0 0 4) T h e  T u m a c o  S e e d e at e r  ( S p o r o p hil a i ns ul at a, E m b e ri zi d a e):  a  s p e ci e s t h at 

n e v e r  w a s ?  O r nit ol o gí a  N e ot r o pi c al  1 5: 1 7- 3 0.

S t ot z  D F,  F it z p at ri c k  J W, P a r k e r  T A  1 1 1 &  M O S K O V 1 T S  D  ( 1 9 9 6) N e ot r o pi c al  Bi r d s.  

E c ol o g y  a n d  C o n s e r v ati o n.  T h e  U ni v e r sit y  of  C hi c a g o  P r e s s,  C hi c a g o.

S W A T N S O N  ( 1 8 2 7) S e v e r al  n e w  g r o u p s  i n O r nit h ol o g y.  Z o ol o gi c al  J o u r n al 3:  1 5 8- 3 6 3.

T E N  C A T E  C  &  V O S  D R  ( 1 9 9 9) S e x u al i m p ri nti n g a n d e v ol uti o n a r y p r o c e s s e s  i n bi r d s:  a  

r e a s e s s m e nt. A d v a n c e d  St u di es  i n B e h a vi o u r  2 8:  1- 3 1.

T E N  C A T E  C  ( 2 0 0 0) H o w  l e a r ni n g m e c h a ni s m s  mi g ht  aff e ct  e v ol uti o n a r y  p r o c e s s e s.  T r e n ds  i n 

e c ol o g y  a n d  e v ol uti o n 1 5: 1 7 9- 1 8 1 .

T E N  C at e  C  ( 2 0 0 6) S e x u al  si g n ái s, l e a r ni n g p r o c e s s e s  a n d  e v ol uti o n.  A ct a  Z o ol ó gi c a  Sí ni c a  

5 2:  3 3 3- 3 3 6.

T h e r o n  E,  H a w kt n s  K,  B e r mi n g h a m  E,  R i c k l ef s R E  &  M u n d y  NI  ( 2 0 0 1) T h e  m ol e c ul a r  

b a si s of  a n a vi a n pl u m a g e p ol y m o r p hi s m i n t h e wil d:  a m el a n o c o rti n- 1  - r e c e pt o r p oi nt  

m ut ati o n  i s p e rf e ctl y  a s s o ci at e d  wit h  t h e m el a ni c  pl u m a g e  m o r p h  of  t h e B a n a n q uit,  C o e r e b a  

fl a v e ol a. C u r r e nt  Bi ol o g y  1 1:  5 5 0- 5 5 7.

T H T E L C K E  G  ( 1 9 6 9) G e o g r a p hi c  v a ri ati o n i n bi r d  v o c ali z ati o n s. I n: Hi n d e  R A  ( E d.). Bi r d  

V o c ali z ati o ns.  C a m b ri d g e  U ni v e r sit y  P r e s s,  L o n d o n,  p p.  3 1 1- 3 3 9.

T H O M A S  B T  ( 1 9 9 6) N ot e s  o n  t h e di st ri b uti o n,  b o d y  m a s s,  f o o d s a n d v o c al  mi mi c r y  of  t h e 

G r a y  S e e d e at e r  ( S p o r o p hil a i nt e r m e di a). O r nit ol o gí a  N e ot r o pi c al  7:  1 6 5- 1 6 9.

T H O R N E Y C R O F T  H B  ( 1 9 7 5) A  c yt o g e n eti c st u d y of  t h e W hit e-t h r o at e d  S p a r r o w,  Z o n ot ri c hi a  

al bi c ollis  ( G m eli n). E v ol uti o n  2 9:  6 1 1- 6 2 1.

T O D D W E C  ( 1 9 1 5) P r eli mi n a r y di a g n o s e s of  a p p a r e ntl y n e w S o ut h A m e ri c a n  bi r d s.  

P r o c e e di n gs  of  t h e Bi ol o gi c al  S o ci et y  of  W as hi n gt o n  2 8:  7 9- 8 2.

T O R D O F F  H B  ( 1 9 5 4) R el ati o n s hi p s  i n t h e N e w  W o rl d  ni n e- p ri m a ri e d  O s ci n e s.  A u k  7 1:  2 7 3-  

2 8 4.

T U R N E R  D  ( 2 0 0 5) L o c al  u n d e r d et e r mi n ati o n  i n hi st o ri c al  s ci e n c e. P hil os o p h y  of  S ci e n c e  7 2:  

2 0 9- 2 3 0.

V a z  F e r r et r a  &  G e r z e n st et n  ( 1 9 6 1) A v e s  n u e v a s  o p o c o  c o n o ci d a s d e l a R e p ú bli c a  

O ri e nt al  d el U r u g u a y.  C o m u ni c a ci o n es Z o ol ó gi c as d el M us e o  d e Hist o ri a  N at u r al  d e  

M o nt e vi d e o  9 2 : 1  - 7 3.

Vl EI L L O T  LJ P  ( 1 8 1 7) G r o s- b e c.  I n: N o v e a u  di cti o n n ai r e  d' hist oi r e  n at u r ell e, a p pli q u é  a u x  

a rts,  A  Γ a g ri c ult u r e,  á  l’E c o n o mi e  r u r al e et  d o m esti q u e,  á  l a M é d e ci n e,  et c. T o m e  XIII  C h e z  

D et e r vill e,  P a rí s,  p p.  5 1 7- 5 4 8.

V r b a  E  ( 1 9 9 5) S p e ci e s  a s  h a bit at- s p e cifi c  c o m pl e x s y st e m s. I n: L a m b e rt  D M  &  S p e n c e r  H G  

( E d s.). S p e ci ati o n a n d  t h e r e c o g niti o n c o n c e pt: t h e o r y a n d  a p pli c ati o n, J o h n s H o p ki n s  

U ni v e r sit y  P r e s s,  B alti m o r e,  M D,  p p.  3 ^ 1 4.

W a g n e r  G P  ( 2 0 0 1) C h a r a ct e r s,  u nit s  a n d n at u r al ki n d s: a n i nt r o d u cti o n. I n: W a g n e r  G P  

( E d.). T h e  c h a r a ct e r  c o n c e pt  i n e v ol uti o n a r y  bi ol o g y,  A c a d e mi c  P r e s s,  S a n  Di e g o,  p p.  1- 1 0.

W e n z el  J W ( 1 9 9 2) B e h a vi o r al  h o m ol o g y  a n d p h yl o g e n y.  A n n u al  R e vi e w  of  E c ol o g y  a n d  

S yst e m ati cs  2 3: 3 6 1- 3 8 1.

W T E D  M  ( 1 8 3 0) B eit r a g e  z u r N at u r g es c hi c ht e  v o n B r asili e n.  III B a n d.  L a n d e s-I n d u st ri e-  

C o m pt oi r s,  W ei m a r.

W 1 E N S  JJ ( 2 0 0 4) S p e ci ati o n  a n d e c ol o g y r e vi sit e d: p h yl o g e n eti c  ni c h e  c o n s e r v ati s m a n d  t h e 

o ri gi n  of  s p e ci e s. E v ol uti o n  5 8:  1 9 3- 1 9 7.

W illi a m s  G C  ( 1 9 6 6) A d a pt ati o n  a n d  n at u r al  s el e cti o n. P ri n c et o n  U ni v e r sit y  P r e s s,  NJ.

W 1 L L 1 S  E O  &  O ni ki  Y  ( 1 9 9 0) L e v a nt a m e nt o  p r eli mi n a r  d a s  a v e s  d e  i n v e r n ó e m  d e z  á r e a s  d o  

s u d o e st e  d o  M at o  G r o s s o,  B r a sil.  A r a r aj u b a  1 :1 9- 3 8.

Wl L LI S  E O  ( 2 0 0 4) Bi r d s  of  a h a bit at  s p e ct r u m i n t h e Iti r a pi ñ a s a v a n n a, S á o  P a ul o,  B r a zil  

( 1 9 8 2- 2 0 0 3). B r a zili a n  J o u r n al of  Bi ol o g y  6 4:  9 0 1- 9 1 0.

W 1 N K E R  K  ( 2 0 0 0) Mi g r ati o n  a n d  s p e ci ati o n.  N at u r e  4 0 4:  3 6.



W itt e  K,  H i r s c hl e r  U  &  C u ri o  E  ( 2 0 0 0) S e x u al i m p ri nti n g o n a n o v el a d o m m e nt  

i nfl u e n c e s m at e  p r ef e r e n c e s  i n t h e J a v a n e s e M a n ni ki n  L o n c h u r a  l e u c o g ast r oi d es. Et h ol o g y  

1 0 6: 3 4 9- 3 6 3.

Y e h  PJ  ( 2 0 0 4) R a pi d  e v ol uti o n  of  a  s e x u all y s el e ct e d  t r ait f oll o wi n g p o p ul ati o n  e st a bli s h m e nt  

i n a  n o v el  h a bit at.  E v ol uti o n  5 8:  1 6 6- 1 7 4.

Z T S WI L E R  V  ( 1 9 6 5) Z u r  K e n nt ni s  d e s  S a m e n üff n e n s  u n d  d e r  St r u kt u r  d e s  h ü m e m e n  G a u m e n s  

b ei  k O m e rf r e s s e n d e n  O s ci n e s.  J o u r n alf ü r O r nit h ol o gi e  1 0 6:  1- 4 8.



A p é n di c e  1.  Li st a  d e  l o s e s p e cí m e n e s e x a mi n a d o s y m e di d o s  e n e st e e st u di o. A M N H  - 

A m e ri c a n  M u s e u m  of  N at u r al  Hi st o r y,  N e w  Y o r k,  U S A.  A N S P  - A c a d e m y  of  N at u r al  

S ci e n c e s of  P hil a d el p hi a, P hil a d el p hi a, U S A.  CI C y T T P  - C e nt r o d e i n v e sti g a ci o n e s 

Ci e ntífi c a s  y T r a n sf e r e n ci a  T e c n ol ó gi c a  a l a P r o d u c ci ó n,  Di a m a nt e,  A r g e nti n a.  B M N H  - 

B riti s h  M u s e u m  of  N at u r al  Hi st o r y,  T ri n g, U K.  C M  - C a r n e gi e M u s e u m,  Pitt s b u r g,  

P e n n s yl v a ni a,  U S A.  C O P  - C ol e c ci ó n  O r nit ol ó gi c a  P h el p s,  C a r a c a s,  V e n e z u el a.  I M L - 

I n stit ut o Mi g u el  Lill o, T u c u m á n,  A r g e nti n a.  M A S  - M u s e o  A nt o ni o  S e r r a n o, P a r a n á,  

A r g e nti n a.  M C N  - M u s e u d e  Ci e n ci a s  N at u r ai s  d a  F u n d a ς S o  Z o o b ot á ni c a  d o  Ri o  G r a n d e  S ul,  

P o rt o  Al e g r e,  B r a sil.  M C P  —  M u s e u  d e  Ci e n ci a s  e T e c n ol o gí a  d a  P U C R S,  P o rt o  Al e g r e,  

B r a sil. M C Z  - M u s e u m  of  C o m p a r ati v e Z o ol o g y, H a r v a r d,  U S A.  M H  - M u s e u m  

H ei n e a n u m,  H al b e r st a dt,  Al e m a ni a.  M H N C 1  - M u s e u  d e Hi st ó ri a  N at u r al  C a p á o  d a  I m b uí a, 

C u riti b a,  B r a sil.  M L P  - M u s e o  d e L a  Pl at a,  L a  Pl at a,  A r g e nti n a.  M N H N M  - M u s e o  

N a ci o n al  d e  Hi st o ri a  N at u r al,  M o nt e vi d e o,  U r u g u a y.  M N H N  - M u s e u m  N ati o n al e  d ’Hi st oi r e  

N at u r ell e  Z o ol o gi e,  P a rí s,  F r a n ci a. M O B b s a s  - M u s e o  O r nit ol ó gi c o  d e  B e ri s s o,  B e ri s s o,  

B u e n o s Ai r e s, A r g e nti n a. M Z S P  - M u s e u  P a uli st a, S á o P a ul o, B r a sil. N H M V  - 

N at u r hi st o ri s c h e s  M u s e u m,  Vi e n a,  A u st ri a.  Y P M  - Y al e  P e a b o d y  M u s e u m,  N e w  H a v e n,  

C o n n e cti c ut,  U S A.  Z M B  - M u s e u m  f ü r N at u r k u n d e  B e rlí n  ( Z o ol o gi s c h e M u s e u m  B e rlí n),  

B e rlí n,  Al e m a ni a.  M at e ri al  ti p o / m at e ri al d e  r ef e r e n ci a s e i n di c a c o n  s u b r a y a d o .

S. c ast a n ei v e nt ris [ 3 4]. A M N H.  3 0 6 8 0,  1 2 8 1 2 2,  1 2 8 8 6 2,  1 2 8 8 6 3,  2 7 7 3 1 7,  2 7 7 3 1 8,  2 7 7 3 1 9,  2 7 7 3 2 0,  
2 7 7 3 2 1, 2 7 7 3 2 3, 2 7 7 3 2 4, 2 7 8 2 7 4, 2 7 8 2 7 5, 2 7 8 8 2 7, 2 8 0 1 3 4, 2 8 0 1 3 6, 2 8 0 9 5 7, 2 8 2 7 9 2, 2 8 2 7 9 3,  
2 8 2 7 9 4, 2 8 2 7 9 6, 2 8 2 7 9 7, 2 8 2 7 9 8, 2 8 5 2 8 1, 2 8 8 1 3 5, 2 8 8 1 3 7, 2 8 8 1 3 8, 3 1 3 3 0 6, 5 1 4 6 1 7, 5 1 4 6 5 5,  
5 1 4 6 5 6,  8 2 1 6 4 6.  A N S P.  1 0 4 7 2.  Z M B.  6 4 9 7 .
£  m el a n o g ast e r  [ 7]. A M N H.  3 1 5 8 8 6,  3 1 5 8 8 7,  3 1 5 8 8 8,  3 1 5 8 8 9,  3 1 5 8 9 0.  N H M V.  2 0 3 1 L  2 0 3 1 2 . 
£  “x u m a n x u ” | 0|.

£  mi n ut a,  | 1 9|. C O P.  9 8 7 2,  9 8 7 3,  1 7 9 8 7,  2 8 7 0 9,  4 8 2 7 5,  5 0 0 4 6,  5 3 9 0 3,  5 3 9 0 4,  5 3 9 0 5,  6 7 7 1 4,  6 7 7 1 5,  
6 8 6 1 4,  6 9 0 9 8,  6 9 0 9 9,  6 9 7 2 8,  8 0 7 0 3,  8 0 7 0 7,  8 0 7 0 9,  8 0 7 1 0.
S. h y p o x a nt h a  [ 5 9]. A M N H.  1 2 7 0 5 9, 1 2 8 1 2 3, 1 4 9 7 2 1, 1 4 9 7 2 5, 1 4 9 7 2 6, 1 4 9 7 2 8,  3 2 0 9 6 8,  5 1 4 6 3 9,  
5 1 4 6 4 0,  5 1 4 6 4 4,  5 1 4 6 4 5,  5 1 4 6 4 6,  5 1 4 6 4 7,  5 1 4 6 4 8,  5 1 4 6 4 9,  5 4 1 6 4 1,  5 4 1 6 4 2,  5 4 1 6 4 3,  7 4 8 8 9 2,
7 4 8 8 9 3,  7 9 8 4 4 5,  7 9 8 4 4 6,  7 9 8 4 4 7,  7 9 8 4 4 8,  7 9 8 4 4 9,  7 9 8 4 5 0,  7 9 8 4 5 2,  7 9 8 4 5 2,  7 9 8 4 5 3,  7 9 8 4 5 4,
7 9 8 4 5 5,  7 9 8 4 5 6,  7 9 8 4 5 7,  7 9 8 4 5 8,  7 9 8 4 5 9,  7 9 8 4 6 0,  7 9 8 4 6 1,  7 9 8 4 6 2,  7 9 8 4 6 3,  7 9 8 4 6 4,  7 9 8 4 6 5,
8 0 3 3 4 8,  8 1 1 5 2 8.  I M L. 2 1 3 0,  2 1 3 2.  M A S.  1 9 9 2.  M C N.  2 7 0 8,  2 7 0 9,  2 7 1 0.  M C P.  2 0 6 3,  2 5 5 9. M H.
3 6 1 9 . M H N CI.  5 0 1 4,  5 0 1 5,  5 0 1 6,  5 7 7 8,  5 7 7 9.  Z M B.  3 6 1 7 0,  3 6 1 7 2.
£  “u r u g u a y a ” [ 2]. A M N H.  7 9 8 5 2 1.  M H N CI.  5 2 0 7 .
£  h y p o c h r o m a  | 6|. C M.  4 9 2 2 2 . A M N H.  1 7 6 5 5 9,  7 1 8 7 0 2,  7 8 1 7 0 3,  8 1 9 2 7 7.  M N H N M.  6 1 0 9.
£  ci n n a m o m e a | 9|. A M N H.  3 2 0 6 5 4,  3 2 0 2 1 1,  3 2 0 6 5 3.  M N H N M.  6 0 3 1,  6 1 1 9,  6 1 2 1,  6 1 0 8,  6 0 2 2. 
M O B bs as.  n/ n.  A N S P.  1 0 7 4 6.

£  r ufi c ollis [ 7 1]. A M N H.  1 5 6 5 3 5,  5 1 4 6 5 0,  5 1 4 6 5 1,  5 1 4 6 5 2,  5 1 4 6 5 3,  5 1 4 6 5 6,  5 1 4 6 5 7,  5 1 4 6 5 8,
5 1 4 6 5 9,  5 1 4 6 6 0,  5 1 4 6 6 1,  5 1 4 6 6 2,  7 8 9 4 9 3,  7 9 8 4 4 6,  7 9 8 4 8 6,  7 9 8 4 8 7,  7 9 8 4 8 8,  7 9 8 4 8 9,  7 9 8 4 9 0,
7 9 8 4 9 1,  7 9 8 4 9 2,  7 9 8 4 9 4,  7 9 8 4 9 5,  7 9 8 4 9 7,  7 9 8 4 9 8,  7 9 8 4 9 9,  7 9 8 5 0 0,  7 9 8 5 0 1,  7 9 8 5 0 2,  7 9 8 5 0 3,
7 9 8 5 0 4,  7 9 8 5 0 5,  7 9 8 5 0 6,  7 9 8 5 0 7,  7 9 8 5 1 0,  7 9 8 5 1 1,  7 9 8 5 1 2,  7 9 8 5 1 3,  7 9 8 5 1 4,  7 9 8 5 1 5,  7 9 8 5 1 6,
7 9 8 5 1 7,  7 9 8 5 1 8,  7 9 8 5 1 9,  7 9 9 1 1 8,  8 1 0 6 6 6,  8 2 5 2 3 0.  A M N H  (li g ht er t hr o at). 7 9 8 5 2 0,  7 9 8 5 2 2.  I M L. 
2 1 2 3,  2 1 4 1,  2 1 7 6,  8 7 9 8,  9 6 0 3,  9 7 7 0,  9 7 9 3,  9 7 9 4,  9 7 9 5,  9 8 0 1,  9 8 0 2.  M A S.  4 7 4 9.  M N H N M.  5 7 8 1,  
5 7 8 2,  5 7 8 4,  5 7 8 5,  6 1 1 1,  6 1 1 3,  6 1 1 4,  6 1 1 6.  Z M B.  n nl,  n n 2.
£  “c a r a g u at a ” [ 3]. M L P.  1 4 0 4 4 . CI C y T T P.  C a uti v o  1,  C a uti v o  2.
£  p al ust ris  | 1 2|. B M N H.  n nl,  n n 2 . M N H N M.  5 8 9 2,  5 8 9 4,  5 8 9 5.  M A C N.  8 9 6 1, 4 8 5 1 3.  M C Z.  3 1 3 0 9,  
3 1 5 9 7 . M Z S P.  9 0 1 4,  9 0 1 7,  9 0 1 8,  9 0 1 9.
£  “z eli c hi ” [ 2]. CI C y T T P.  C a uti v o  1.  M A C N.  5 2 3 7 9 .
£  ni g r o r uf a  | 3|. B M N H.  n n.  M N H N.  1 9 9 6- 1 0 1 6,  1 9 9 6- 1 0 1 7 .
£  b o u v r e uil | 2 4|. A M N H.  4 6 0 1,  4 6 0 2, 6 7 6 9,  4 1 2 7 4, 1 2 8 8 6 8, 2 4 4 8 2 3,  2 4 4 8 2 4,  2 4 4 8 2 5,  2 4 4 8 2 7,  
2 4 4 8 2 9,  2 4 4 8 3 0,  2 4 4 8 5 5, 5 1 4 6 6 4,  5 1 4 6 6 5,  5 1 4 6 6 6,  5 1 4 6 6 8,  5 1 4 6 6 9,  5 1 4 6 7 0,  5 1 4 6 7 1,  5 1 4 6 7 2,  5 1 4 6 7 3,  
5 1 4 6 7 4.  Y P M.  1 3 6 2 6 9,  E S S  9 2.

£  pil e at a  | 1 1|. A M N H.  1 9 9 1 2 7,  2 3 0 2 0 6,  2 4 4 8 4 4,  3 1 5 8 9 4,  3 2 0 2 0 2,  3 2 0 2 0 3,  3 2 0 2 0 4,  3 2 0 2 0 5,  3 2 0 6 5 1,  
8 2 2 1 6 1.  B M N H.  8 5 2 1 0 1 1 8 .
£  “a n d o ri n h a ” | 0|.



A p é n di c e  2.  V o c ali z a ci o n e s  a n ali z a d a s  e n e st e e st u di o. N ú m e r o  e nt r e c o r c h et e s [ ] i n di c a 

c a nti d a d d e  i n di vi d u o s, y  n ú m e r o  e nt r e p a r é nt e si s  () i n di c a n ú m e r o  d e  r ef e r e n ci a e n l a b a s e  

d e  d at o s. T o d a s  l a s g r a b a ci o n e s f u e r o n r e ali z a d a s p o r  J u a n 1. A r et a,  s al v o l a s i n di c a d a s 

m e di a nt e:  AJ =  Al v a r o  J a r a mill o, B H  =  B e n n et  H e n n e s e y,  B O  =  B ri a n  O ’S h e a,  C D  =  C h a rl e s  

D u n c a n,  C M  =  C u rtí s  M a r a nt z,  D M  =  Di e g o  M o nt el e o n e,  E M  =  E u g e n e  M o rt o n,  FJ  =  

F e m a n d o  J a c o b s, F S  =  F a bi o  Sil v a, H R  =  H ei m z  R e m ol d,  L D  =  L.  D a vi s,  M R  =  M a r ci o  

R e p e n ni n g,  M P  =  M a r k  P e a r m a n,  P A S  =  P a úl  S c h w a rt z,  R F  =  R o s e n d o  F r a g a,  S D  =  S u s a n  

D a vi s,  S M  =  Sj o e r d M aij e r,  S W  =  S ofí a  W a s yl y k,  T P  =  T e d  P a r k e r  1 1 1 y Q V  =  Q uill ó n  

Vi d ó z.

£  c ast a n ei v e nt ris | 2|. B R A SI L.  B aj o  Rí o  U ai p as,  A m a z o n as  [ 1] ( C M 1: M L N S- 1 1 3 1 9 6- 1 1 3 1 9 7),  
C ar eir o  d o  C ast a n h o,  A m a z o n as  [ 1] ( C M 2: M L N S- 1 2 7 6 4 1).
5.  m el a n o g ast e r  [ 1 2]. B R A SI L.  2 0 0 7- 2 0 0 9:  P e dr as  Br a n c as  [ 1] ( 1), S a o  J o a q ui m/ L a g es [ 1] ( 2), 
C o xil h a  Ri c a  [ 6] ( 4- 9), B o m  J es ús [ 1] ( 3), F a z e n d a  S o c orr o  [ 1] ( 1 0). 1 9 7 9- 1 9 8 2:  S a o  Fr a n cis c o  d e  
P a ul a  [ 2] ( F S 11 : M L N S- 2 5 4 0 1,  T P 1 2:  M L N S- 3 2 1 6 0- 3 2 1 6 1 ).
£  “x u m a n x u ” | 4|. B R A SI L.  C o xil h a  Ri c a  [ 1] ( M R 1), Est a n ci a  d o  M ei o  [ 1] ( M R 2), B o m  J es ús [ 1] 
( M R 3), Ri o  S a nt a n a  [ 1] ( M R 4).
S. mi n ut a  [ 2 3]. V E N E Z U E L A.  C ar a c as  [ 1 9] ( P A S 1- 1 9: M L N S- 1 5 4 7 0- 1 5 4 8 4,  1 5 4 8 6- 1 5 4 8 9),  S a nt a  
El e n a  d e  G u air é n  [ 1] ( C D 1: M L N S- 1 1 0 1 8 8).  G U Y A N A.  Ri o  C or a nt y n e  [ 1] ( B O 1: M L N S- 1 3 4 8 0 8).  
M E XI C O.  C h u h uit es  [ 1] ( L D 1: M L N S- 1 5 4 8 5).  P A N A M A.  T o c u m ú n  [ 1] ( E M 1: M L N S- 1 5 4 9 0).
5.  h y p o x a nt h a  [ 1 0 3 +]. R E GI O L E C T O  D E  E N T R E  RÍ O S  [ 1 4]. A R G E N TI N A.  E a.  L a  M arit a  [ 1 3] 
( 1- 5, 7, 3 2- 3 7), C a m p o  d el M e di o  [ 1] ( 3 8). B O L! VI A.  Tri ni d a d  ( 1) [ 6 3]. R E GI O L E C T O  D E  

F O R M O S A  | 1 9|. A R G E N TI N A.  E a.  El  B a g u al  [ 1 6] ( 4 3- 5 8), E a.  L a  M arit a  [ 1] ( 6), C a m p o  d el  M e di o  
[ 2] ( 3 9, 4 0).  R E GI O L E C T O  D E  C O R RI E N T E S  [ 2 4]. A R G E N TI N A.  C ni a.  P ell e gri ni  ( 8, 9,  1 2- 1 3,  
1 7),  C a m b á  Tr a p o  [ 2] ( 1 0, 1 1),  M er c e d es  ( 1 4- 1 6, 2 8),  E a.  Ri n c ó n  d el  S o c orr o  [ 1 4] ( 1 8- 2 7, 2 9- 3 1, 4 2).  
R E GI O L E C T O  D E  B O LI VI A.  B O LI VI A.  Tri ni d a d  [ 2 +] ( S M 6 8- 6 9, +  v ari os  e n b a n d os  mi xt os  n o  
r e pr o d u cti v os]. R E GI O L E C T O D E L S U D E S T E D E B R A SI L | 4 3|. B R A SI L. 1 9 7 1:  

G u a c h o/ V a c ari a  [ 3]. ( P A S 1 2 3- 1 2 5: M L N S 6 7 5 9 6- 6 7 5 9 8).  2 0 0 4- 2 0 0 9:  C o xil h a  Ri c a  [ 2 3] ( M R 8 9- 9 0, 
9 3- 9 5, 9 7, 9 9- 1 0 5, 1 0 8- 1 1 3, 1 1 8, 1 2 0- 1 2 2), Est a n ci a  d o M ei o  ( 4) [ M R 8 6, 9 1, 9 6, 9 8], F a z e n d a  
S o c orr o/ Ri o  S a nt a n a  [ 3] ( 8 0, 8 2,  M R 8 8,  1 1 4),  L a g es  [ 1] ( M R 6 4), C a p a o  Alt o  [ 3] ( M R 8 5, 1 1 5- 1 1 7),  
C a p á o  B o nit o  [ 1], S a o  P e dr o  [ 2] ( M R 8 4- 8 5), C a c h o eir a  d os  B a g gi o  [ 1] ( 1 0 7), Ri o  S a o  M at e us  [ 1] 
( M R 11 9),  G u a c h o  [ 2] ( M R 8 7, 9 2),  F a z  C h a p a d á o- Ri o  d as  P er di z es  [ 1] ( M R 1 0 6).
S. “u r u g u a y a ” | 2|. R E GI O L E C T O  D E  C O R RI E N T E S. E a. Ri n c ó n  d el S o c orr o [ 1] ( 2). 
R E GI O L E C T O  D E L  S U D E T E S  D E  B R A SI L.  C o xil h a  Ri c a  [ 1] ( M R 1).
S. h y p o c h r o m a  [ 2 8]. R E GI O L E C T O  D E  C O R RI E N T E S  [ 2 0]. A R G E N TI N A.  1 9 9 3:  Est er os  d el 
I b er a [ AJ 1 8- 1 9]. 2 0 0 4- 2 0 0 8:  C ol o ni a  P ell e gri ni  [ 6] ( 2- 5, 7- 8),  E a.  Ri n c ó n  d el S o c orr o  [ 7] ( 9- 1 5), 
C a m p o  d el M e di o  [ 2] ( 1 6- 1 7), Est er os  d el I b er á [ 2] ( 2 0- 2 1). B R A SI L.  2 0 0 4- 2 0 0 8.  Vil a  B el a  d a  
S a ntissi m a  Tri n d a d e  [ 1] ( 2 5). R E GI O L E C T O  D E  B O LI VI A  [ 6]. B O LI VI A.  P a m p as  d e  Vir u- Vir u  
[ 2] ( S D 2 2, 2 9), Tri ni d a d  [ 1] ( 3 0), L o m as  d e Ar e n a  [ 3] ( Q V 2 6- 2 8). TI P O  £  p al ustris [ 1]. 

A R G E N TI N A.  1 9 9 2:  P u ert o  B o c a  [ 1] ( M P 2 3). TI P O  £  ci n n a m o m e a  | 1|. A R G E N TI N A.  2 0 0 9:  E a.  
Ri n c ó n  d el  S o c orr o.
£  ci n n a m o m e a [ 2 4]. A R G E N TI N A.  1 9 9 2- 1 9 9 3:  M er c e d es  [ 2] ( AJ 2 1, AJ 2 2),  P N  El  P al m ar  [ 1] 
( M P 2 3), C a z a  P a v a- C orri e nt es  [ 1] ( M P 2 4). 2 0 0 3- 2 0 0 7:  E a.  Ri n c ó n  d el S o c orr o  [ 9] ( 1- 5, 7- 1 0),  
M er c e d es  [ 1] ( 1), C ni a.  P ell e gri ni  [ 2] ( 1 1, 1 2), G u al e g u a y c h ú  [ 1] ( 1 3). U R U G U A Y.  2 0 0 3- 2 0 0 7:  

L or e n z o  G e yr es  [ 5] ( 1 4— 1 8),  S a n  J a vi er- Ri o N e gr o  [ 1] ( R F 1 9), Vill a  S ori a n o- Ri o  N e gr o  [ 1] ( R F 2 0).
£  r ufi c ollis [ 8 3]. R E GI O L E C T O  D E  E N T R E  RÍ O S  [ 7 9]. A R G E N TI N A.  Arr o y o  B ar u  [ 8] ( 4- 1 1 ),  

L arr o q u e- Ur di n arr ai n  [ 1 1] ( 2 0- 2 7, 3 8 ^ 4 0), S a n  S al v a d or  [ 6] ( 1 2- 1 7), G u al e g u a y c h ú  [ 5] ( 3 3- 3 7), E a.  
L a  M arit a  [ 4] ( 1, 2, 1 8, 1 9), Pt o.  Li e bi g  &  Arr o y o  C ar a b all o  [ 1] ( 3), S a u c e  Vi ej o  [ 5] ( 2 8- 3 2), S al a dill o  
[ 1 0] ( 4 1- 5 0). B O LI VI A.  Tri ni d a d  [ 1] ( 9 4). B R A SI L.  Vil a  B el a  d a  S a ntissi m a  Tri n d a d e  [ 1] ( 9 2). 
U R U G U A Y.  L or e n z o  G e yr es- Q u e br a c h o  [ 2 6] ( 5 1- 7 6), Q u e g u a y ar  [ 2] ( 7 7, 7 8). R E GI O L E C T O  D E  

B O LI VI A  | 4|. B O LI VI A.  A p ol o- M a di di  [ 4] ( B H 8 8- 9I).
£  “c a r a g u at a ” [ 3]. A R G E N TI N A.  L as  Pi e dr as  [ 1] ( 1), I bi c u y [ 1] ( 2), G u al e g u a y c h ú  [ 1] ( 3).
£  p al ust ris  [ 3 4]. A R G E N TI N A.  1 9 9 1- 1 9 9 3:  M er c e d es  [ 1] ( AJ 3 0), G u al e g u a y c h ú  [ 2] ( M P 3 2, M P 3 4),  
B a n c o  C ar a b all o  - E ntr e  Rí os  [ 1] ( M P 3 3). 2 0 0 3- 2 0 0 7:  E a.  L a  M arit a  [ 2] ( 1, 2), C ni a.  P ell e gri ni  [ 2] 
( 3, 4), E a.  Ri n c ó n  d el  S o c orr o  [ 1 1] ( 5- 1 4, D M 3 1),  E a.  S a nt a  Is a b el - C orri e nt es  [ 1] ( R F 2 8), B a ñ a d o  
S a nt a  R os a  - C orri e nt es  [ 1] ( R F 2 9). U R U G U A Y.  2 0 0 3- 2 0 0 7:  B a ñ a d os  d e  l a I n di a M u ert a  [ 6] ( 1 5- 2 0), 
C e b oll ati  [ 7] ( 2 1- 2 7)

£  z eli c hi  | 4|. A R G E N TI N A.  1 9 9 2:  G u al e g u a y c h ú  [ 1] ( M P 3). 2 0 0 3- 2 0 0 7:  G u al e g u a y c h ú  [I] ( 1), E a.  
Ri n c ó n  d el  S o c orr o  [ 1] ( 2). TI P O  ci n n a m o m e a.  2 0 0 9:  Est er os  d el  I b er a [ 1] ( S W 4).



S.  ni g r o r uf a  | 9|. B O LI VI A.  Fl or  d' Or o,  P N  N o el  K e m pff  M er c a d o  [ 2] ( S M 1- 2). B R A SI L.  Vil a  B el a  
d a  S a ntíssi m a  Tri n d a d e  [ 7] [ 3- 9].
S.  b o u v r e uil  | 6|. R E GI O L E C T O  S A O  P A U L O.  B R A SI L  | 4|. M o gi  d as  cr u z es [ 1] ( 1), T ai a ς u p e b a  
[ 3] ( 2- 4). R E GI O L E C T O  B A HI A.  B R A SI L  | 2|. B o a  N o v a  [ 2] ( 5- 6).
S.  pil e at a | 1 3|. R E GI O L E C T O  G U A R A NÍ  | 2|. A R G E N TI N A.  2 0 0 5:  C a m p o  S a n  J u a n [ 1] ( 6 ).  

P A R A G U A Y.  2 0 0 2:  E a.  L a  Y e gr e ñ a  (It a p u á) [ 1] ( R F 1 1). R E GI O L E C T O  D E  C O R RI E N T E S  [ 6]. 

A R G E N TI N A.  1 9 9 7:  E a.  S a n  J u a n P ori a h ú  [ 1] ( R F 1 2). 2 0 0 5- 2 0 0 7:  Ri n c ó n  S a nt a  M arí a  [ 5] ( 1- 5). 
R E GI O L E C T O  D E  S A O P A U L O.  B R A SI L  | 5|. 1 9 9 9: S err a  d a C a n astr a  [ 3] ( C M 1 4: M L N S-  
1 1 3 4 2 0- 1 1 3 4 2 2,  T P 1 3:  M L N S- 3 9 1 4 3,  H R 1 6:  M L N S- 1 1 4 6 5 3).  2 0 0 7:  Est a c o  E c ol ó gi c a  Itir a pi n a [ 4] 
( 7- 1 0).
5.  “a n d o ri n h a ” | 0|.



A p é n di c e  3.  P r o c e d e n ci a  g e o g r áfi c a  y  c a nti d a d d e  d at o s  d e  h á bit at  [ n ú m e r o d e  t e r rit o ri o s] 

o bt e ni d o s  e n  e st e  e st u di o.  V e r  Fi g u r a  L 1  p a r a  c o o r d e n a d a s g e o g r áfi c a s  d e  c a d a  l o c ali d a d.

5.  c ast a n ei v e nt ris  [ 0]. N o  est u di a d o.
£  m el a n o g ast e r  | 1 6|. B R A SI L.  P e dr as  Br a n c as  [ 2], S a o  J o a q ui m/ L a g es [ 6], C o xil h a  Ri c a  [ 4], B o m  
J es ús [ 3], F a z e n d a  S o c orr o  [ 1].
£  “x u m a n x u ” [ 1]. B R A SI L.  C o xil h a  Ri c a  [ 1], Est a n ci a  d o  M ei o  [ 1], B o m  J es ús [ 1], Ri o  S a nt a n a  [ 1]. 
£  mi n ut a  | 0|. N o  est u di a d o.
£  h y p o x a nt h a  ∣∣ 1 4 4 ∣∣ . A R G E N TI N A.  R E GI O L E C T O  D E  E N T R E  RI O S  | 2 2|. E a.  L a  M arit a  [ 2 0], 
C a m p o  d el  M e di o  [ 1], Arr o y o  B ar u- S a n  S al v a d or  [ 1]. R E GI O L E C T O  D E  F O R M O S A  [ 2 5]. E a.  El  
B a g u al  [ 2 3], C a m p o  d el  M e di o  [ 2]. R E GI O L E C T O  D E  C O R RI E N T E S  ∣∣ 3 6 ∣∣ . C ni a.  P ell e gri ni  [ 1 8], 
E a.  El  S o c orr o  [ 1 8]. R E GI O L E C T O  D E  S E  B R A SI L  1 6 1 1. F a z  C h a p a d á o- Ri o  d as  P er di z es  [ 2], C err o  
n e gr o  [ 3], C o xil h a  Ri c a  [ 1 8], Est a n ci a  d o  M ei o  [ 4], Ri o  S a o  M at e us  [ 2], A nti g a  Est a ς a o  F err e a- B o m  
J es ús [ 4], F a z e n d a  S o c orr o/ Ri o  S a nt a n a  [ 5], Arr oi o  P ess e g u eir os  [ 1 2] C a p á o  Alt o  [ 3], C a p á o  B o nit o
[ 1] , S a o  P e dr o  [ 4], C a c h o eir a  d os  B a g gi o  [ 1], G u a c h o  [ 2].
£ “u r u g u a y a ” | 5|. A R G E N TI N A.  R E GI O L E C T O  D E  F O R M O S A | 1|. E a.  El  B a g u al  [ 1]. 
R E GI O L E C T O  D E  C O R RI E N T E S.  [ 2]. E a.  Ri n c ó n  d el  S o c orr o  [ 1], M er c e d es/ C ni a.  P ell e gri ni  [ 1]. 
R E GI O L E C T O  D E  S E  B R A SI L  [ 1|. A nti g a  est a φ a o  F err e a- B o m  J es ús, [ 1] C o xil h a  Ri c a  [ 1].
£  h y p o c h r o m a  | 2 9|. A R G E N TI N A.  C ni a.  P ell e gri ni  [ 1 4], E a.  Ri n c ó n  d el  S o c orr o  [ 1 2], C a m p o  d el  
m e di o  [ 3].
£  ci n n a m o m e a [ 3 4]. A R G E N TI N A.  C ni a.  P ell e gri ni  [ 7], E a.  Ri n c ó n  d el  S o c orr o  [ 9], M er c e d es  [ 1], 
P N  El  P al m ar  [ 8], Arr o y o  B ar u  [ 1], G u al e g u a y c h ú  [ 1]. U R U G U A Y.  L or e n z o  G e yr es  [ 7], Q u e g u a y ar

[ 2] .
£  r ufi c ollis [ 1 1 0]. A R G E N TI N A.  C ni a.  P ell e gri ni  [ 5], E a.  El  S o c orr o  [ 3], G u al e g u a y c h ú  [ 1 4], 
L arr o q u e- Ur di n arr ai n  [ 1 5], Arr o y o  B ar u- S a n  S al v a d or  [ 2 7], E a.  L a  M arit a  [ 3], S al a dill o  [ 1 2], S a u c e  
Vi ej o  [ 4]. U R U G U A Y.  L or e n z o  G e yr es- Q u e br a c h o  [ 2 3], Q u e g u a y ar  [ 4].
£  “c a r a g u at a ” | 1 4|. A R G E N TI N A.  G u al e g u a y c h ú  [ 1 0], I bi c u y [ 1], L as  Pi e dr as  [ 1], Arr o y o  Ñ a n c a y  
[ 1], S a n  J u a n P ori a h ú  [ 1].
£  p al ust ris  | 4 6|. A R G E N TI N A.  C ni a.  P ell e gri ni  [ 7], E a.  Ri n c ó n  d el  S o c orr o  [ 1 5], G u al e g u a y c h ú  [ 1], 
E a.  L a  M arit a  [ 3]. U R U G U A Y.  C e b oll ati  [ 11],  B a ñ a d os  d e  l a I n di a M u ert a  [ 9].
£  “z eli c hi ” [ 1 2]. A R G E N TI N A.  C a m b á  Tr a p o  [ 1], C ni a.  P ell e gri ni  [ 2], E a.  Ri n c ó n  d el  S o c orr o  [ 1], 
G u al e g u a y c h ú  [ 7], I bi c u y [ 1].
£  ni g r o r uf a  | 0|.

£  b o u v r e uil  1 1 3|.  B R A SI L.  M o gi  d as  Cr u z es  [ 9], B o a  N o v a  [ 4].
£  pil e at a [ 1 4]. A R G E N TI N A.  R es er v a  Ri n c ó n  S a nt a  M arí a  [ 8], C a m p o  S a n  J u a n [ 2]. B R A SI L.  

Est a ς a o  E c ol ó gi c a  Itir a pi n a [ 4].
£  “a n d o ri n h a ” | 0|.



A p é n di c e  4. Cit a ci o n e s c o m pl et a s d e l a s d e s c ri p ci o n e s o ri gi n al e s d e l a s f o r m a s d e

C a p u c hi n o s  t r at a d a s e n  e st a  t e si s, [ Ti p o / m at e ri al d e  r ef e r e n ci a] y  ( N o m b r e o ri gi n al).

S p o r o p hil a  c ast a n ei v e nt ris - C a b a n is  J. 1 8 4 8  i n  S c h o m b ur g k , R.  1 8 4 8  [“ 1 8 4 9 ” ]. R eis e n  i n Britis c h-  
G ui a n a  i n d e n  J a hr e n 1 8 4 0- 1 8 4 4.  I m A uftr a g  Sr.  M aj est at  d es  K o ni gs  v o n  Pr e uss e n  a us g efii hrt v o n 
Ri c h ar d  S c h o m b ur g k.  N e bst  ei n er F a u n a  u n d  Fl or a  G ui a n a's  n a c h  V orl a g e n  v o n  J o h a n n es M üll er,  
E hr e n b er g,  Eri c hs o n,  Kl ot zs c h,  Tr os c h el,  C a b a nis  u n d  A n d e m.  Mit  a b bil d u n g e n u n d  ei n er  k art e  v o n  
Britis c h- G ui a n a  a uf g e n o m m e n v o n  Sir  R o b ert  S c h o m b ur g k.  III. V ers u c h  ei n er F a u n a  u n d  Fl or a  v o n  
Britis c h- G ui a n a. N a c h  V orl a g e n  v o n  J o h a n n es M üll er,  E hr e n b er g,  Eri c hs o n,  Kl ot zs c,  Tr os c h el,  C a b a nis  
u n d  A n d e m.  S yst e m atis c h  b e ar b eit et  v o n  Ri c h ar d  S c h o m b ur g k.  L ei p zi g.  [ Z M B- 6 4 9 7] ( S p o r o p hil a 

c ast a n ei v e nt ris)
S p o r o p hil a  mi n ut a  - L í n n a e us  C.  1 7 5 8.  S yst e m a  N at ur a e.  1 0  e d.  [ Si n ti p o] ( L o xi a mi n ut a)

S p o r o p hil a  m el a n o g ast e r  - P el z el n  A  v o n . 1 8 7 1 [“ 1 8 7 0 ” ]. Z ur  O mit h ol o gi e  Br asili e ns.  R es ult at e  
v o n  J o h a n n N att er ers  R eis e n  i n d e n  J a hr e n 1 8 1 7  bis  1 8 3 5.  A.  Pi c hl er ’s Wit w e  &  S o h n,  Wi e n.  [ C oti p os 
N H M V  - 2 0 3 1 1 , 2 0 3 1 2]  ( S p e r m o p hil a m el a n o g ast e r)

S p o r o p hil a “x u m a n x u ” - R e p e n ni n g  et  al . E n  pr e p ar a ci ó n.  [ Fi g ur a II, est e tr a b aj o] ( S p o r o p hil a 

“x u m a n x u  ”)
S p o r o p hil a  h y p o x a nt h a  - C a b a n is  J. 1 8 5 1.  M us e u m  H ei n e a n u m.  V er z ei c h niss  d er  o mit h ol o gis c h e n  
S a m ml u n g  d es  O b er- a mt m a n n  F er di n a n d  H ei n e  a uf  G ut  St.  B ur c h ar d  v or  H al b erst a dt  mit  kritis c h e n  
A n m er k u n g e n  u n d  B es c hr ei b u n g  d er  n e u e n  Art e n,  s yst e m atis c h b e ar b eit et.  I Si n g v o g el.  [ Ti p o n o  
e n c o ntr a d o]  ( S p o r o p hil a h y p o x a nt h a)

S p o r o p hil a “u r u g u a y a ” - A r et a  JI &  R e p e n ni n g  M.  E n  pr e p ar a ci ó n.  [ M H N CI- 5 2 0 7] ( S p o r o p hil a 

" u r u g u a y a  ”)

S p o r o p hil a h y p o c h r o m a - T o d d  W E C.  1 9 1 5. Pr eli mi n ar y  di a g n os es of  a p p ar e ntl y n e w S o ut h  
A m eri c a n  bir ds.  Pr o c e e di n gs  of  t h e Bi ol o gi c al  S o ci et y  of  W as hi n gt o n  2 8: 7 9- 8 2. [ H ol oti p o C M  - 
4 9 2 2 2]  ( S p o r o p hil a h y p o c h r o m a)

S p o r o p hil a  ci n n a m o m e a  - L a F r es n a y e  F  d e . 1 8 3 9.  Q u el q u es  ois e a u x  n o u v e a u x  d e  l a c oll e cti o n  d e  
M.  C h arl es  Br el a y,  á B or d e a u x.  R e v u e  Z o ol o gi q u e  p ar  l a S o ci ét é  C u vi er e n n e  2: 9 6- 1 0 0. [ A N S P- 
1 0 7 4 6,  v er B o n d  1 9 3 9]  ( P y r r h ul a ci n n a m o m e a)

S p o r o p hil a r ufi c ollis - C a b a n is  J. 1 8 5 1. M us e u m  H ei n e a n u m.  V er z ei c h niss  d er  o mit h ol o gis c h e n  
S a m ml u n g  d es  O b er- a mt m a n n  F er di n a n d  H ei n e  a uf  G ut  St.  B ur c h ar d  v or  H al b erst a dt  mit  kritis c h e n  
A n m er k u n g e n  u n d B es c hr ei b u n g  d er  n e u e n Art e n,  s yst e m atis c h b e ar b eit et. I Si n g v o g el.  [ Ti p o n o  
e n c o ntr a d o]  ( S p o r o p hil a r ufi c ollis)

S p o r o p hil a “c a r a g u at a ” - A r et a  JI, N ort e g a  JI, P a g a n o  L  &  R o esl er  I. E n  pr e ns a.  [ M L P- 1 4 0 4 4] 
( S p o r o p hil a “c a r a g u at a  ”)

S p o r o p hil a  p al ust ris  - B arr o ws  W B.  1 8 8 3.  Bir ds  of  t h e l o w er Ur u g u a y.  B ull eti n  of  t h e 
N utt all  O mit h ol o gi c al  Cl u b  8:  8 2- 9 4.  [ C o-ti p os M C Z- 3 1 3 0 9,  3 1 5 9 7]  ( S p e r m o p hil a p al ust ris)  

S p o r o p hil a  “z eli c hi ” - N ar o s k y  S.  1 9 7 7.  U n a  n u e v a  es p e ci e  d el  g é n er o  S p o r o p hil a.  H o m er o  1 1 : 3 4 5-  
3 4 8.  [ H ol oti p o/ p ar ati p o M A C N- 5 2 3 7 9]  ( S p o r o p hil a z eli c hi)

S p o r o p hil a ni g r o r uf a  - d ’O r bi g n y  A  &  L a  F r es n a y e  F  d e . 1 8 3 7. S y n o psis  a vi u m a b Al ci d e  
d ’Or bi g n y,  i n ej us p er  A m eri c a m  m eri di o n al e  iti n er e, c oll e ct ar u m et a b i ps o vi at or e  n e c n o n  A  d e  
L afr es n a y e  i n or di n e  r e d a ct ar u m. M a g asi n  d e  Z o ol o gi e  7,  Cl.  2: 1- 8 8.  [ C o-ti p os M N H N-I 9 9 6- 1 0 1 6,  
1 9 9 6- 1 0 1 7]  ( P y r r h ul a ni g r o- r uf a)

S p o r o p hil a b o u v r e uil  - M üll e r  P L S.  1 7 7 6.  N at urs yst e ms.  S u p pl e m e nts  u n d  R e gist er- B a n  ü b er  ali e  
s e c hs T h eil e  o d er  Cl ass e n  d es  T hi err ei c hs.  Mit  ei n er a usfii hrli c h e n Ertl ar u n g  a us g ef erti g et. G a bri el  
Ni c ol a us  K al p e,  N ü m b er g.  [ Pl a n c h e E nl u mi n é e  2 0 4  d e  D a u b e nt o n]  ( L o xi a b o u v r e uil)

S p o r o p hil a  pil e at a  - S cl at er  P L.  1 8 6 4.  D es cri pti o ns  of  s e v e n n e w  s p e ci es of  bir ds  dis c o v er e d  b y  t h e 
l at e Dr.  J o h n N att er er  i n Br a zil.  Pr o c e e di n gs  of  t h e S ci e ntifi c  M e eti n gs  of  t h e Z o ol o gi c al  S o ci et y  of  
L o n d o n  P art  3  ( 1 5 4 ?): 6 0 5- 6 1 1.  [ H ol oti p o B M N H- 8 5 2 1 0 1 1 8]  ( S p e r m o p hil a pil e at a)

S p o r o p hil a  “a n d o ri n h a ”- Est e tr a b aj o. [ Fi g ur a II, est e  tr a b aj o] ( S p o r o p hil a " a n d o ri n h a ”)


