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1.- INTRODUCCION

Podríamos definir Ecomorfología como la ciencia que se

ocupa de poner de manifiesto las relaciones funcionales entre

el diseño morfológico de un organismo y su ecología, y aunque

como disciplina biológica se consolida en la década de los

setenta (s. XX), puede considerarse que sus orígenes se sitúan

aproximadamente un siglo antes..

Cuando en 1859 Darwin publica su “Origen de las especies

destaca en varias ocasiones los “. - ..numerosos ejemplos de

semejanzas sorprendentes, en seres completamente distintos,

entre órganos o partes determinados, que se han adaptado a las

mismas funciones”. Probablemente sin ser consciente de ello,

estaba enunciando las primeras hipótesis ecomorfológicas.

La verificación de hipótesis ecomorfológicas no es más

que la demostración del carácter adaptativo de determinados

rasgos morfológicos. Durante la primera mitad de este siglo

fueron numerosos los autores (e. g. Burt, 1930; Bóker, 1935,

1937; Engels, 1940; Richardson, 1942; Storer, 1945; Van der

Klaauw, 1948) cuya investigación se dirigió precisamente a

esto: poner de manifiesto adaptaciones morfológicas.

Un papel importantísimo en el establecimiento de las

bases sobre las que descansa en la actualidad la ciencia

ecomorfológica fue desempeñado por Bock & Von Wahlert, quienes

en 1965 publicaron lo que puede considerarse el primer trabajo
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teórico sobre ecomorfologia, y el comienzo de la aplicación

del método moderno al estudio de las adaptaciones biológicas.

En dicho trabajo definieron y diferenciaron dos términos

fundamentales: función (cómo actúa una estructura) y papel

biológico (cómo una estructura es usada por un organismo bajo

una determinada presión de selección). Los estudios

ecomorfológicos no deben pretender solamente encontrar

relaciones entre “forma” de una estructura y “función” de esa

estructura, sino entre su tIformaI~ y su “papel biológico”. Un

buen ejemplo de la importancia de esta diferenciación podría

constituirlo las glándulas supraorbitales de las aves

limícolas. Su función es la de excretar sal, mientras que su

papel biológico es el de regular el equilibrio hídrico en

especies que están sometidas a regímenes salinos distintos y/o

variables en el tiempo. La función de estas glándulas es la

misma en todas las especies, pero su papel biológico varía

interespecíficamente en función del grado de salinidad del

medio en que mayoritariamente vive cada especie (Barbosa, en

preparación).

Muchos han sido los trabajos ecomorfológicos publicados

durante los setenta y ochenta (e. g. Williams, 1972; Karr &

James, 1975; Ricklefs & Cox, 1977; Leisler, 1980; Wiens &

Rotenberry, 1980; Nierni, 1985; MacNally & Doolan, 1986;

Pianka, 1986; Carrascal et al., 1989). En general todos han
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pretendido poner de manifiesto, aceptando el axioma de que

morfología y ecología están relacionadas, el valor predictivo

que el diseño de un organismo tiene de su ecología.

Volviendo de nuevo a Darwin, éste exponía en su “Origen

de las especies”: ‘. . .es necesario comprender la

importantísima diferencia que existe entre las afinidades

reales y las semejanzas analógicas o de adaptación”. Con

afinidades reales’’ se refiere el autor a aquellas que nos

están indicando genealogía.. Si los estudios ecomorfológicos

pretenden demostrar “adaptación” no deberían perder de vista

la posibilidad de que semejanzas en morfologías puedan ser

debidas a historia común.

La necesidad de encuadrar los estudios ecomorfológicos en

un contexto evolutivo ha sido sólo recientemente puesta de

manifiesto (Lauder, 1990, 1991; Losos, 1990a, 1990b;

Wikramanayake, 1990; Wainwright, 1991; Winemiller, 1991;

Moreno & Carrascal 1993, 1994), y el desarrollo de métodos

estadísticos que eliminen el efecto de la no independencia

estadística de las especies filogenéticamente emparentadas

(ver revisión en Harvey & Pagel, 1991) ha facilitado la

inclusión de esta componente evolutiva en dichos estudios

ecomorfológicos. Además, recientemente se ha puesto de

manifiesto que su no inclusión en un marco filogenético
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apropiado puede llevar a la obtención de patrones

ecomorfológicos espurios (Losos, 1990b).

Esta tesis pretende ser un estudio ecomorfológico cuya

hipótesis de partida presupone que las diferencias

interespecíficas observadas en el diseño morfológico se

traducirán en diferencias en variables ecológicas y/o de

comportamiento, como consecuencia de la interacción de dicho

diseño con el ambiente, vía capacidad de ejecución de

determinadas funciones (performance).. Este trabajo se incluye,

además, en un contexto evolutivo, dada la necesidad de 1)

eliminar el efecto de “semejanzas” debidas a antecesor común

y 2) demostrar la existencia de evolución simultánea

(coevolución) entre cambio de “forma” y cambio de “función” -

Para seleccionar las variables eco-etológicas a analizar

se recurrió a información bibliográfica, eligiendo aquellas

que, a priori, auguraran buenas expectativas en los

resultados. La conducta de búsqueda del alimento y el uso del

hábitat parecían idóneas para un trabajo como el que

pretendíamos abordar. La importancia de la obtención de

recursos alimenticios para la vida del individuo permitía

presuponer la existencia de una variabilidad morfológica que

reflejara las distintas presiones selectivas a las que

estarían o habrían estado sometidas las especies a lo largo de

su historia evolutiva. En las aves, la forma del pico y la de
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las extremidades se ha demostrado que están relacionadas con

la conducta de búsqueda del alimento así como con el uso del

hábitat (Spring, 1965; Bock, 1966; Morse, 1971; James, 1982;

Hespenheide, 1973; Lederer, 1984; Moreno, 1991; Woodall, 1991;

Moreno & Carrascal, 1993, 1994). Se pretendía, por tanto,

encontrar patrones ecomorfológicos que relacionaran conducta

de búsqueda del alimento y morfología (pico y extremidades

posteriores) de las especies implicadas.

Un estudio ecomorfológico para ser adecuadamente abordado

y tener probabilidades de éxito en sus resultados requiere de

un grupo que haya radiado extensamente produciendo especies

que difieran en morfología, ecología y/o conducta, y del que

estén bien establecidas sus relaciones filogenéticas. El

Suborden Charadrii (sensu Sybley & Ahlquist, 1990) reúne, a

nuestro juicio, estos requerimientos. Las aves limícolas

presentan una gran diversidad específica (en la actualidad se

reconocen 214 especies) que va acompañada de gran variabilidad

morfológica en distintos sistemas (sistema alimentario:

Burton, 1974; Barbosa, 1989; 1990, 1991; sistema locomotor:

Wortmann, 1972; Barbosa, 1991, 1993a). Igualmente se ha

demostrado que presentan una gran variedad en los métodos de

búsqueda del alimento (Baker & Baker, 1973; Pienkowski, 1983;

Metcalfe, 1985; Hamilton, 1975; Whitfield, 1990; Barbosa,

1994). Sus relaciones filogenéticas han sido recientemente
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establecidas mediante análisis de hibridación de ADN (Sibley

& Ahlquist, 1990). Todo ello hace de estas aves un grupo

apropiado sobre el que verificar hipótesis ecomorfológicas con

el fin de determinar si las diferencias morfológicas

observadas constituyen o no modificaciones adaptativas

consecuencia de un proceso evolutivo (adaptación).

Una vez elegido el grupo de estudio quedaba por

seleccionar las especies en él implicadas. Lo ideal era

incluir todas las especies del grupo monofilético

seleccionado. De entre ellas, y por motivos obvios, se

eliminaron las no españolas (U restricción).. Pero no todas

estuvieron a nuestro alcance a la hora de tomar datos de su

ecología (2~ restricción). Además, la disponibilidad de

ejemplares de colección en los distintos museos del mundo a

los que se ha tenido acceso no fue siempre la deseada (3~

restricción).. Por tanto, las especies que se han estudiado han

sido aquellas que han pasado estos tres filtros, es decir,

aquéllas para las cuales se ha obtenido el suficiente tamaño

de muestra, tanto en los datos ecológicos como morfológicos,

que permitiera realizar los análisis estadísticos apropiados.

En total se han estudiado 17 especies de limícolas. Este

número, aunque ha sido suficiente a la hora de establecer los

patrones ecomorfológicos relacionados con la conducta de

búsqueda del alimento, se ha revelado insuficiente a la hora
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de realizar algunos análisis encaminados a valorar la tasa de

cambio evolutivo de determinados caracteres (véase apartado

2.1.1).

La presente tesis investiga, pues, la existencia o no de

patrones ecomorfológicos que relacionen la conducta de

búsqueda del alimento y el uso del hábitat con la morfología

del pico y de las extremidades posteriores (como determinantes

del modo de locomoción) en 17 especies que forman parte de la

comunidad de aves limícolas del Delta del Ebro.

Considerando: 1) que las variables morfológicas incluidas

en cualquier estudio ecomorfológico deben formar parte de

sistemas funcionales y, por tanto, ser tratadas conjuntamente

como partes integrantes de dichos sistemas (Leisler & Wínkler,

1985), y 2) que el conocimiento de la morfología funcional del

sistema de estudio es imprescindible en los estudios

ecomorfológicos (Bock, 1990; Emerson, 1991>, este trabajo

pretende verificar las siguientes predicciones, teniendo en

cuenta los cambio de función asociados a los cambios de forma

y la filogenia de las especies:

1) La longitud del pico estará relacionada con la profundidad

de alimentación, de tal modo que especies con picos más

largos se alimentarán preferentemente a mayores

profundidades.



—8—

¡NT RODUCCION

2) En conexión con la predicción anterior, sería esperable que

las especies con picos más largos utilizaran como método de

captura de las presas una técnica táctil (sondeo) frente a

un método visual (picoteo) que debería seis mayoritariamente

utilizado por especies de picos cortos.

3) La longitud de las patas estará relacionada con la

profundidad de alimentación, de forma que las especies de

patas más largas utilizarán más frecuentemente lugares de

mayor profundidad para la obtención del alimento..

4) Partiendo de criterios de optimización, se predecirá que la

velocidad de locomoción durante la búsqueda del alimento no

debería diferir interespecificamente una vez eliminado el

efecto del tamaño. Considerando que la velocidad viene

definida por la relación espacio/tiempo, las especies

adoptarán diferentes estrategias en relación a dichos

parámetros (modificación del espacio tomado como longitud

de zancada; modificación del tiempo tomado como frecuencia

de zancada) en función de su morfología.. Gatesy & Biewener

(1992) han señalado la relación entre la longitud de la

extremidad posterior y la longitud de la zancada en

animales con locomoción bípeda, de forma que las especies

con las patas más largas darán pasos de mayor longitud. Por

otra parte, Sukhanov (1968) y Marsh (1988) han demostrado

que la frecuenca de la zancada está determinada por
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factores fisiológicos y biomecánicos relacionados con la

musculatura. De esta forma, una mayor velocidad de

contracción muscular estará directamente relacionada con la

frecuencia de la zancada.

5) Fry (1947), Bennett (1985, 1989) y Walton (1993) han

establecido que el factor limitante de la capacidad de

resistencia durante la locomoción de un animal es la

capacidad máxima de metabolismo aeróbico. Considerando que

las estregias de búsqueda del alimento continua o al acecho

se diferencian por el tiempo en que la locomoción es

mantenida, afectando por tanto a la resistencia del animal,

la morfología de la extremidad posterior no estará

relacionada con este tipo de estrategias.
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2.1.- MORFOLOGíAESQTJELETICA: PATRONESY EVOLIJCION

2.1.1..- MATERIAL Y METODOS

Para la realización del estudio morfométrico se midieron

350 esqueletos y 138 pieles de individuos adultos procedentes

de diversas colecciones de museos (Cátedra de Vertebrados,

Facultad de Biología, Universidad Complutense, Madrid; Museo

Nacional de Ciencias Naturales, OSlO, Madrid; Institut

d’Estudis Avan~ats de les Illes Balears, 0510, Palma de

Mallorca; Estación Biológica de Doñana, Sevilla; Laboratorio

de Arqueozoología, Facultad de Ciencias, Universidad Autónoma,

Madrid; Unidad de Zoología Aplicada, Madrid; Museo de Ciencias

Naturales, Tenerife; British Museum Natural History

(Subdepartment of Ornithology), Tring; Zoologisk Museum,

Copenhangen, Institut fúr Haustierkunde, Kiel; Zoologisches

Forschungsinstitut und Museum Alexander Kbenig, Bonn; Institut

Royal des Sciences Naturelles de Belgique, Bruselas). Las

especies y el número de individuos medidos se muestran en la

Tabla 1..

A pesar de que las aves limicolas exhiben un marcado

dimorfismo sexual en el tamaño (Jehí & Murray, 1986; Jbnsson

& Alerstan, 1990), se ha optado por analizar los datos en

conjunto, dado que la mayor parte de los ejemplares medidos

carecían de esta información. De otra forma, tanto el tamaño
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de muestra como el número de especies habría disminuido

enormemente. No obstante, se hizo un análisis con los escasos

datos de que disponíamos distribuidos por sexos y se observó

que en general, no existen mayores diferencias entre sexos que

las encontradas entre las especies.

Todas las medidas se hicieron con calibres digitales con

0.1 mmde precisión y fueron introducidos en un ordenador por

medio de un interface conectado al calibre..

Las variables morfométricas utilizadas en el estudio

fueron (Fig.. 1): Longitud, anchura y altura del pico, longitud

del fémur, longitud del tibiotarso, longitud del

tarsometatarso, longitud total de la pelvis, anchura

antitrocantérica de la pelvis, longitud de los dedos 1, II,

III, IV.. También se midió la longitud y la anchura de la

impresión de la glándula supraorbital.

La elección de las variables se hizo considerando su

posible relación funcional con la conducta o variable

ecológica para la cual se pretendía establecer los patrones

ecomorfológicos; en este caso, búsqueda del alimento,

selección de hábitat y uso del espacio en los lugares de

alimentación..

Para el análisis estadístico, las variables se agruparon

en unidades funcionales (sistema alimentador, extremidades

posteriores y dedos de la extremidad posterior) relacionadas

con funciones biológicas específicas (Leisler & Winkler,
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Fig. 1.- Medidas del cráneo y de las extremidades posteriores.
ATW: anchura antitrocantérica; BD: altura del pico;
BL: longitud del pico; BW: anchura del pico; GLF:
longitud del fémur; GLT: longitud del tarsometatarso;
OLTI: longitud del tibiotarso; LDIII: longitud del
dedo III; LCIV: longitud del dedo IV; LGS: longitud
de la glándula supraorbital; TPL: longitud total de
la pelvis; WGS: anchura de la gándula supraorbital..
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1985). Se llevaron a cabo Análisis de Componentes Principales

para cada una de las unidades funcionales, basados en las

matrices de correlación, como el modo de soslayar el problema

del escalamiento en los caracteres (Freeman & Jackson, 1990).

Dos tipos de Análisis de Componentes Principales (ACP) se

realizaron sobre cada una de las unidades funcionales

consideradas. Primero se realizó un ACP con las medidas

originales sin eliminar el efecto de la talla, ya que las aves

limícolas exhiben un gran rango de tamaños (Tabla 1) (Cramp,

1983; Barbosa, 1991, 1993a). El primer componente de un ACP

ejecutado de esta manera se puede considerar un “factor

tamaño” (Jolicoeur, 1963; Rising & Sommers, 1989), siendo la

interpretación de este factor de gran importancia, ya que la

longitud absoluta del.. pico y de las extremidades posteriores,

especialmente del tibiotarso y del tarsometatarso tienen

claras implicaciones ecológicas en el uso del hábitat y el

acceso a los recursos (p.ej. máxima profundidad del agua en la

que las aves pueden alimentarse, Barbosa, 1993a). En el caso

del sistema alimentador, su longitud viene determinada

solamente por una variables (longitud del pico) por lo que no

fue necesario realizar el primer ACP.

El segundo ACP se llevó a cabo eliminando el efecto del

tamaño de manera que se obtuvieran patrones morfológicos

fácilmente comparables con los patrones obtenidos del análisis

del comportamiento de alimentación y uso del espacio. El
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efecto del tamaño se eliminó dividiendo las variables

morfométricas por la raíz cúbica del peso corporal en cada

especie (Leisler & Winkler, 1985; ver Bookstein et al.., 1985;

Marcus, 1990; Rohlf, 1990; para una discusión sobre la

corrección del efecto de la talla). Los datos del peso

corporal de las especies se obtuvieron de Cramp (1983).

Las variables originales fueron transformadas

logarítmicamente antes de llevar a cabo los análisis

estadísticos.

Los análisis evolutivos se han llevado a cabo utilizando
o—

la metodología de los contrastes filogenéticamente
gO

independientes (Felsenstein, 1985). Los organismos están

relacionados jerárquicamente, por tanto, los datos procedentes
vn

de las diferentes especies que se pretenden comparar no son

estadísticamente independientes (Grafen, 1989; Harvey & Pagel,

1991).. Felsenstein (1985) señaló que los datos fenotípicos de

especies pertenecientes a un grupo monofilético, pueden ser

transformadas en N-1 contrastes independientes. Estos

contrastes se calculan como el valor de un rasgo determinado

en una especie (o nodo) dentro de un árbol filogenético,

restado del valor de ese mismo rasgo en su especie o nodo

hermano. Si los caracteres han evolucionado mediante un

movimiento Browniano, los contrastes son estadísticamente

independientes (ver Felsenstein, 1985, 1988; Martins &

Garland, 1991; Garland et al., 1992 para más detalles).
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El método de Felsenstein requiere un completo

conocimiento de las relaciones filogenéticas entre las

especies, así como de la longitud de las ramas del cladograma

que conduce a cada una de ellas (en unidades de varianza

esperada en el cambio del carácter). En el presente estudio se

ha utilizado información (Fig. 2) procedente de la hipótesis

filogenética de Sibley & Ahlquist (1990). A pesar de las

recientes críticas hechas a esta hipótesis filogenética

(Harvey & Cotgreave, 1991; Mindelí, 1992), consideramos que su

utilización es apropiada ya que provee una filogenia basada en

métodos moleculares que evita la circularidad que podría

producirse al estudiar la evolución de rasgos morfológicos a

partir de una filogenia construida con caracteres del mismo

tipo.. Las relaciones filogenéticas de las especies no

analizadas por Sibley & Ahlquist (1990) <Philomachus ouanax

,

Arenaría interpres, Calidris alba se han deducido de Strauch

(1978)..

La tasa de cambio evolutivo se ha analizado siguiendo la

metodología de Carland (1992), basada en los contrastes

filogenéticamente independientes (Felsenstein, 1985; Martins

& Garland, 1991). El uso de este método para comparar la tasa

media de evolución entre los ciados, requiere la comparación

de la tendencia central de las distribuciones de los valores

absolutos de los contrastes independientes estandarizados.

Este valor absoluto da un índice independiente de la mínima
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V..VANELLUS

CH..ALEXANDRINUS

CM.HIATICULA

RSQUATAROLA

H..OSTRALEGUS

H.HIMANTOPUS

R..AVOSETTA

G.GALLI NAGO

L..LAPPONICA

L..LIMOSA

T..TOTANUS

T..ERYTHROPUS

A..INTER PR ES

P.PUGNAX

C.ALBA

C..ALPINA

C..MINUTA

Fig. 2.— Hipótesis de las relaciones filogenéticas entre
limícolas (basada en Sibley & Ahlquist, 1990 y
Strauch, 1978).
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cantidad de evolución fenotípica que ha sucedido relacionado

con la raíz cuadrada del tiempo, cuando un hipotético ancestro

diverge para producir dos especies hermanas <Garland, 1992).

Las datos procedentes de los dos tipos de análisis de

componentes principales (con y sin corrección del efecto del

tamaño) se han utilizado para obtener los contrastes

independientes y analizar las tasas de cambio evolutivo en los

diferentes rasgos morfológicos estudiados.. El número de

especies estudiadas no permite realizar tests estadísticos

para analizar las diferencias en la tasa de cambio evolutivo,

no obstante gráficamente puede inferirse cómo son esas

diferencias.

Asimismo se han llevado a cabo análisis de correlación

múltiple a partir de los contrastes independientes para ver si

la variación entre los distintos sistemas morfológicos

estudiados ha estado correlacionada a lo largo de la evolución

del grupo.

En los análisis evolutivos se ha utilizado el modelo

evolutivo gradualista..

2.1.2.- RESULTADOS

Los resultados de los Análisis de Componentes Principales

sin eliminar el efecto del tamaño se muestran en la tabla 2..

El primer factor del ACP en cada uno de los sistemas
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VARIABLE

EXTREMIDAD POSTERIOR

LONGITUD FEMUR

LONGITUD TIBIOTARSO

LONGITUD TARSOMETATARSO

AUTOVALOR

% VARIANZA

DEDOS

LONGITUD HALLUX

LONGITUD DEDO II

LONGITUDDEDOIII

LONGITUD DEDO IV

AUTOVALOR

% VARIANZA

PC’

0.96

0.96

0.91

4.47

89.6

0.24

0.89

0.94

0.93

5.62

70.3

Tabla 2.- Resultados del Análisis de Componentes principales
realizado con las variables biométricas sin eliminar
el efecto del tamaño en cada uno de los sistemas
considerados (** pcO..Ol).
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funcionales considerados <extremidad posterior y dedos>

explica un alto porcentaje de la varianza, 89.5% y 70.3%

respectivamente. La figura 3 muestra el gradiente de tamaño

obtenido para cada uno de los sistemas, incluyendo la longitud

del pico.

Los Análisis de ComponentesPrincipales llevados a cabo

con las variables una vez eliminado el efecto del tamaño se

presentan en la tabla 3. Los análisis referidos al sistema

alimentador (pico) muestran un primer componente (PC1PICO)

relacionado con un incremento relativo de la anchura y la

altura del pico, mientras que el segundo componente (PC2PICO)

se relaciona con un incremento relativo de la longitud del

pico. La figura 4 ilustra la situación de las especies en el

plano definido por estos dos componentesprincipales. Se puede

observar una clara separación entre dos grupos de especies en

función de la longitud del pico, un grupo formado por

Charadrius hiaticula, Charadrius alexandrinus, Vanellus

vanellus, Pluvialis sauatarola y Arenaria interpres y un

segundo grupo que incluye el resto de las especies. La

anchura y altura del pico por el contrario tienden a mostrar

un gradiente más o menos continuo en la distribución de las

especies que va desde Tringa ervthropus e Himantopus

himantopus con los picos más estrechos y planos, hasta

Calidris minuta, Haematopus ostralegus y Callinago gallinago

con los picos más anchos y altos.
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Fig.. 3..- Situación de las especies a lo largo de los factores
de tamaño.. Abreviatura de las especies, Al: Arenaria
interpres; CB: Calidris alba; CH: Charadrius
hiaticula; CN: Calídris minuta; CP: Calidris alDina

;

CX: Charadrius alexandrinus; GG: Gallinago gallinacio

;

HH: Himantopus himantopus; HO: Haematopus ostralepus

;

LL: Limosa limosa; LP: Limosa lapponica; PP:
Philomachus pucznax; PQ: Pluvialis sguatarola; RV:
Recurvirostra avosetta; TE: Trincra ervtropus; TT:
Trinqa totanus; VV: Vanellus vanellus

.
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VARIABLE PCi PC2 PC3

PICO PCíPICO PC2PICO

LONGITUD PICO 0.13 0.98**

ALTURA PICO 0.82** 0.19

ANCHURAPICO Q~35** 0.04

EIGENVALUE 1.63 0.82

% VARIANCE 54.4 27..6

EXTREMIDADESPOSTERIORES PC1PATA PC2PATA PC3PATA

LONGITUD FEMUR -0.02 0.67* -0.35

LONGITUD TIBIOTARSO Q•97fl 0.06 -0.06

LONGITUD TARSOMETATARSO Q•97* 0.03 -0.13

LONGITUD SINSACRO 0.09 O.86** 0.13.

ANCHURAANTITROCANTERICA -0.14 -0.06 O.93

EIGENVALUE 2.11 1.23 0.86

% VARIANCE 42.2 24.6 17.2

DEDOS PC1DEDO PC2DEDO

LONGITUD HALLUX 0.25 Q~93

LONGITUD DEDOII 0.92** 0.30

LONGITUD DEDO III Q.95~~ 0.13

LONGITUD DEDO IV 0.95~ 0.11

EIGENVALUE 4..17 1.05

% VARIANCE 52.2 13.2

Tabla 3.- Resultados del Análisis de Componentes principales
realizado con las variables biometricas eliminado el
efecto del tamaño en cada uno de los sistemas
considerados (* p<O.05, ** p<0..O1)
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Fig. 4..- Situación de las especies en el plano definido por
los factores morfológicos del pico después de
eliminar el efecto del tamaño. Abreviaturas según la
figura 3..
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El análisis de la extremidad posterior y cintura pélvica

<Tabla 3) muestra tres factores que explican en total el 84%

de la varianza total. El primer factor (PClPATA) está

relacionado con un incremento de la longitud relativa del

tibiotarso y del tarsometatarso. Un segundo factor (PC2PATA)

se relaciona con el incremento de la longitud relativa del

fémur y de la longitud total de la pelvis, mientra que el

tercer factor (PC3PATA) está asociado a un incremento relativo

en la distancia antitrocantérica. Se puede observar un

gradiente en la situación de las especies en el plano

determinado por los dos primeros factores morfológicos (Fig.

SA). Este gradiente lleva desde Himantopus himantopus con un

tibiotarso y tarsometatarso relativamente más largo y con el

fémur y la pelvis más cortos, a Haematopus ostralecius con la

pelvis y el fémur relativamente más largos y con los segmentos

distales más cortos. Calidris alvina y Calidris alba presentan

las extremidades inferiores relativamente más pequeñas en su

conjunto. El tercer factor (Fig. 5B) muestra la ordenación en

función de la anchura antitrocantérica.. En él se puede

observar asimismo un gradiente que va desde Haematopus

ostralecius, Charadrius alexandrinus, Charadrius hiaticula

,

Calidris alpina, y Calidris minuta con la pelvis

relativamente más anchas a Gallinago pallinacio con la pelvis

relativamente más estrecha.

En cuanto al análisis de los dedos de las patas, la tabla
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3 muestra tres factores que explican el 91% de la varianza. El

primer factor (PC1DEDO) está relacionado con un incremento de

la longitud relativa de los dedos (excepto el hallux).. El

segundo factor se asocia con un incremento de la longitud

relativa del hallux, relacionado principalmente con su

presencia o ausencia, dado que este dedo no está presente en

algunas especies.. La figura 6 muestra cúal es la ordenación de

las especies en el plano definido por el primer y el segundo

factor.

Los análisis evolutivos demuestran que ha existido una

correlación evolutiva en los distintos sistemas morfológicos

tendente al alargamiento tanto del pico, como de la extremidad

posterior y de los dedos (r=0.84 p.O.OOl pico vs pata, Fig.

7A; r=O.52 p.cO..05 pico vs dedos, Fig. 7B; r=0.83 pcO.OOl pata

vs dedos, Fig. 70).

El estudio de la tasa de cambio evolutivo muestra que en

cuanto al tamaño no existen diferencias entre los distintos

dados considerando el tamaño corporal y la variación en la

longitud absoluta tanto del pico, como de la pata y de los

dedos (Figs. 8 A-D), siendo pues la evolución en el tamaño

homogénea en el suborden.

Sin embargo . considerando los distintos sistemas

morfológicos relativizados por el tamaño, la tasa de cambio

evolutivo experimenta algunas variaciones. Respecto a la

longitud relativa del pico, los resultados muestran una tasa
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de cambio evolutivo ligeramente más alta en las especies

pertenecientes a la familia Scolopacidae en su conjunto

comparada con Charadriidae (Fig. 9) Charadriidae no obstante,

presenta un valor muy alto en el contraste que separa las

subfamilias Charadriinae y Recurvirostrinae. En cuanto a las

variaciones de la anchura y altura relativas, no existen

diferencias en la tasa de cambio evolutivo en ninguna de las

dos familias (Fig. 10).

El estudio de la evolución de las extremidades inferiores

muestra que el cambio evolutivo en los distintos segmentos no

ha sido homogéneo.. El análisis de los segmentos distales no

mostró diferencias entre las distintas familias, sin embargo,

en el nivel de subfamilia se observa que Recurvirostrinae

experimenta una rápida evolución en el alargamiento del

tarsometatarso y del tibiotarso, y que Charadriinae posee la

tasa más lenta, permaneciendo las subfamilias Tringinae y

Scolopacinae en un posición intermedia (Fig. 11). El análisis

de los segmentos distales mostró que con respecto al

alargamiento del fémur y de la pelvis no existen claras

diferencias entre las dos familias, aunque de nuevo son

Recurvirostrinae y Tringinae las subfamilias que experimentan

mayores cambios en la evolución de los elementos proximales de

la extremidad inferior (figura 12). En cuanto a la tasa de

cambio evolutivo en la anchura antitrocantérica, no existen

diferencias entre los dados sugiriéndose una evolución
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homogénea para todo el grupo <figura 13).. Sin embargo, la

evolución en el alargamiento de los dedos no ha sido igual en

todos los dados. La figura 14 muestra que la tasa ha sido

mayor en Recurvirostrinae.
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2.2.- MORFOLOGíAMUSCULAR

2.2.1.- MATERIAL Y METODOS

El estudio muscular se ha centrado exclusivamente en las

extremidades posteriores dejando de lado el sistema

alimentador. Las implicaciones funcionales del sistema

alimentador en su conjunto, y principalmente las que vienen

determinadas por la musculatura, están relacionadas

fundamentalmente con el manejo de las presas más que con la

búsqueda del alimento (Zusi, 1967; Burton, 1974; Btihler,

1981). Sin embargo, las extremidades posteriores y los

patrones de locomoción exhibidos por las especies, están

directamente relacionados con esta última actividad (Barbosa,

1993a) por lo que un estudio detallado de la morfología

muscular proveerá información acerca de las relaciones

funcionales necesarias para explicar los patrones

ecomorfológicos derivados..

Para el estudio de la musculatura se diseccionó la

extremidad posterior de un ejemplar conservado en alcohol

etílico de cada una de las especies estudiadas <Tabla 1)

procedentes de la recolección de cadáveres frescos de aves

cuya muerte fue siempre fortuita y ocasional y suministrados

por el Parque Natural del Delta del Ebro, así como de diversas

colecciones de museo (Museo de Zoología, Barcelona; British

Museum Natural History [Subdepartment of Ornithology], Tring)..

Las disecciones fueron realizadas con la ayuda de una lupa
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binocular de 6X. Para incrementar la visibilidad de las fibras

musculares, se utilizó el método de Bock & Shear (1972) de

tinción con lodina. Los dibujos preliminares fueron realizados

con la ayuda de una cámara clara unida a la lupa y a partir de

fotografías. La nomenclatura anatómica utilizada sigue a

Baumel et al. (1979).

Uno de los parámetros que determinan la velocidad de

desplazamiento de los animales es la frecuencia de la zancada

(Sukhanov, 1968), que está condicionada por diversos factores

fisiológicos o biomecánicos, entre ellos diferencias

relacionadas con la musculatura fundamentalmente con la

velocidad de contracción muscular (Marsh, 1988).

Diversos autores (Gans, 1982; Gans & De Vree, 1987) han

determinado a partir de modelos empíricos que existe una

relación inversa entre la fuerza ejercida por un músculo y la

velocidad de contracción de sus fibras (Fig. 15). Por otro

lado, la velocidad de acortamiento de las fibras musculares

está directamente relacionada con el número de sarcómeros

dispuestos en serie y determina por tanto, la longitud de las

fibras musculares.. Teniendo en cuenta lo anterior es posible

construir modelos gráficos que nos permiten proponer un modelo

biomecánico para cada uno de los músculos. El modelo general

es el siguiente:
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LMy--7

donde, V= Velocidad de contracción muscular

LM= Longitud del músculo tomada como la longitud desde

el punto medio del origen hasta el punto medio de

la inserción.

F= Fuerza ejercida por el músculo, y que puede

calcularse a partir de la siguiente fórmula:

F=m*a*c

F~rn*NF* c

donde, m= Masa muscular, y que se puede tomar como una

constante al estar eliminado el efecto del tamaño.

a= Brazo de palanca, medido desde el punto medio del

origen al punto de rotación de la articulación.

c= Carga, sobre la que se ejerce la fuerza,

dependiendo de los casos, puede ser considerada como

constante.

NF= Número de fibras estimadas por la ocupación del

paquete muscular en el hueso.

Para estudiar la velocidad de contracción muscular

durante la zancada, se seleccionaron seis músculos después de
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Fig. 15..- Relación entre la fuerza y la velocidad de
contracción muscular (según Gordon et al., 1966 y
modificado en Gans, 1982).

PELVIS

Fig. 16..- Posición de cada uno de los segmentosque forman la
extremidad posterior en cada fase del ciclo de un
paso y acción de los músculos seleccionados.
1) Flexión del fémur (tLIotIbIalIs cranlalis).
2) Flexión del tibiotarso <iIIoEIbuIarIs). 3) Flexión
del tarsometatarso (tiblalis cranhialis).. 4) Extensión
del tibiotarso (IIIotI..bIaIIs Iateralis). 5) Extensión
del tarsometatarso (gas trocnemlus).

VELOCIDAD DE CONTRACCION

FEMUI~ —.

1

1
TARSOMETATARSO
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obtener la descripción completa de la variabilidad muscular en

las especies consideradas, teniendo en cuenta la existencia de

variación interespecífica y la importancia de su función en el

ciclo de la zancada (Figura 16).. Los músculos seleccionados

fueron: M.. iliotibialis cranlalis <flexor del fémur), M..

iliotibialis lateralis (extensor del tíbiotarso), M.

iliofibularis <flexor del tibiotarso), M. gastrocnemius

(extensor del tarsometatarso), M. tibialis cranialis <flexor

del tarsometatarso) y M.. flexor digitorum longus (flexor de

los dedos)..

En las figuras 17 A, E, C, D, E y F, se muestran los

modelos biomecánicos utilizados para el cálculo de la

velocidad de contracción en cada músculo.
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MUS CULO
4 a

A

V= LM/a~c

PELVIS

c
V=1/NF*c

MUSOU LO

E
MUSC U LO

TEN DON

e

V=1/NFta

MUSCIJLO

TI 61OTAR SO

TA A SO ME TATA A SO

Fig. 17.- Modelos biomecánicos propuestos para estimar la
velocidad de contracción en cada uno de los músculos
seleccionados. A) XliotibiaIis cranialis. E) Iliotibialis
.Iateralis.. C) ubE iba! aris.. D) Tiblalis cranialis.. E)
Gastrocnemius. F) Flexor digltorum longus.

MUS CU LO
V= LM/a*c

LM

TIBIOTARSO

V= LM/a*c

E

PELVIS

D

TI610 TA A SO

-ti,¡——4

TA A SO M ETATA A

V= 1/NF~c

TIBIOTARSO TEN DON

PIE.
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2.2.2.- RESULTADOS

Dado que la mayoría de las especies estudiadas comparten

una morfología muscular común, se ha elegido una especie de

referencia, Pluvialis spuatarola, para hacer sobre ella la

descripción muscular completa de su extremidad posterior.. Para

ello, se describirá cada músculo, indicando su origen,

disposición de fibras e inserción. Las variaciones encontradas

entre las especies se incluirán en el apartado de “Variación

interespecifica” que sigue a la descripción de cada músculo..

Si no se indica lo contrario, se presupone que todas las

especies estudiadas no difieren de la de referencia en el

músculo que se está describiendo. La función desarrollada por

cada uno de los músculos se muestra en la tabla 4. Tanto esta

tabla como las figuras de los músculos se encuentran al final

del capítulo.

M. ILIOTIBIALIS CRANIALIS (lCR; Fig. 18 y 21)

Es el músculo más craneal del muslo.. Se origina, mediante

una aponeurosis que comparte con el M. iliotíbialis lateralis,

en el tercio craneal de la cresta dorsal del ilíaca. Sus

fibras, dispuestas fundamentalmente en paralelo, se dirigen

distal y medialmente hacia el extremo proximal del tibiotarso,

en cuyo borde craneomedial se inserta mediante un tendón que
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forma la parte medial del ligamento patelar, y que queda

cubierto por la banda patelar del M. gastrocnernius. El borde

caudal de todo el músculo está fusionado con el borde craneal

del M. lb tibíalis lateralis..

Variación interespecífica: Las diferencias observadas

entre las especies afectan fundamentalmente al tamaño y tipo

de origen. En Gallinapo pallinapo, el músculo no varía con

respecto a la especie de referencia en la proporción que ocupa

en la cresta dorsolateral, sin embargo, el origen en su mitad

craneal es de tipo fibrilar, mientras que en la mitad caudal

es aponeurótico. En Vanellus vanellus, Arenaria interores e

Himantopus himantopus el origen, totalmente aponeurótico,

ocupa sólo el cuarto craneal de la cresta dorsal, no

existiendo en la última especie fusión entre el borde caudal

del M. lliotibialis cranhialis y el M. iliotibialis lateralis.

En Charadrius alexandrinus, Charadrius hiaticula

,

Haematopus ostralegus, Limosa limosa, Limosa lapponica

,

Phílomachus pucinax, Calidris alba, Calídris minuta y Calídris

alpina se origina en la mitad craneal de la cresta dorsal

iliaca.. En C.. alexandrinus y C. hiaticula la mitad craneal de

este origen es fibrilar y la caudal aponeurótica. En

Haematopus ostralegus, Limosa limosa y Limosa lagnonica

aproximadamente los dos tercios craneales del origen son

fibrilares y el tercio caudal aponeurótico. En Philomachus
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pupnax, Calidris alba, Calidris minuta y Calidris alpina el

origen es aponeurótico en su totalidad..

M. ILIOTIBIALIS LATERALIS (IL) <Fig. 18)

Es uno de los músculos más grandes de la extremidad

inferior; tiene forma triangular y se sitúa lateralmente en el

muslo. En el origen se pueden distinguir tres partes no

separables en relación a su posición respecto al acetábulo, 1)

para preacetabularis: se sitúa craneal al fémur cubriendo

completamente a los músculos iliotrochantericus cranialis e

iliotrochantericus caudalis; 2) para acetabularis: cubre el

acetábulo, situándose superficialmente al M.. gluteus medius et

minimus. M. femorotibialis medius, y M. Eemorotibiaitis

externus; 3) para pos tacetabularis: se sitúa superficialmente

al M.. iliofibularis. M. flexor crurís lateralis y M. flexor

cruris medialis.

El origen de este músculo es aponeurótico en la cresta

iliaca dorsal y dorsolateral, comenzando a continuación del M..

iliotíbialis cranialis. Posteriormente, el origen no alcanza

el extremo caudal del proceso terminal iliaco.. Las fibras

convergen hacia un tendón central, ancho y plano, que forma

parte del ligamento patelar y que se inserta en el extremo

proximal del tibiotarso por debajo de la banda patelar del M.

gas trocnemius.
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Variación interespecífica: Las variaciones en la para

preacetabularis afectan mayoritariamente a la proporción que

su origen representa con respecto a la longitud de la cresta

dorsal, estando por tanto relacionadas con las variaciones

indicadas para el M. lliotibialis cranlalis. No obstante, en

Vanellus vanellus, el extremo más craneal de la pars

preacet abul aria queda cubierto por la porción caudal del

origen del 24. libo tibialia cranialis. Las para acet abul aria

sólo varia en Callinago ciallinacro, donde el origen es

fibrilar -

Las diferencias en la para poatacetabuitaris afectan al

tipo de origen. En Charadrius hiaticula el extremo más caudal

del origen es fibrilar. En Philomachus ouanax la mitad caudal

de su origen es fibrilar.. En Limosa limosa los dos tercios

caudales del origen son fibrilares. En Charadrius

alexandrinus, Recurvirostra avosetta, Haematopus ostralecius

,

Calidris alba, Calidris minuta y Calidris alvina, el origen de

la pars postacetabularis es fibrilar si bien en R.. avosetta

,

C. alba y A. interores no ocupa más de los dos tercios

craneales de la cresta dorsolateral.

M. ILIOTROCHANTERICUS CAUDALIS <ITCA; Fig. 19)

Es un músculo ancho que ocupa la fosa dorsal iliaca. Se

origina por medio de fibras musculares dispuestas en forma de
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abanico y unipinnadas en toda la superficie de dicha fosa, así

como, en el borde de la cresta dorsal ilíaca. Estas fibras

convergen en un tendón ancho y plano que se inserta sobre la

superficie lateral del extremo proximal del fémur.

Variación interesoecifica: No existe variación

interespecífica.

M. ILIOTROCHANTERICUS CRANIALIS <ITCR; Fig. 19 y 22)

Es un pequeño músculo de forma triangular que se sitúa

inferior y profundamente al 24. iliotrochantericus caudalia. Se

origina por medio de fibras musculares dispuestas en paralelo,

en el borde ventral del ala ilieca preacetabular. Se inserta

por medio de un tendón en la superficie lateral del extremo

proximal del fémur, distalmente a la inserción del 24..

iliotrochantericus caudalis y cubierto por el origen del M.

femoroltlbialia medius.

Variación interesvecífica: No existe variación

interespecífica.

M.. ILIOTROCHANTERICUS MEDIUS

Este músculo no está presente en ninguna de las especies

diseccionadas.
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M.. ILIOFEMORALIS INTERNUS

Es un pequeño músculo con forma de banda que se origina

por medio de fibras musculares dispuestas en paralelo en el

borde ventral de la porción preacetabular del íleon, caudal al

origen del 24.. iliotrochantericus cranialis.. Se inserta

fibrilarmente en la superficie medial del fémur a la altura

del origen del 24. femorotibialis internus.

Variación interespecífica: No existe variación en las

especies consideradas.

M. GLUTEUS MEDIUS ET MINIMUS (GMEM; Fig.. 19)

Pequeño músculo de forma triangular situado proximalmente

a la articulación femoral, y cubierto por el 24.. ilbotibialis

lateralís. Se origina por medio de fibras musculares en el

ileon dorsal al acetábulo. La disposición de las fibras es

bipinnada, convergiendo en un tendón plano y delgado que se

inserta en la superficie lateral del extremo proximal del

fémur, por debajo del origen del 24. femorotibialia medius y

distálmente a las inserciones del 24. obturatorius lateralis.

24.. obturatorius medialia y 24.. ischiofemoralis.

Variación interespecifica: No existe variación entre las

especies estudiadas -
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M.. ILIOFIBULARIS (IF; Fig. 19 y 23)

Este músculo de forma triangular, se sitúa en la región

caudolateral del muslo, por debajo de la para poatacetabularls

del 24. iliotibialis lateralia y caudalmente al fémur. Se

origina por medio de fibras musculares en la cresta

dorsolateral iliaca, sin llegar a alcanzar su extremo más

caudal. Las fibras, con una disposición bipinnada, convergen

en un potente tendón central que pasa a través del ansa 24..

iliofibul aria para insertarse en el tercio proximal de la

diáfisis fibular, entre las cabezas medial y lateral del 24.

flexor perforatus digiti IV.

Variación interespecífica: En Vanellus vanellus

,

Haematopus ostralecius y Calidris minuta el extremo más craneal

del origen es aponeurótico. En Himantopus himantopus el origen

se extiende cranealmente hasta alcanzar la región acetabular

del ileon.. En Recurvirostra avosetta, Gallinapo ciallinacio

,

Limosa lapponica, Philomachus pupnax y Calidris alpina el

origen se extiende caudalmente hasta alcanzar el extremo más

posterior del proceso terminal iliaco. En Charadrius

hiaticula, Charadrius alexandrinus, Arenaria interpres y

Calidris alba el origen ocupa los dos tercios craneales de la

cresta dorsolateral iliaca, si bien, en las dos primeras

especies el extremo más craneal de dicho origen es

aponeurótico..
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M. FEMOROTIBIALIS EXTERNUS<FTEP, FTED; Fig.. 19,20,22 y 23)

Está situado en la superficie lateral del fémur por

debajo de la porción acetabular del 24. iuiotibíalis lateralis.

Está compuesto por dos partes, 1) Para proxímalis (FTEP) y 2)

Para diatalis (FTED). La para proximalia se origina por medio

de fibras musculares en la superficie lateral de la diáfisis

del fémur, comenzando en su cuarto proximal.. Las fibras

convergen unipinnadamente hacia un rafe que comparte con el 24..

femorotibialis medius. Se inserta por medio de un tendón en la

patela, en común con el 24. ifemorotibialís medius, y formando

parte del ligamento patelar.

La para distalis se origina mediante fibras en la mitad

distal de la diáfisis femoral laterocaudalmente, que

unipinnadamente se dirigen a un tendón que se inserta en la

cresta cnemial latera! cubierto por el 24. flexor perforans et

perforatua digití II..

Variación interespecífíca: Las diferencias afectan al

tamaño relativo de la para dístalia. En Tringa totanus

,

Arenaria intervres y Calidris minuta el origen de la pars

distalis se sitúa en el tercer cuarto del fémur.

M. FEMOROTIBIALIS MEDIUS <FTM; Fig. 19,20,21 y 22)

Es un músculo alargado y grueso que ocupa la mayor parte

de la superficie lateral y anterior del fémur. Posee dos
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cabezas de origen, la cabeza proximal se origina mediante un

tendón en la cresta trocantérica. La cabeza distal se origina

por medio de fibras musculares en la superficie lateral del

fémur en su cuarto proximal, estando íntimamente unida a la

para proximalis del 24. femorotibialis externus. Las dos

cabezas se unen en una sola masa muscular cuyas fibras se

disponen unipinnadamente a lo largo del fémur. El músculo se

inserta por medio de un tendón común con el 24. femorotibialia

externus en la cabeza del tibiotarso formando parte del

ligamento patelar.

Variación interespecífíca: En Limosa limosa y Limosa

lanqonica el origen de la cabeza distal se sitúa en el segundo

cuarto proximal del fémur.

M. FEMOROTIBIALIS INTERNUS <FTI; Fig.. 21)

Se origina mediante fibras musculares en la superficie

medial del fémur, comenzando distalmente al trocánter y a lo

largo de la diáfisis femoral. La disposición de las fibras es

unipinnada. Se inserta por medio de un tendón en la cabeza del

tibiotarso medialmente, por debajo de la banda patelar del 24.

gas trocnemius..

Variación interespecifica: Sin variación en la especies

estudiadas.
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M. FLEXOR CRURIS LATERALIS (FCRLP, FCRLA; Fig. 18,19 y 21)

Se sitúa caudal al fémur. Está dividido en dos partes:

pars pelvíca (FCRLP) y para accesoria <FCRLA). La pars pelirica

se origina por medio de fibras musculares en el extremo caudal

de la cresta dorsolateral ilíaca. Caudalmente el origen se

prolonga por una aponeurosis hasta las vértebras caudales

atravesando los músculos elevadores y depresores de la cola.

Las fibras se disponen en paralelo dirigiéndose distalmente

hasta alcanzar un rafe tendinoso que sirve de origen a la para

accesoria. Existe una conexión tendinosa entre el rafe y uno

de los tendones de inserción del 24.. flexor crurís medialis.

Las fibras de la para accesoria se dirigen en paralelo basta

la región intercondilar del fémur donde se insertan fusionadas

al origen de la pars intermedia del 24.. gaatrocnemius y a

continuación de la inserción del 24. puboischiofernoraiis.

Variación interespecífica: En Vanellus vanellus, Limosa

limosa y Limosa lapponica e Himantopus himantopus el origen de

la pars pelvica es tendinoso en el extremo caudal de la cresta

dorsolateral iliaca. No obstante, en la última especie el

paquete muscular es considerablemente más estrecho que en el

resto de las especies estudiadas, careciendo además de para

accesoria y de rafe.. En esta especie la inserción de este

músculo se realiza por medio de dos tendones: uno que se une

a la pars intermedia del 24.. gaatrocnemíua y otro en común con
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el tendón de inserción del 24. flexor cruris medialis. En

Charadrius hiaticula, Charadrius alexandrinus y Calidris alba

,

el origen de la pars pelvica está adelantado con respecto a la

especie de referencia, ocupando todo el tercio caudal de la

cresta dorsolateral ilíaca. En Calidris alba el origen es

aponeurótico.

En Gallinacio gallinapo no existe conexión entre la pars

accesoria y el 24. gas trocnemiua. En Philomachus ouanax no

existe unión entre el rafe y el 24. flexor cruris medialis.

M.FLEXOR CRURIS MEDIALIS (FCRM; Fig. 22 y 23)

Músculo alargado con forma de banda, está situado en la

región caudolateral del muslo por debajo del 24. flexor cruris

lateralis y caudal al 24. puboiachiofemoralis para caudal ia.

Posee un origen fibrilar en la superficie del isquion,

dorsocaudalmente a la fenestra isquíopúbica. La disposición de

las fibras es paralela insertándose por medio de dos tendones;

uno, proximalmente a la superficie medial del tibiotarso entre

la para intermedia y la para medialia del 24. gastrocnemius; el

otro sobre el rafe del 24.. flexor cruris lateralis.

Variación interesDecífica: En Limosa límosa, Limosa

lapoonica y Arenaria interDres y Calidris alba el origen es

aponeurótico.. En Trinc¡a totanus una aponeurosis conecta el

tercio más distal del músculo a la para accesoria del 24.
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flexor cruris .lateralis y a la para intermedia del 24.

gas trocnemius. En Philomachus ouanax no existe conexión con la

para accesoria del 24. flexor criaría Lateralia.

M.. ILIOFEMORALIS (ILF; Fig. 20)

Músculo con forma de banda situado dorsalmente al 24..

caudofemoralis, por debajo del 24.. iliofibuiaris y por encima

del 24. ischiotemoralia. Se origina por medio de fibras

musculares en la cresta dorsolateral del ileon, ventralmente

y caudal a la fenestra ilioisquiádica. En la parte central del

músculo existe una zona aponeurótica. La inserción es

tendinosa en la parte proximal de la diáfisis femoral a la

altura de la inserción del 24. íliotrochantericua cranialis,

pero caudomedialmente. Esta inserción está unida distalmente

a la del 24. caudofemoralia.

Variación interespecífica: En todas las especies

pertenecientes a la familia Scolopacidae, el 24. iliofemoralís

está ausente.. En Himantopus himantonus la inserción es

fibrilar proximalmente, y tendinosa distalmente en común con

el 24. caudofemoralía. Carece de la zona aponeurótica central.

M. CAUDOFEMORALIS(CF; Fig. 20)

Músculo alargado y plano con forma de huso. Se origina

por medio de un tendón ventralmente en el pigostilo. El
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músculo, fundamentalmente paralelo, se inserta por medio de un

tendón ancho en la mitad del fémur caudomedial, fusionado y

distal a la inserción del 24.. iuiofemoralis.

Variación interesDecífica: En todas las especies

pertenecientes a la familia Scolopacidae, excepto Calidris

minuta, la inserción se desplaza proximalmente en el fémur

hasta situarse justo distal a la inserción del 24..

isohiofernoralís. En Himantopus himantopus y Recurvirostra

avosetta la inserción también se desplaza proximalmente en la

diáfisis femoral, sin llegar a alcanzar la inserción del 24.

íachíofernoral.. En Haematopus ostralegus se inserta en común

con el 24. iliofemoralis.

M. ISCHIOFEMORALIS (1SF; Fig. 20 y 22)

Está situado por debajo del M.. iliofemoralis ocupando la

superficie lateral del ischion, en donde se origina por medio

de fibras musculares, que también parten del borde ventral de

la cresta dorsolateral ilíaca. Las fibras se disponen en forma

de abanico dando al músculo su forma característica.. Se

inserta por medio de un tendón ancho y plano en la superficie

caudolateral del extremo proximal del fémur, al nivel de la

inserción del 24.. iliotrochanterícus caudalia.

Variación interespecífica: No existe variación entre las

especies estudiadas.
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M.. OBTURATORIUSMEDIALIS <OM; Fig. 21)

Músculo plano de forma ovalada que ocupa la fenestra

isquiopúbica en la superficie medial del isquion. Se origina

por medio de fibras musculares en la superficie medial del

isquion y del pubis. La disposición de sus fibras es

bipinnada, convergiendo en un fuerte tendón central que pasa

a través del foramen obturador insertándose en el trocánter

del fémur proximalmente a la inserción del 24.. obturatorius

lateralia.

Variación interesDecífica: No se ha detectado ninguna

variación entre las especies estudiadas.

M. OBTURATORIUSLATERALIS

Es un pequeño músculo que se origina fibrilarmente en el

borde ventro-caudal del foramen obturador.. Las fibras, en

disposición paralela, se insertan en el trocánter del fémur

distalmente al 24.. obturatoriua medialís..

Variación interespecífica: Sin variación entre las

especies consideradas en este estudio..

M. PUBOISCHIOFEMORALIS <PIFSP, PIFPR; Fig. 21,22 y 23)

Músculo alargado y ancho en forma de banda situado en la

región caudal del muslo, cranealmente al 24. flexor cruris

medialía y cubierto por el 24. caudofemoralis y el 24..
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iliofemoralis. Está compuesto de dos paquetes musculares

paralelos. La para superE icialis <PIFSP) se origina

fibrilarmente en el borde ventral del isquion, desde el

foramen obturador hasta el primer tercio de la fenestra

isquiopúbica. Las fibras, con disposición paralela, se

insertan en la mitad distal del fémur laterocaudalmente. La

para profundus (PIFPR) queda parcialmente cubierta por la

porción más caudal de la para superE icialís. Se origina

mediante fibras musculares en el borde dorsal de la fenestra

isquiopúbica, ocupando aproximadamente su tercio central. Es

un músculo paralelo cuyas fibras se insertan mediante un

tendón en el tercio distal del fémur laterocaudalmente,

íntimamente asociado con el extremo más distal de la inserción

de la para superfícialia, así como con la pars accesoria del

24.. flexor cruria lateralia.

Variación interespecífica: En Charadrius hiaticula

,

Charadrius alexandrinus, Himantopus himantopus, y Arenaria

interpres no existe una clara diferenciación entre para

superfícíalis y para prof undua. En Tringa totanus y

Recurvírostra avosetta el origen de la para superE icialis es

aponeurótico.. En Himantopus himantopus, Limosa limosa, Limosa

laooonica y Philomachus pugnax todo el origen es aponeurótico.
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M.. AMBIENS (MI; Fig.. 21)

Es un músculo fusiforme situado en la superficie medial

del muslo. Se origina por medio de un fino tendón en el

proceso pectinal de la pelvis. Es un músculo fundamentalmente

paralelo, aunque hacia el origen y hacia la inserción es

ligeramente bipinnado.. Las fibras convergen en un tendón fino

que alcanza el ligamento patelar atravesándolo en diagonal,

tendón que se inserta en la cabeza del tibiotarso

lateralmente, en común con el origen del 24. flexor perforatus

dígití III y 24.. flexor perforatus digití IV.

Variación interespecífica: No existe variación entre las

especies estudiadas.

M. GASTROCNEMIUS(OL, 01, GM; Fig. 18,19,20,21 y 22)

Ocupa la superficie lateral, caudal y medial del

tibiotarso. Está dividido en tres partes: 1) para lateralís

(GL); 2) para intermedia <GI); 3) para medíalís (GM).

La para .Lateralis tiene un doble origen, una cabeza

lateral se origina mediante un tendón en la superficie externa

del cóndilo lateral del fémur. Una segunda cabeza medial a la

anterior, se origina también mediante un tendón en la región

poplitea..

La para íntermedia tiene un origen tendinoso en el

cóndilo medial del fémur y en la región poplitea, en común con
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la inserción de la pars profundus del 24. puboíschiofemoralia

y con la pars accesoria del 24. flexor criaría .Lateralis.

La para medialis se origina por medio de fibras

musculares en la superficie medial de la cabeza del

tibiotarso, aunque también algunas fibras tendinosas tienen su

origen en esta región. Una banda accesoria de fibras

musculares <banda patelar) toma su origen en el ligamento

patelar.

Las fibras en las tres partes, se dirigen unipinnadamente

hacia un tendón de inserción que cubre la superficie del

músculo. Los tres tendones se unen distalmente en un único

tendón de inserción (tendón de Aquiles) que discurre

caudalmente por la diáfisis del tibiotarso para insertarse en

la superficie caudal del tarsometatarso, en su mitad proximal..

Variación interesoecifica: La para .Iateralia presenta una

sola cabeza de origen en el cóndilo lateral del fémur en

Charadrius hiaticula, Charadrius alexandrinus, Limosa limosa

,

Limosa lapponica, Trinqa totanus, Arenaria interores

,

Philomachus pupnax, Calidris alba, Calidris alpina y Calidris

minuta. En Recurvirostra avosetta la cabeza medial de la para

lateralis se origina en común con la cabeza femoral de origen

del 24. flexor perforatus dígítí III, 24.. flexor pertoratus

digití II y 24. flexor perforatus digiti IV..
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La para medíalls se origina además mediante unas fibras

tendinosas en el cóndilo medial del fémur en Vanellus

vanellus, Limosa limosa y Limosa laooonica. En Trincia totanus

la pars medialis se extiende laterocranealmente cubriendo la

parte proximal del 24. fíbularis .Longus.

M. TIBIALIS CRANIALIS (TCR; Fig. 24A)

Está situado en la superficie craneal del tibiotarso

profundamente al 24. fíbularis longus.. Se origina por medio de

dos cabezas, una cabeza tibial, fibrilar sobre la superficie

de la cresta cnemial craneal, cresta cnemial lateral y sobre

el borde de la cresta patelar; y una cabeza femoral, tendinosa

sobre el cóndilo lateral cranealmente.. La disposición de las

fibras es bipinnada en cada cabeza convergiendo en un fuerte

tendón que se extiende a través del ligamento transverso

cruzando la articulación intratarsal hasta la superficie

craneal del extremo proximal del tarsometatarso insertándose

en un tubérculo. El paquete muscular ocupa algo menos de la

mitad proximal del tibiotarso.

Variación interespecífica: Las diferencias afectan al

tamaño relativo del paquete muscular con respecto a la

longitud del tibiotarso.. En Recurvirsotra avosetta, Limosa

limosa y Limosa lavponica ocupa el tercio proximal del

tibiotarso, mientras que en Himantovus himantovus sólo ocupa
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el cuarto proximal..

M.. FIHULARIS LONGUS <FL; Fig. 18,19,20,22,23 y 24B)

Está situado en la superficie craneal del tibiotarso,

superficial al 24. tibialia cranialis. Es un músculo delgado y

fundamentalmente plano. Se origina mediante una aponeurosis en

la cresta cnemial lateral, cresta patelar y cresta cnemial

craneal.. De esta aponeurosis salen unas fibras que discurren

en paralelo aproximadamente a lo largo de la mitad proximal

del paquete muscular. A este nivel, aparece superficialmente

el tendón de inserción hacia el cual se dirigen las fibras

musculares, ahora en disposición unipinnada. En la mitad

distal del paquete muscular, el tendón de inserción divide

claramente al músculo en dos porciones, lateral y medial <Fig.

25A). El paquete muscular ocupa la mitad proximal del

tibiotarso. El tendón de inserción discurre por el tibiotarso

craneolateralmente hasta alcanzar el nivel del ligamento

transverso, en donde se bifurca. La rama corta de esta

bifurcación se inserta en el cartílago tibial. La rama larga

cruza la articulación intratarsal lateralmente, para

insertarse en el tendón de inserción del 24.. flexor perforatus

digiti III.

Variación interesr,ecífica: Las diferencias

interespecí ficas en este músculo afectan fundamentalmente a la
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disposición y número de fibras, así como a la longitud

relativa ‘del paquete muscular. En Vanellus vanellus, Limosa

limosa, Limosa lapponica, Calidris alba, Calidris minuta

,

Calidris alpina el número de fibras del paquete muscular

aumenta con respecto a la especie de referencia reduciéndose

la porción central del tendón de inserción que divide el

paquete muscular en lateral y medial (Fig. 25B). Entre estas

especies existen además diferencias en el tamaño relativo del

paquete muscular con respecto a la longitud del tibiotarso. En

Vanellus vanellus, al igual que en la especie de referencia,

el paquete muscular ocupa la mitad proximal del tibiotarso,

mientras que en Limosa limosa, Limosa lapponica, Calidris

alba, Calidris minuta y Calidris alpina sólo ocupa el tercio

proximal del tibiotarso.

Existe una tercera morfología para este músculo presente

en Charadrius hiaticula y Trincia totanus. El número de fibras

se incrementa en estas especies con respecto a las anteriores,

al no estar desprovista de fibras la porción central del

músculo <Fig. 25C).. En ambas especies el paquete muscular

ocupa el tercio proximal del tibiotarso.

En Haematopus ostralectus y Gallinacio cTallinaclo, la

aponeurosis de origen se extiende por la superficie interna de

los dos tercios proximales del paquete muscular. De ella salen

fibras en disposición bipinnada que se dirigen hacia el tendón
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de inserción que cubre la superficie de los tercios distales

del paquete muscular <Fig. 25D). En las dos especies el

paquete muscular ocupa aproximadamente la mitad del

tibiotarso.

En Philomachus pupnax el músculo es típicamente

bipinnado, en el que existe un tendón central de inserción al

que convergen fibras lateral y medialmente (Fig. 25E). El

paquete muscular en esta especie ocupa el tercio proximal del

tibiotarso.

Recurvirostra avosetta e Himantopus himantopus a

diferencia de las especies estudiadas presentan además de la

cabeza tibial, una cabeza fibular que se origina mediante una

aponeurosis en la cabeza de la fibula. Las fibras de esta

cabeza fibular se disponen en paralelo alcanzando el tendón de

inserción de la cabeza tibial <Fig 2SF). En la primera de

estas especies la cabeza tibial es como la especie de

referencia aunque ocupando el tercio proximal del tibiotarso.

En Himantopus himantopus la cabeza tibial es como en

Charadrius hiaticula ocupando el cuarto proximal del

tibiotarso.

M. EXTENSORDIGITORUM LONGUS (EDL; Fig. 24A y 27)

Es el músculo más profundo de la superficie craneal del

tibiotarso, situándose inmediatamente por debajo del 24.
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tibialis cranialis. Se origina fibrilarmente en la cresta

cnemial craneal, cresta cnemial lateral, así como a lo largo

del cuarto proximal de la diáfisis del tibiotarso. En la mitad

proximal del paquete muscular, las fibras convergen

bipinnadamente en un tendón central, pero en su mitad distal

el músculo se hace unipinnado por desaparición de las fibras

laterales al tendón.. El tendón de inserción cruza el ligamento

transverso y la articulación intratarsal. Discurre

cranealmente a lo largo del tarsometatarso, en cuyo extremo

distal se ensancha formando un tendón plano que diverge en

tres ramas que se insertan dorsalmente en el extremo distal de

la falange unguinal de los dedos II, III y IV..

Variación interespecífica: Las diferencias en este

músculo afectan al tamaño relativo del paquete muscular con

respecto al tibiotarso y a la porción de músculo unipinnado.

En Himantopus himnantopus el paquete muscular ocupa el quinto

proximal, siendo unipinnado su tercio distal. En Trincia

totanus y Charadrius hiaticula la longitud del músculo es de

un tercio de la longitud del tibiotarso. En el resto de las

especies el paquete muscular ocupa la mitad proximal del

tibiotarso, ocupando la porción unipinnada en Gallinaco

aallinaczo y Philomachus ouanax algo mas de la mitad distal del

paquete muscular. En Charadrius alexandrinus el músculo es

bipinnado en su totalidad, ocupando el tercio proximal del



-63-

MORFOLOGíA

tibiotarso.

M. PLANTARIS (PL; Fig. 26)

Es un pequeño músculo de pocos milímetros que se origina

por medio de fibras musculares en la cabeza del tibiotarso

caudomedialmente. Las fibras se disponen fundamentalmente en

paralelo y distalmente se unen a un tendón de inserción que

recorre el tibiotarso medialmente para insertarse en el

cartílago tibial.

Variación interespecífica: Ninguna.

M.. FIBULARIS BREVIS (FB; Fig. 27)

Este pequeño músculo fusiforme se origina fibrilarmente

en la superficie medial del extremo distal de la fíbula y en

la zona adyacente del tibiotarso. Las fibras convergen en un

tendón que recorre el tibiotarso lateralmente, insertándose,

después de atravesar la articulación intratarsal, en el

extremo proximal del tarsometatarso.

Variación interesvecifica: Ninguna..

M. FLEXOR PERFORANS ET PERFORATUSDIGITI II (FPPDII; Fig.

18,19,20,22,23 y 28)

Está situado en la superficie lateral del tibiotarso,

craneal a la pars lateralís del 24.. gastrocnemius y por encima
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del 24. flexor perforana et perforatus digítí III.. Posee dos

cabezas de origen de tipo tendinoso: una cabeza femoral que se

origina sobre el cóndilo lateral del fémur, y una tibial que

se origina sobre la cresta onemial lateral y el ligamento

patelar, siendo este origen común con el del 24.. flexor

perforana et perfore tus digíti III. Las fibras en disposición

fundamentalmente paralela se dirigen hacia un tendón de

inserción que cubre superficialmente los dos tercios distales

del paquete muscular, y que divide al mismo en dos porciones,

craneal y caudal. El tendón de inserción pasa a través del

cartílago tibial, continuando a lo largo del tarsometatarso

hasta alcanzar la base del dedo II, donde perfora el tendón

del 24.. flexor perforatus dígití II.. El tendón continúa

ventralmente a lo largo de la primera falange del dedo II y se

inserta, después de ser perforado por el 24. flexor dígítorum

Ion gua en la base de la segunda falange.

Variación interesoecífica: Cinco son las especies que no

se ajustan al patrón general. En Calidris alba, Charadrius

hiatícula, Charadrius alexandrinus y Gallinacio callinapo, el

origen tendinoso de la cabeza tibial continúa distalmente

hasta alcanzar el tendón de inserción, no existiendo por

tanto, fibras musculares en la mitad craneal del paquete

muscular (disminución del número de fibras con respecto a la

especie de referencia). En Philomachus ouanax, la cabeza
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tibial es igual que en estas cuatro especies anteriores, pero

la femoral se origina mediante fibras musculares en el cóndilo

lateral del fémur y mediante un tendón profundo. Las fibras de

esta cabeza se dirigen en disposición unipinnada hacia un

tendón de inserción que se extiende prácticamente por toda la

superficie externa del paquete muscular. En Haematopus

ostralecius no existe cabeza tibial y la femoral es como en

Phílomachus pupnax

.

M. FLEXOR PERFORANSET PERFORATUSDIGITI III (FPPDIII; Fig..

248 y 28)

Está situado por debajo del 24. flexor perforana et

perforatus dígíti II, con el cual tiene todo el origen en

común. El paquete muscular ocupa aproximadamente la mitad

proximal del tibiotarso.. Las fibras se disponen

bipinnadamente, dirigiéndose hacia un tendón de inserción que

pasa a través del cartílago tibial y recorre el tarsometatarso

caudalmente hasta alcanzar la primera falange del dedo II,

donde perfora al 24. flexor perforatus digítí III. Se inserta

en la base de la segunda falange después de ser perforado por

el 24.. flexor dígítorum Longias.

Variación interespecífica: En Himantopus himantopus el

origen sobre el cóndilo lateral está unido al del 24.. flexor

perforatus dígítí XI. En Recurvirostra avosetta este origen se
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une al 24. flexor perforatus digítí XII. En Trinca totanus el

origen femoral es en común con el 24.. flexor perforatus digití

III y al 24. flexor perforatus digití II. En Calidris alba y

Haematovus ostralecius la cabeza femoral se une a la del 24.

flexor perforatus digití IV.

M. FLEXOR PERFORATUSDIGITI III (FPDIII; Fig.. 23,24B y 28)

Está situado en la superficie caudal del tibiotarso por

encima del 24. flexor perforatus digítí XI . Se origina por

medio de dos cabezas tendinosas; una en la región

intercondilar del fémur (cabeza femoral) en común con la

cabeza medial del ¡4. flexor perforatus digití XV, y otra en la

cabeza de la fibula (cabeza fibular).. La disposición de las

fibras de la cabeza femoral es unipinnada de tendón de origen

a tendón de inserción, mientras que en la fibular es

fundamentalmente paralela. Todas las fibras se unen al tendón

de inserción que cubre superficialmente el paquete muscular,

pasando a través del cartílago tibial hasta llegar a la base

del tarsometatarso.. Se inserta en la base de la primera

falange después de ser perforado por el M. flexor perforans et

perfora tus dígiti XXI y el 24. flexor dígítorum .Longua. En la

mitad proximal del tarsometatarso el tendón de inserción se

une por un vínculo se une al tendón de inserción del 24.

fibularís ion gua..
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Variación interespecífica: En Recurvirostra avosetta

,

Limosa limosa y Limosa lapponica, la cabeza fibular se

desplaza hasta el cóndilo lateral del fémur, donde se origina

en común con el 24. flexor perforatus digití II y 24. flexor

perforatus dígiti XV. En Haemotovus ostralecius, Calidris alba

,

Calidris alpina y Calidris minuta la cabeza fibular ha

desaparecido. Sin embargo, en estas cuatro especies el 24.

flexor perforatus dígítí XII no es morfológicamente igual; en

el ostrero está íntimamente asociado al 24.. flexor digítí XV en

toda su longitud, mientras que en los tres correlimos, los dos

músculos son independientes a partir de su origen.

M. FLEXOR PERFORATUSDIGITI IV (FPDIV; Fig. 23,24A,B y 28)

Se origina por medio de dos cabezas tendinosas entre las

que se inserta el 24. iliof ibul aria.. La cabeza medial se

origina en la región intercondilar en común con los músculos

originados en dicha región. La cabeza lateral se origina en la

base del cóndilo lateral del fémur caudalmente. Las fibras en

disposición unipinnada se unen al tendón de inserción que

discurre laterocaudalmente por el tibiotarso y tarsometatarso.

A la altura de la base de la primera falange es perforado por

el 24. flexor dígítorum ion gua. La inserción se efectúa en la

base de la cuarta falange, mandando ramas a cada una de las

falanges restantes.
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Variación interespecífica: En Limosa limosa y Limosa

laooonica la cabeza lateral se desplaza hacia afuera para

originarse en la superficie externa del cóndilo lateral del

fémur en común con la cabeza lateral del 24. flexor perforatus

digiti II. En Vanellus vanellus y Charadrius hiaticula

,

Gallinapo ciallinacio, Trincia totanus, Arenaria intervres y

Philomachus pucinax la cabeza lateral se desplaza hasta la

fíbula en cuya cabeza se origina caudalmente en común con el

24. flexor perforatus digití III. En Recurvirostra avosetta

sólo existe cabeza medial cuyo origen en es común, además de

con el 24. flexor perforatus digítí II, con la cabeza lateral

de la pars lateralis del 24. gas trocnemius y con la cabeza

femoral del 24. flexor perforatus digítí XI.

M. FLEXOR PERFORATUSDIGITI II (FPDII; Fig. 27 y 28)

Es el más pequeño de los flexores, se sitúa profundamente

al 24. flexor perfora tus digíti III, originándose por medio de

fibras tendinosas en el cóndilo lateral del fémur caudalmente.

Las fibras, en disposición unipinnada, se dirigen hacia un

tendón de inserción que cubre superficialmente los dos tercios

distales del paquete muscular. El tendón de inserción discurre

caudalmente por el tibiotarso, atraviesa el cartílago tibial

y sigue por el tarsometatarso caudalmente.. Se inserta en la

base de la primera falange después de ser perforado por el 24..
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flexor peri orana et perforatus digití II y por el 24. flexor

digítorum longus

Variación interespecífica: En este músculo la variación

afecta a la aparición de una cabeza adicional de origen

variable.. En HimantoDus himantopus, Recurvirostra avosetta

,

Haematopus ostralecius, Callinapo ciallinacio, Limosa limosa y

Limosa lapponica existe una cabeza lateral tendinosa que toma

su origen en el cóndilo lateral del fémur externamente. En

Arenaria interores esta cabeza adicional se origina en la

cabeza de la fíbula caudalniente.

M. FLEXOR HALLUCIS LONGUS (FHL; Fig. 27)

Está situado por debajo del 24.. flexor perforatus dígíti

Xl y por encima del 24. flexor digitortmz longus. Se origina

fibrilarmente en la cabeza del tibiotarso caudalmente. Las

fibras se dirigen en disposición bipinnada hacia un tendón

central de inserción que discurre caudalmente por el

tibiotarso y tarsometatarso después de atravesar el cartílago

tibial. Se inserta en la base de la falange unguinal del

hallux después de perforar al 24. flexor haliucís brevis y de

mandar fibras tendinosas a la rama del dedo II del 24.. flexor

dígitorum longus. El tendón del 24. flexor haliucía longus y

del 24. flexor digitorum lotigus se unen mediante un vínculo

aproximadamente hacia la mitad del tarsometatarso.
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Variación interesoecífica: En Himantopus himantopus, y

Haematopus ostralecus el origen es común con el 24. flexor

perforatus dígití II, 24. flexor perforatus digití III y 24..

flexor perforatus dígití IV. En Philomachus ouanax el origen

es común con el 24.. flexor perfora tus digití III. En Calidris

alba el paquete muscular está reducido a pocos milímetros,

uniéndose distalmente al 24. flexor digitorum longus; no tiene

conexión con el hallux ya que carece de él.

M.. FLEXOR DIGITORUM LONGUS <FDL; Fig.. 26 y 28)

Es el músculo más profundo de los situados en el

tibiotarso caudalmente. Se origina fibrilarmente por dos

cabezas: una lateral desde la cabeza de la fíbula caudalmente,

y desde la superficie caudolateral del extremo proximal del

tibiotarso. Otra cabeza medial se origina en la superficie

caudal del extremo proximal del tibiotarso, lateral al origen

del. 24. plantaría. Las fibras, con una disposición bipinnada

convergen en un tendón central que corre a lo largo del

tibiotarso, pasa a través del cartílago tibial y del hipotarso

hasta la base del tarsometatarso, donde se divide mandando una

rama a los dedos II, III, IV. Cada rama se inserta en la

falange unguinal de dichos dedos. El tendón del 24.. flexor

digitorum iongus y el del 24. fiexor hailucis longus se unen

por un vínculo distalmente al hipotarso.
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Variación interespecífica: Himantopus himantopus presenta

una cabeza adicional de origen fibrilar situada medialmente a

la cabeza medial. En Calidris alba la unión con el 24.. flexor

hailucis lengua se produce distalmente en el tarsometatarso..

M. POPLITEUS <PO; Fig. 26)

Es un pequeño músculo de pocos milímetros situado en la

superficie caudal del extremo proximal del tibiotarso,

profundamente al resto de los músculos de esa región. Se

origina mediante fibras musculares en la superficie caudal de

la fíbula, distal a la cabeza fibular caudalmente.. Las fibras

con una disposición en general paralela se insertan en la

cresta poplitea del tibiotarso..

Variación interespecifica: No existe variación entre las

especies estudiadas.

M. EXTENSORHALLUCIS LONGUS <EHL; Fig.. 29A y E)

Es un músculo delgado que se origina por medio de fibras

musculares en la superficie anteromedial del tarsometatarso,

proximal y anterior a la base del hallux. Se inserta por medio

de un tendón en el extremo proximal de la falange unguinal del

hallux, dorsalmente..

Variación interespecífica: En Charadrius hiaticula

,

Haematopus ostralecius, Himantopus himantopus y Calidris alba
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no se ha encontrado este músculo..

M. FLEXOR HALLUCIS BREVIS <FHB; Fig. 29A y B)

Se origina por medio de fibras musculares en la base del

hipotarso caudomedialmente. El tendón de inserción recorre el

tarsometatarso y se inserta en la base de la primera falange

del hallux..

Variación interespecífica: En Charadrius hiaticula e

Himantopus himantopus no se ha encontrado este músculo. En

Haeniatonus ostralecus y Calidris alba se une proximalmente al

tendón del 24. adductor digití IX.

M. ABDUCTORDIGITI IV <ABDIV; Fig. 29B)

Se origina fibrilarmente en la base del hipotarso,

caudolateralmente. Se inserta por medio de un tendón fino que

recorre el tarsometatarso hasta la base de la primera falange

del dedo IV.

Variación interespecífica: No se ha encontrado variación

entre las especies estudiadas.

M. EXTENSORBREVIS DIGITI IV (EBDIV; Fig. 29A)

Se origina por medio de fibras musculares en el tercio

proximal del tarsometatarso cranealmente. Se inserta por medio

de un tendón a través de la incisura intertroclear lateral en
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la superficie dorsolateral del dedo IV..

Variación interespecífica: No existe variación entre las

especies estudiadas..

M. ABDUCTORDIGITI II (ABOlí; Fig. 29A)

Este músculo se origina por medio de fibras musculares en

la parte distal del tarsometatarso caudalmente. Se inserta

tendinosamente en la base de la primera falange del dedo II,

medialmente.

Variación interespecíficia: No se ha encontrado entre las

especies estudiadas.

M. ADDUCTORDIGITI II <ADOII; Fig. 29B)

Se origina fibrilarmente en la superficie caudal del

extremo proxímal del tarsometatarso y distalmente al origen

del 24. abductor dígítí XV. Se inserta por medio de un tendón

en la base de la primera falange del dedo II..

Variación interespecífica: No existe variación entre las

distintas especies.

M. EXTENSORBREVIS DIGITI III <EBOIII; Fig. 29A)

Origen fibrilar en el extremo distal del tarsometatarso.

Se inserta por un tendón a través de la incisura intertroclear

medial en la superficie dorsal de la primera falange del dedo
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III.

Variación interespecífica: No existe variación entre las

especies estudiadas.

Los resultados del cálculo de la velocidad de contracción

para cada músculo se muestran en la tabla 5 y en la figura 30.

Se pueden observar distintas tendencias entre los músculos.

Tanto el 24. iliof ibul aria, como el 24. tíbíalís cranialis,

presentan muy poca variación entre las especies, obteniéndose

un valor de velocidad de contracción casi constante.. Las

mayores variaciones aparecen en el 24. flexor dígitorum Ion gus

y el 24. iliotibíalís cranialis. Por otra parte se puede

observar una variación casi sincrónica entre el 24.

iliotíhialis lateralis y el 24.. gas trocnemíua..
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lcR

GM

Fig. 18.- Vista lateral de la musculatura superficial del
muslo y de la pata de Pluvialis spuatarola.

.

Abreviaturas de los músculos para las figuras 18-29:
ABDII, abductor digiti II; ABDIV, abductor dígiti
IV; ADDiI, adductor digití IX; EBDIII, extensor
brevia dígití III; EBDIV, extensor brevia dígítí It?;
CF, caudofemoralís; EDL, extensor dígítorum longus;
EHL, extensor hallucis longus; Fa, fíbularia brevís;
FCRLA, flexor crurís lateralís para accesoria;
FCRLP, flexor criaría lateralis para peivica; FCR14,
flexor cruris medialia; FDL, flexor dígitorum
longus; FHB, flexor hallucís brevis; FHL, flexor
hallada longas; FL, fíbul aria longus; FPDII,
flexor perfora tus dígití II; FPDIII, flexor
perforatus dígítí III; PPDIV, flexor perforatus
dígíti IV; FPPDII, flexor perforatus et perforans
dígítí II; FPPDIII, flexor perforatus et perforana
digiti XXX; FTED, fezwtotibialis externus para
distalía; FTEP, femorotíhialia externas para
proxímalía; FTI, femorotibíalis internas; FTM,
femorotíbialis medius; CI, gastrocnemiua para
intermedía; CL, gaatrocnemíus para lateralía; CM,
gas trocnemías para medíalís; lCR, iliotibíalis
cranialis; IF, iliofibul aria; IL, iliotibíalis
lateralis; ITCA, iliotrochanterícas caudalis; ITCR,
iliotrochantericus cranialís; O!’!, obturatotíus
medíalís; PIFPR, puboíschíofemoralis para protundus;
PIFSP, puiboíschiofemoralia para superE icialis; PL,
plantaría; PO, poplíteas; TCR, tibialis cranialis..

II.
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Fig. 19
GMEM

¡ TCA

GM

Fig. 19 y 20.- vista lateral de los músculos del maslo y de la

Fig. 20

pata.
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pIFSp

PIFPR

FTI

Fig. 21..- Vista medial de los músculos del muslo y de la pata..

Fm P

GM

Fig. 22..- Vista lateral de los músculos profundos del muslo y

lCR

FTM

FC RI A

superficiales de la pata.
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FTEO

Fig. 23.- Vista lateral de los músculos profundos del muslo y
superficiales de la pata.

A
B

FL

E PP ¡2 ¡II

Fig. 24.- A) Vista medial de los músculos de la pata. E) Vista
lateral de los músculos de la pata.

FI

TO R

EDL
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A 8 c E

OLiM¡II •
.~LiuI 4! ,‘

np’,

y’!
Li,

Li,
‘‘-Li

I•Li

En..g. 25..- Variación morfológica que presenta el músculo
fíbularís longas en el paquete muscular <ver texto).

DL

Fig. 26.- Vista caudal de la musculatura profunda de la pata.

PO

PL

FOL

EH

FPDII

Fig. 27.- Vista lateral de la musculatura profunda de la pata.
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FOL

FP PO II

Fig.. 28.- Inserción de los distintos flexores de los dedos.

A a

“SI

ABON • FHB

ADOII

- EHB

EH L

Fig. 29.- A) Vista craneal de la musculatura del tarsometatarso.
E) Vista caudal de la musculatura del tarsometatarso..
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ESPECIE lCR II> 1? 0 lCR FOL

1.58 0.31 0.083 0.22 0.30 1.49

Ch. alexandrlnus 1.80

1.85

0.46

0.50

0.084

0.082

0.29

0.34

0.29

0.35

1.12

1.14

E. ZQXaftflrg.ifl 1.66 0.36 0.10 0.26 0.26 1.09

1.57 0.45 0.11 0.27 0.27 1.02

L....hn~2pn& 1.51 0.16 0.04 0.17 0.25 1.40

1.49 0.23 0.06 0.20 0.28 1.10

1.73 0.38 0.079 0.25 0.32 0.45

1.89 0.38 0.058 0.28 0.30 1.20

L....Id)ppQLtt~ 1.75 0.45 0.083 0.33 0.30 1.35

L.~2~fl3aa 1.60 0.30 0.093 0.21 0.24 1.06

1.63 0.39 0.11 0.36 0.34 0.93

Th.....pMsnna 1.67 0.38 0.094 0.19 0.23 0.94

1.84 0.52 0.10 0.33 0.29 1.20

~..A1PtflA 1.85 0.48 0.10 0.26 0.34 0.99

1.93 0.44 0.081 0.31 0.31 0.94

Tabla 5..- Valores de la velocidad de contracción estimada en los
músculos seleccionados (ver Material y Métodos) de la
extremidad posterior.. Abreviaturas dadas en la figura 18.

1

a’

lCR

IL

~ ir

- G

~ TOR

• FOL

2.5

o 1

CHCN CP CX CE GGVV LL PP TT PO RV LP Al HM HO

Fig.. 30..- Comparación de la velocidad de contracción estimada
en cada uno de los músculos seleccionados.
Abreviaturas según se muestra en la figura 18.
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3.1- AREA DE ESTUDIO

La toma de datos de comportamiento y ecología de las aves

se realizó en el Delta del Ebro (Tarragona). Actualmente

protegido con la figura de Parque Natural, el Delta del Ebro

es una de las zonas húmedas mediterráneas catalogadas como

Area de Importancia Internacional para aves limícolas <Grimmet

& Jones, 1989; Barbosa, 1992) soportando unos 19000 individuos

de 27 especies.. Está situado en el NE de la Península Ibérica

(Fig. 31) y posee una extensión de 32000 Has.. muy

transformadas por el hombre, de las que 15000 son de

arrozales, 9500 están dedicadas a huertas y cultivo de

frutales, 7500 están constituidas por ambientes palustres

(playas, salinas, lagunas litorales, marismas), además de unas

5100 de bahías marinas. Del total, la superficie

potencialmente explotable por las aves limícolas es de 16000

Has.. (Fig. 32)<Martinez-Vilalta, 1984, 1985,1988). Actualmente

el Parque Natural tiene una extensión de 7736 Has que engloba

la mayor parte de las zonas húmedas naturales..

El uso del espacio y el acceso a los recursos por los

limicolas está determinado por el proceso de inundación y

desecación de las áreas donde se alimentan (Burger, et al.,

1977; Connors et al., 1981). En el Delta del Ebro existen dos

zonas con distintos regímenes en la oscilación del nivel de
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Fig. 31..- Mapa del Delta del Ebro y sus hábitats principales..

Fig.. 32..- Zonas de principal importancia para las aves
limícolas en el Delta del Ebro.
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las aguas: los ecosistemas acuáticos no marinos y las zonas de

influencia marina..

El ciclo hidrológico de los ecosistemas acuáticos no

marinos depende del ciclo del arroz, ya que en esta zona no

existe inundación de origen fluvial y todo el agua que llega

a las lagunas y marismas es a través de la red de canales de

riego de los arrozales.. Desde finales de abril hasta octubre

los canales permanecen abiertos, por lo que la extensión

inundada es grande, constante y de cierta profundidad. Ello

hace que no sea disponible para la mayor parte de las especies

de limícolas.. A partir del cierre del sistema de riego <de

octubre a diciembre), la superficie inundada se va reduciendo

progresivamente hasta llegar al mínimo a finales de marzo y

principios de abril.

En los medios marinos, la superficie explotable por los

limícolas viene controlada por las oscilaciones del nivel del

mar. En el Mediterráneo, las oscilaciones periódicas del

nivel, las mareas, tienen poca importancia. Las variaciones en

el nivel del agua vienen pues determinadas principalmente por

los vientos y presión atmosférica entre otros factores, éstos

son de carácter irregular y no periódico, lo que confiere un

alto grado de impredecibilidad al ambiente, produciendo una

oscilación máxima del nivel del mar en condiciones normales de

20 cm.. (Martinez-Vilalta, 1984)..
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3.2.- PATRONESDE BIJSQIJEDA DEL ALIMENTO, LOCOMOCION,SELECCION

DE HABITAT Y MICROHABITAT

3.2.1..- MATERIAL Y METODOS

El estudio sobre la ecología y comportamiento de las aves

limicolas durante la alimentación se ha efectuado sobre un

total de 544 individuos pertenecientes a las 17 especies en

las que se ha estudiado la variación morfológica <Tabla 1)..

Las aves fueron observadas durante el invierno y principios de

primavera de 1990, 1991, 1992.. Todas las observaciones se

hicieron durante el día con prismáticos 8X30 o telescopio con

20x o 60X, según la distancia a la que se encontraran las

aves.

La localización de los bandos o individuos solitarios se

realizó siguiendo itinerarios fijados con anterioridad, que

recorrían las áreas adecuadas del Delta y susceptibles de

tener aves limícolas alimentándose.

Para el registro de datos de comportamiento se utilizó el

método de observación focal (Altmann, 1974). Las aves-focales

se eligieron al azar siguiéndose durante períodos de 2 minutos

como promedio, siendo el rango 30-130 segundos. Para evitar

problemas de pseudorreplicación derivados del muestreo

repetido de los mismos individuos <Hulbert, 1984), solamente

se muestreó el número suficiente de individuos en un bando de
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forma que se asegurara que se trataba de individuos distintos.

Por otro lado, aunque las aves se desplazaban en el interior

del área de estudio, el número de aves existentes aseguraba de

forma probabilística que las aves muestreadas en días

consecutivos y a lo largo del día eran individuos diferentes.

El comportamiento de las aves mientras se alimentaban fue

grabado en cintas de cassette, realizándose también

filmaciones en video, siguiendo el método de observaciones

secuenciales <Wagner, 1981; Morrison, 1984).. Las secuencias

obtenidas fueron posteriormente temporizadas por medio del

programa Observer 6.0, con una precisión de 0.01 segundos. Las

variables descriptoras del comportamiento consideradas en el

estudio fueron: porcentaje de tiempo picoteando en superficie,

porcentaje de tiempo sondeando (se considera un sondeo cuando

el ave introduce más de un tercio de la longitud el pico en el

substrato), porcentaje de tiempo levantando objetos,

porcentaje de tiempo buceando, porcentaje de tiempo haciendo

barrido (un barrido se define como un movimiento del pico de

lado a lado), porcentaje de tiempo desplazándose y porcentaje

de tiempo parado. En cada observación se registró asimismo, el

tamaño y composición del bando, el tipo de hábitat (arrozal,

zona litoral o laguna) y el nivel del agua. Este último como

un descriptor del mícrohábitat, que se estimó tomando como

referencia la altura del agua en la pata del ave (Claireaux &
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D

e

B

A

Fig.. 34..- Estimación de la profundidad de alimentación..
A) Aguas someras.. E) Aguas de profundidad media..
C) Aguas profundas. D) Aguas muy profundas..

Yésou, i986; Fig.. 34) siendo posteriormente calculada la

profundidad real para los análisis subsiguientes. Cuando el

ave se encontraba fuera del agua se utilizaron las zonas

definidas por Recher (1966) para la descripción del

microhábitat. Estas son: zona A, áreas de arena o fango por

encima del límite del agua y que no retienen una lámina de

agua; zona E, áreas de arena o fango por encima del límite del
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agua que retienen una lámina de agua.. El gradiente de

profundidad se ha categorizado para los análisis estadísticos

de la siguiente forma: seco, húmedo <ver zona B), somera (7—20

mm.), media (20-50 mm..), profunda < 50-100 mm.), muy profunda

(más de 100 mm.).

Para el análisis del uso del hábitat, se han utilizado

todos los individuos contabilizados mientras se alimentaban,

aún cuando en la mayor parte de ellos no fue registrado su

comportamiento.

Se han utilizado como variables descriptoras de la

locomoción la frecuencia de paso medida como pasos dados por

segundo, así como la longitud del paso (Losos 1990b; Catesy &

Biewener, 1991). Los datos de esta última variable se han

tomado de la bibliografía (Wortmann, 1972), y a partir de aves

filmadas mediante video en el área de estudio (Himantopus

himantopus, Recurvirostra avosetta, Limosa limosa y Calidris

alba). Desgraciadamente no ha sido posible obtener datos de

cuatro de las diecisiete especies consideradas (Charadrius

alexandrinus, Trincia erithrouus, Philomachus pucinax y Calidris

minuta).

.

Estas variables determinan además la velocidad en el

desplazamiento, y son susceptibles de ser modificadas por la

morfología (Shukhanov, 1968; Losos 1990b).. Como era

predecible, existió una relación alométrica entre el tamaño
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corporal y tanto la frecuencia como la longitud de paso <Fig.

35). Para eliminar este efecto se dividió cada variable por la

raíz cúbica del peso corporal en gramos <ver apartado 2.1.1).

Para la obtención de los patrones que definen el

comportamiento de las especies de limícolas durante la

búsqueda del alimento se realizó un análisis de componentes

principales sobre las variables consideradas, las cuales se

transformaron mediante arcsin p¿1.

La selección de hábitat y microhábitat de cada especie y

las diferencias según las especies en su uso se analizaron por

medio de test de chi-cuadrado. En el caso del test de chi-

cuadrado para la selección de microhábitat se ha supuesto una

presencia igual de cada uno de ellos en los distintos medios,

ya que no fue posible determinar cuál era su representación

real.

A partir de análisis de correlaciones se han establecido

las relaciones entre hábitats y microhábitats..

Se han utilizado análisis de la varianza para describir

y analizar las diferencias en la frecuencia de paso de las

distintas especies.. Las diferencias en la longitud del paso se

han establecido gráficamente dado que la mayor parte de los

datos provenientes de la bibliografía se refieren a valores

medios..
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3.2.2.- RESULTADOSDE COMPORTAMIENTO:PATRONESDE BUSOUEDADEL

ALIMENTO Y LOCOMOCION

La tabla 6 muestra los valores medios de tiempo empleado

en cada actividad expresados porcentualmente.

Los resultados del análisis de componentes principales se

muestran en la tabla 7. Los cinco primeros factores explican

en total el 88% de la varianza. De ellos, los dos primeros

estan relacionados con pautas de conducta generales exhibidas

por todas las especies.

El primer factor se relaciona positivamente con el

porcentaje de tiempo picoteando en superficie y negativamente

con el porcentaje de tiempo sondeando, definiendo un gradiente

comportamental relacionado con la técnica de búsqueda de las

presas y que va desde especies con una estrategia de búsqueda

del alimento táctil a especies con una técnica de caza visual.

El segundo factor está relacionado negativamente con el

porcentaje de tiempo parado y positivamente con el porcentaje

de tiempo desplazándose. Este factor define asimismo, un

gradiente comportamental relacionado con el modo de

desplazamiento durante la búsqueda de las presas y que va

desde especies con una estrategia de búsqueda “pause-travel”

(al acecho) hasta especies con un tipo de búsqueda continua

(Fig. 36). La combinación de los dos factores determina tres

u
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VARIABLE PCi PC2 PC3 PC4 PC5

PICOTEO O.78** 0.07 -0.32 -0.08 -0.04

SONDEO ~Q94** 0.07 -0.19 -0.10 -0.02

DESPLAZAMIENTO 0.39 Q75* 0.23 0.03 0.06

PAUSA 0.48 ~O.79** 0.11 -0.01 0.01

LEVANTAMIENTO 0.00 0.03 -0.01 0.00 0.99~

BARRIDO 0.01 0.03 -0.02 0.99 ** 0.00

BUCEO -0.02 0.07 .0;93** -0.02 -0.02

AUTOVALOR 1.91 1.29 1.03 1.01 0.97

% VARIANZA 27.4 18.5 14.8 14.5 13.6

Tabla 7.- Resultados del Análisis de Componentes Principales
ejecutado con las actividades realizadas durante la
búsqueda del alimento 7 p<O.O1)
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Situación de las especies en el plano definido por
los das primeros factores de comportamiento.
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grupos de estrategias: 1) especies con una estrategia táctil

y continua (Recurvirostra avosetta, Gallinago gallinago

,

Limosa limosa, Limosa laooonica, Tringa ervthropus, Tringa

totanus, Philomachus pugnas, Calidris alba y Calidris alpina

;

2) especies con una estrategia de búsqueda visual y continua

(Himantopus himantopus, Haematopus ostralecus, Arenaria

interores, Calidris ¡ninuta); y 3) especies con una estrategia

visual y al acecho (Vanellus vanellus, Charadrius hiaticula

,

Charadrius alexandrinus y Pluvialis sguatarola)

.

Los restantes factores obtenidos se relacionan con una

pauta muy especializada de explotación de los recursos

generalmente restringida a una especie. El tercer factor se

relaciona positivamente con el porcentaje de tiempo buceando.

El cuarto factor define el comportamiento de barrido. Estas

dos pautas separan claramente a Himantopus himantopus y

Recurvirostra avosetta del resto de las especies (Fig. 37). El

quinto factor (Fig. 38) está relacionado con el levantamiento

de objetos, principalmente algas, piedras, conchas etc. Este

comportamiento, aunque es mayoritariamente exhibido por

Arenaria intenres, se ha registrado también en Tringa totanus

en una situación particular en la que el Archibebe Común

exhibía un comportamiento de copiado de la estrategia

comúnmente utilizada por el Vuelvepiedras (Barbosa, en

prensa).
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En la tabla 8 se muestran los valores de las variables

descriptoras de la locomoción (frecuencia, longitud de paso y

velocidad) en cada una de las especies. El análisis de la

varianza para la frecuencia de paso determinó diferencias

significativas entre las especies <F16371=3.79 p<0.01; Fig.

39). Se observa un claro gradiente inverso al tamaño de las

especies. Una vez eliminado el efecto del tamaño sobre la

frecuencia de paso, el análisis de la varianza muestra

asimismo, diferencias significativas (F16371=12.05 p<0.Ol),

existiendo un gradiente desde Charadrius hiaticula con la

frecuencia de paso más alta hasta Haematopus ostralecius

,

Himantopus himantopus y Arenaria interpres con las frecuencias

de paso más bajas de todas las especies estudiadas (Fig. 40).

La longitud del paso está directamente relacionada con el

tamaño de las aves (Figura 35). Una vez eliminado el efecto

del tamaño (Fig. 41) existe un gradiente que lleva desde

Limosa limosa y Tringa totanus con la longitud de paso mayor

hasta Arenaria interpres y Calidris alba con el paso más

corto.

La velocidad se obtuvo mediante el producto de la

frecuencia de paso por su longitud. En la figura 42 se observa

la ordenación de las especies en cuanto a la velocidad media

de locomoción corregido por el tamaño y sin corregir. La

figura 43 muestra la combinación de la velocidad, frecuencia
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ESPECIE FRECVEZ<CIA DE PASO
(paso s~>

fl Z se

LONOTIVO DE PASO

n a se

VELOCIDAD

a

L.XOntI1121 39 1.70 0.15 — 105 - 0.02

rtale.andrln.s 31 1.51 0.15 - — - 0.07

Ch...hIAtInaTh 7 1.86 0.40 — 82 - 0.1.4

35 1.00 0.10 - 150 - 0.15

llAxzsmua 8 0.38 0.10 — 120 - 0.04

L....hIaftnt~m¿a 25 0.46 0.12 17 139 5.8 0.06

L.AYQfitZZA 51 0.93 0.06 13 143 2.4 0.13

QAIIAInASQ 8 1.78 0.56 - 110 - 0.19

63 1.58 0.17 28 202 8.7 0.31.

10 0.82 0.15 - 155 - 0.12

29 0.82 0.10 - 150 - 0.12

L..snZhx~ma 9 1.67 0.40 - — -

A.....I.nterorn 11 0.36 0.05 — 57 — 002

28 1.13 0.09 - - —

L...AThA 28 1.62 0.20 7 44 7.6 0.07

45 1.28 0.12 - - —

L....AIPILA 116 1-37 0.08 - 63 008

Valores de las variables descriptoras de
en limícolas.
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Fig. 39.- Valores medios y error estándar de la frecuencia de
paso sin eliminar el efecto del tamaño. Abreviaturas
según figura 3.
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• CON TAMAÑO

‘ SIN TAMAÑO
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Fig.. 42..- valores medios de la velocidad de locomoción
considerando el efecto del tamaño y sin considerar.

según figura 3.

Fig.. 43.. - Valores de la velocidad, frecuencia y longitud de
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y longitud de paso sin eliminar el efecto del tamaño. Se puede

observar como distintas especies alcanzan velocidades

semejantes modificando la frecuencia o la longitud del paso,

existiendo además, un gradiente que va desde Limosa limosa

hasta Arenaria interores.

.

Una vez eliminado el efecto del tamaño, se puede ver cómo

la velocidad media relativa es muy similar entre las especies

y aunque el gradiente observado permanece, las diferencias

entre las especies han quedado muy atenuadas (Fig. 42)..

3..2..3..- RESULTADOS ECOLOGIA: SELECCION DE HABITAT Y

MICROHABITAT

En el Delta del Ebro existen tres hábitats fundamentales

utilizados por las aves limícolas para su alimentación:

cultivos de arrozal, zonas litorales y lagunas. En la figura

44 se muestra cuál es el porcentaje de cada uno de dichos

hábitats con respecto al total del área muestreada.

Si no existiesen diferencias en el uso de los hábitats

durante la alimentación, todos deberían ser utilizados en

proporción a lo que supone su superficie en el área de

estudio. La tabla 9 muestra el porcentaje de uso de cada

hábitat en cada una de las especies y los valores de chi-

cuadrado que muestran si existe o no selección hacia el
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ARROZAL
77.35

LAGUNAS
9.05

LITORAL
13.58

Fig. 44.- Representación de los hábitats presentes en el Delta
del Ebro expresados como porcentaje del total del
área muestreada.
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Fig. 45.- Uso, expresado en porcentaje de tiempo
alimentándose, de los distintos hábitats presentes
en el Delta del Ebro por las especies de limicolas.
Abreviaturas según figura 3.
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hábitat más utilizado.

Todas las especies estudiadas a excepción de Philomachus

pupnax muestran una clara selección por alguno de los hábitats

que componen el Delta del Ebro. Fundamentalmente pueden

distinguirse tres grupos de especies según sus preferencias de

hábitat (Fig. 45): un primer grupo con claras preferencias por

el medio litoral y que está compuesto por Calidris alpina

,

Calidris minuta, Calidris alba, Arenaria interpres, ~

totanus, Trinqa ervthropus, Limosa lapponica, Haematopus

ostralepus, Pluvialis spuatarola, Charadrius hiaticula y

Charadrius alexandrinus. Este grupo constituye el 64% de las

especies estudiadas. Un segundo grupo compuesto por Limosa

limosa, Gallinapo pallinaczo y Vanellus vanellus <el 17% de las

especies) utiliza de forma exclusiva los cultivos de arroz

para su alimentación. El tercer grupo formado por Himantopus

himantopus y Recurvirostra avosetta, representa el 11% de las

especies, y utiliza preferentemente las lagunas existentes en

el Delta del Ebro para alimentarse.. Como ya se ha mencionado,

Philomachus pugnas, no muestra preferencias por ninguno de los

tres hábitats, utilizándolos en la misma frecuencia en que

están representados en el área de estudio..

En cuanto a la preferencia de uso por el microhábitat la

tabla 9 y la figura 46 muestran los porcentajes de uso de

diferentes profundidades para la alimentación en cada una de
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Fig. 46.- Uso, expresado en porcentaje de tiempo aliméntadose,
en las diferentes profundidades de agua
consideradas.. Abreviaturas según figura 3.
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Fig. 47.- valor medio y error estándar de la profundidad a la cual
se alimentan las especies estudiadas. Abreviaturas
según figura 3..
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las especies y los valores de chi-cuadrado que determinan si

existe una selección hacia alguno de los microhábitats.. Todas

las especies estudiadas muestran claras preferencias en el uso

del microhábitat tomado como la profundidad a la cual se

alimentan las aves. Pueden distinguirse cuatro grupos

diferenciados por la profundidad media de alimentación (Fig.

47): el primer grupo está formado por Recurvirostra avosetta

,

siendo la especie que se alimenta a una mayor profundidad.. El

segundo grupo en el gradiente de profundidad está compuesto

por Gallinago gallinago, Himantopus himantopus, Limosa

lapponica y Tringa ervthropus, especies que se alimentan en

aguas profundas <entre 50 y 100 mm.). Un tercer grupo

compuesto por Calidris alba, Calidris alpina, Haematopus

ostralegus, Limosa limosa, Philomachus pugnax y Trinca totanus

y que utilizan principalmente aguas someras o de profundidad

media (7-50 mm.). El cuarto grupo utiliza fundamentalmente

sustratos secos o húmedos <cubiertos por una débil lámina de

agua).
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4.1.- MATERIAL Y METODOS

Uno de los objetivos de la presente tesis es la

inferencia del significado adaptativo de determinados rasgos

morfológicos en distintas especies de limícolas a partir de su

covariación con componentes del ambiente.. Los estudios

comparados representan, además, la base empírica para inferir

o verificar patrones evolutivos generales (Pagel & Harvey,

1988). Normalmente las especies son comparadas, morfológica y

ecológicamente, definiéndose así patrones que surgen de la

existencia de relaciones estadísticamente significativas entre

los caracteres estudiados. Estos análisis estadísticos se usan

para verificar las hipótesis adaptativas inicialmente

planteadas (Clutton-Erock & Harvey, 1977; Gittleman & Harvey,

1982).. Sin embargo, los organismos descienden en forma

jerárquica de ancestros comunes, teniendo las especies, por

tanto, distinto grado de dependencia según su cercanía o

lejanía en el árbol filogenético. Es por ello que los datos

obtenidos en los análisis morfológicos y ecológicos de

diferentes especies no son independientes y las técnicas

estadísticas usuales no son apropiadas para los análisis

comparativos <Felsenstein, 1985; 1988).

Para solventar este problema se han desarrollado diversos

métodos (ver revisión en Harvey & Pagel, 1991). De todos ellos
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hemos elegido, para el análisis de los caracteres

cuantitativos, el método de los contrastes filogenéticamente

independientes (Felsenstein, 1988; Burt, 1989), dada su

facilidad de entendimiento y su amplia aplicabilidad a

caracteres heredados de los ancestros cualquiera que sea el

mecanismo de herencia, incluyendo rasgos fenotípicos

relacionados con el ambiente (Garland et al.., 1992). Además

este método tiene la ventaja añadida de que explícitamente

verifica la hipótesis ecomorfológica, es decir, que dos

caracteres han evolucionado sincrónicamente.

El método de los contrastes filogenéticamente

independientes se basa en la comparación de pares de especies

o de nodos que comparten un ancestro común. Está basado en el

modelo browniano de cambio evolutivo y requiere el

conocimiento de la filogenia de las especies consideradas, así

como la longitud de las ramas del árbol filogenético en

unidades de varianza esperada de cambio evolutivo (ver

capítulo 2).. Esto permite el cálculo de un conjunto de

comparaciones entre los datos de los pares de especies, cada

uno de los cuales tiene la misma media y varianza esperada

bajo la hipótesis nula.

Para la obtención de los contrastes se calculan las

diferencias entre los valores de los pares de especies o nodos

hermanos, según indica la topología filogenética,
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retrocediendo hacia los nodos más antiguos. Se obtienen así N-

1. contrastes, siendo N el número de especies estudiadas. Cada

uno de los contrastes es, por tanto, independiente de los

otros en términos de los cambios evolutivos que han sucedido

para producir las diferencias entre los dos miembros del

contraste. Esta independencia estadística permite ya el empleo

de análisis estadísticos habituales.. No obstante, los

contrastes deben ser estandarizados (sustracción de la media

y división por la desviación estándar) antes de ser sometidos

al tratamiento estadístico.. Los contrastes implicados en

largos periodos de tiempo (ramas más largas en el árbol

filogenético), probablemente sean mayores en valores absolutos

y podrían tener un peso mayor en análisis estadísticos tales

como correlaciones y regresiones. Para comprobar si la

estandarización de las ramas ha sido adecuada, se relaciona

gráficamente el valor absoluto de cada contraste estandarizado

y su desviación estándar <Garland et al.., 1992; Garland 1992).

Cualquier tendencia lineal o no lineal en la gráfica indicaría

que la estandarización no ha sido adecuada y por tanto, o los

datos o la longitud de las ramas deben ser transformados

(Sokal & Rohlf, 1981).. Para ninguno de los rasgos analizados

las gráficas indicaron alguna tendencia significativa

(p>O..05).

Los contrastes y sus desviaciones estándar fueron
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calculados utilizando el programa CMSINGLE (Martins & Garland,

1991) a partir de los resultados obtenidos en la

identificación de los patrones morfológicos esquelético y

muscular (velocidad de contracción muscular), ecológicos

(profundidad de alimentación preferida) y comportamentales

<estrategias de búsqueda del alimento, variables descriptoras

de la locomoción), ya fueran estos componentes principales

resultantes de un ACP o variables simples.

Para la comprobación de las predicciones planteadas, se

han efectuado análisis de correlaciones entre los contrastes

de las variables morfológicas, ecológicas y comportamentales..

Asimismo, en algunas ocasiones se realizaron análisis de

regresión múltiple por pasos para determinar qué variables

explicaban en mayor medida la variación de la variable

dependiente. Al calcular los contrastes, la dirección de la

sustracción es arbitraria debido a que los árboles

filogenéticos son isomórficos (topológicamente idénticos).. La

ambigtiedad asociada a la determinación del signo de los

contrastes impone restricciones a los métodos utilizados para

hallar las regresiones, de forma que las regresiones deben

realizarse a través del origen (Garland et al., 1992).

Para el análisis ecomorfológico que relaciona la

selección de hábitat, tomado como preferencia de hábitats

salinos y no salinos, y el diseño morfológico de las especies,
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se ha utilizado también el análisis de contrastes

independientes, pero aplicado a la relación de variables

discretas y variables continuas (Felsenstein, 1988). Burt

<1989) propone la división de los datos en una serie de

contrastes.. En este caso un contraste se define como un grupo

de dos o más especies, que puede representarse como una

trayectoria que une a las especies a lo largo de la filogenia.

Para que los contrastes sean efectivamente independientes las

trayectorias no deben encontrarse en ningún punto (Fig.. 48).

Desgraciadamente, este método sólo permitió obtener cuatro

contrastes independientes, lo que impidió la aplicación de

pruebas estadísticas (test de signos; Siegel, 1956).
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Fig. 48.- Filogenia de las aves limicolas y contrastes obtenidos
entre las especies/grupos de especies de hábitats
salinos (5) y no salinos (NS).
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4.2 - RESULTADOS

Los análisis ecomorfológicos que relacionan el tamaño de

las estructuras esqueléticas con las variables

comportamentales se muestran en la tabla 10. Solamente fueron

significativas (p<O.O5) las correlaciones evolutivas que

relacionaban el tamaño de los tres sistemas esqueléticos

estudiados <pico, extremidades posteriores y dedos) con

respecto al primer componente principal de comportamiento

(gradiente entre búsqueda visual y táctil) (Figs.. 49A,B,C)..

Para determinar la importancia de cada uno de los tres

sistemas, se realizó un análisis de regresión múltiple por

pasos siendo únicamente seleccionado el pico como sistema que

explica la mayor parte de la variación en el gradiente, de tal

manera que especies con picos más largos utilizan

mayoritariamente el método táctil para obtener el alimento

(r2=O..30 pc0.0l)..

La tabla 11 muestra los resultados de las correlaciones

evolutivas entre los componentes principales de la morfología

del esqueleto una vez corregido el efecto del tamaño y los

componentes que definen el comportamiento de búsqueda del

alimento..

Al igual que en el análisis en el que no se corrigió por

el efecto del tamaño, la longitud del pico resultó
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PICO PATA DEDO

PCi (VISUAL-TACTIL) ~O.68** ~o.56* ~O.48*
PC2 (CONTINUA-AL ACECHO) n.s. n.s. n.s.

PC3 <BUCEO) n.s. n..s.. n.s.

PC4 (BARRIDO) n.s. n..s.. n.s.

PC5 (LEVANTAMIENTO) 0..s? n.s. n.s.

PROFUNDIDADMEDIA 0.55* 0.55* 0.51*

Tabla 10.- Correlaciones entre los contrastes
filogenéticamente independientes del tamaño absoluto de los
sistemas morfológicos considerados (componentes principales)
y de las conducta de búsqueda del alimento <‘~ p.cO.O5, **

pcO.Ol)

PC1PICO PC2P1C0 ECíPATA PC2PATA PC3PATA

WB.DB BL CtT.CLTI CLF%TPL ATW
PC1DEDO

DII,DIII. DIV

PC2DEDO

DI

PCi (VISUAL-TACTIL) n.a. ~O.67~ n.a. n.a. n.a. n.a. n.a.

PC2 (CONTINUA..AL ACECXO) n.a. n.a. n.a. n.a. n.a. n.a. n.a.

PC3 <BUCEO) n.a. n.a. n.a. n.a. n.a. n.a. n.a.

PC4 (BARRIDO) n.a.
0

0.48 n.a. n.a. n.a. n.a. n.a.

PC5 (LEVAflTA}IIENTO) n.a. 0.52* n.B. n.a. n.B. n.a. 11.8.

Tabla 11..- Correlaciones entre los contrastes filogenéticamente
independientes de los componentes principales morfológicos
y conductuales (* p<0..05, ** pcO.0l).

lCR ITL IP O TOR FOL PC1PATA PC2PATA

LONCITUD DE PASO n.a. n.a. n.a. n.a. n.a. n.a.
**

0.61 n.a.

FRECUENCIA DE PASO
**

0.78 0.44 n.a.
0

0.48 n.a. n.a. 11.8. n.a.

Tabla 12..- Correlaciones de los contrastes filogenéticamente
independientes de la velocidad de contracción muscular y de
los componentes principales de la pata con los de las
variables descriptoras de la locomoción <~ p.cO..O5, **

p<0.01).
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correlacionada positiva y significativamente con el gradiente

comportamental que define la búsqueda visual y táctil, y con

el gradiente que determina la pauta especializada de barrido,

indicando por tanto coevolución entre el cambio morfológico y

el comportamental (Figs. 50A,B>.

Respecto a la extremidad posterior, no resultaron

significativas las correlaciones entre el gradiente de

conducta que define la búsqueda continua y al acecho con

ninguno de los componentes morfológicos de la pata (POlPATA

segmentos proximales, PC2PATA distales y PC3PATA anchura de la

pelvis). Tampoco resultó significativa la correlación entre la

longitud de la extremidad posterior y la frecuencia de la

zancada. Sin embargo, si se obtuvo una correlación

significativa y positiva entre la longitud de los segmentos

distales de la pata (PC2PATA) y la longitud de la zancada

(Fig. 51; tabla 12).

Los resultados del análisis ecomorfológico entre los

caracteres musculares (velocidad de contracción muscular), la

frecuencia y la longitud de la zancada <Tabla 12), muestran

que existe una correlación significativa, y por tanto

coevolución, entre el cambio en la velocidad de contracción de

los músculos Ii! iotibialis cranialis, tilo tibialis lateralis y

gas trocnem±us y la frecuencia de la zancada eliminado el

efecto del tamaño (Figs.. 52A,B,C). Así, a mayor velocidad de
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ILIOTIBIALIS CRANIAL~S

Fig. 52.. — Correlación entre los contraste filogenéticamente
independientes de la velocidad de contracción
muscular y de la frecuencia del paso. A) Illotlblalls
cranlalis.. B) Iliotlblalls lateralls. O)
Gastrocnemius..
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contracción en estos músculos, mayor frecuencia de zancada..

Sin embargo, no se obtuvo ninguna significación en las

correlaciones entre esta variable y los músculos

iliofibularls, tiblalis cranlalis y flexor dlgitorum longus.

Tampoco se obtuvo ninguna correlación significativa entre el

cambio muscular y el cambio en la longitud de la zancada.

Para valorar la importancia de cada uno de los tres

músculos correlacionados con la frecuencia de la zancada, se

realizó un análisis de regresión múltiple por pasos.. Los

resultados muestran la importancia del M. iliotIblalis

cranlalis (r2=O.56 pcO..O1), en primer lugar, y del M.

lliotlblalis .Iateralls (r2=O.36 p<0.05), después, en la

frecuencia de zancada, frente al M.. gastrocnemius (r2=O.23

p>O.05), que no fue seleccionado en el análisis..

Respecto a los resultados de la relación existente entre

morfología y selección de microhábitat <tabla 12), se

obtuvieron correlaciones significativas entre el tamaño del

pico, patas y dedos, y la profundidad media de alimentación

<Fig. 53A,B,C). Por medio de un análisis de regresión múltiple

por pasos se obtuvo cuál de las tres variables influía más en

el uso del microhábitat, resultando únicamente seleccionada la

longitud de los dedos. Las especies con dedos más largos

explotan preferentemente las aguas más profundas (r2=O;24

p’zO..O5)..
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A partir de los análisis entre la selección de hábitat

(medio salino y no salino) y el tamaño de la impresión de la

glándula supraorbital se obtuvieron los resultados indicados

en la figura 54. Como ya se ha comentado, la escasez de

contrastes obtenidos en función de las especies y de la

hipótesis filogenética <Fig. 48), no ha permitido aplicar

ninguna prueba estadística.. Sin embargo, puede observarse

cómo, a excepción del contraste entre Limosa limosa y Limosa

lapponica. las especies que ocupan habitas salinos <litoral)

tienen la impresión de las glándulas supraorbitales más

grandes, una vez eliminado el efecto del tamaño, que las

especies pertenecientes a mismo contraste pero que ocupan

hábitats no salinos (arrozal y lagunas)..
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En sus estudios sobre avifaunas, SChoener (1965> y Grant

(1968) encontraron una relación positiva entre la homogeneidad

del hábitat y el desplazamiento de Caracteres en especies

sintópicas. Teóricamente, las especies que ocupan hábitats

homogéneos no tienen la posibilidad de repartir los recursos

utilizando diferentes hábitats.. Por tanto, en dichos hábitats

las especies deberían mostrar diferencias en el comportamiento

de búsqueda del alimento (sensu lato), y tales diferencias

deberían tener un reflejo en su morfología, tal y como predice

la hipótesis ecomorfológica.

Las aves limícolas ocupan mayoritariamente hábitats

costeros <Burger, 1984). Aunque presentan ciertas diferencias

en función de la naturaleza del substrato, relieve, grado de

salinidad y de inundación debido a las mareas, estos hábitats

muestran, al menos a un nivel macroestructural, una gran

homogeneidad, careciendo de diversidad vertical. Este hecho

está más acentuado en nuestra área de estudio, el Delta del

Ebro, donde la no existencia de costas rocosas y la casi total

carencia de oscilaciones mareales (que provocan variaciones

ambientales de gran importancia para las aves limícolas;

Burger et al.., 1977; Connors et al., 1981), incrementan esta

homogeneidad.

Los resultados de esta tesis muestran la existencia, en

una serie de especies de limicolas, de modificaciones
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morfológicas en el pico y extremidades posteriores que han

surgido como adaptaciones ligadas a la explotación de los

recursos en los medios costeros <coevolución de morfología y

ecología), y que permiten la distribución y/o reparto de

dichos recursos vía diferencias en la conducta de búsqueda del

alimento.

5..1.- MORFOLOGIAY CONDUCTA

La relación de la morfología del pico con la conducta

alimentaria en aves ha sido ampliamente puesta de manifiesto

por varios autores (morfología y tipo de dieta: Morse, 1971;

Hespenheide, 1973; Grant, 1986; morfología y tamaño de presa:

Newton, 1967, Willson, 1972; Abbott et al., 1977; morfología

y movilidad de la presa: Beecher, 1962; Bock, 1964; Lederer,

1975).. Asimismo, diversos autores han señalado la relación

existente entre la morfología del pico y el comportamiento,

referido principalmente a los modos de alimentación más

frecuentemente empleados <Bock, 1966; Lagerquist & Ankney,

1989; Carrascal et al.., 1990; Hulí, 1991; Keast & Saunders,

1991; Woodall, 1991) y a una diferente utilización del

microhábitat (Carrascal et al., 1990).

En las aves limícolas, los estudios llevados a cabo han

señalado asimismo la importancia de la morfología del pico,
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tanto a nivel interespecifico como intraespecífico, en cuanto

al manejo de las presas (Swennen et al., 1983), dieta (Holmes

& Pitelka, 1968; Strauch & Abele, 1979; Lifjeld, 1984) y

selección de microhábitat <Baker, 1979; Gerritsen & Heezik,

1985). Nuestros resultados no sólo demuestran la existencia de

una relación entre la morfología del pico y la conducta de

búsqueda del alimento en las especies estudiadas (las especies

con picos más largos capturan el alimento a mayor profundidad

y utilizan un método táctil para capturar el alimento frente

a las de pico corto que utilizan un método visual en

superficie, cf. cap.4), sino que además demuestran que esta

relación es adaptativa, y que el cambio morfológico ha

surgido, a lo largo de la evolución, como respuesta a unos

determinados cambios ambientales.

Zweers <1991) señala cuáles son los requerimientos

funcionales que han de cumplir las especies que utilicen un

método táctil para buscar el alimento: 1) gran capacidad de

penetración en el substrato para obtener las presas, y 2) alta

capacidad de inspección. En hábitats costeros una gran

proporción de presas se encuentran bajo el suelo, algunas de

ellas a varias decenas de centímetros de profundidad. La

adquisición de picos largos y delgados disminuye los costos

asociados a la penetración en el substrato y los de apertura

y cierre de las mandíbulas una vez dentro del substrato.. En
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nuestras especies, los picos largos están asociados además (a

excepción de Haematopus ostralecius, Himantopus himantopus y

Recurvirostra avosetta que no son estrictamente táctiles) a la

presencia de especializaciones morfológicas

(quimiorreceptores) relacionadas con la recepción de estímulos

localizadores de presas, que están situadas en el extremo

distal del pico (Gerritsen et al, 1983, Heezik et al., 1983;

Gerritsen & Meijboom, 1986) y que complementan la

especialización que supone tener picos largos.. Por tanto, el

alargamiento del pico a lo largo de la evolución de las

especies estudiadas ha ido asociado a un cambio en el método

de captura del alimento mediante el tacto (de visual a táctil;

Fig. 50A), suponiendo esto una ventaja adaptativa que

disminuye los costos asociados con la captura de presas en

profundidad. Estos resultados son, además, congruentes con la

hipótesis propuesta por Zweers (1991) para explicar la

evolución de la técnica de obtención del alimento en

limícolas.. Según este autor, la conducta primitiva sería la de

picoteo.. En hábitats costeros, la explotación de grandes áreas

ricas en recursos en superficie durante la bajamar favorecería

el desarrollo del método de “búsqueda y picoteo” (run-and-

peck), suponiendo una ventaja adaptativa el alargamiento de

las patas <cubrir mayor distancia), y como consecuencia, el

alargamiento de los picos (efecto de compensación



-129-

DISCUSION

morfológica). El siguiente paso evolutivo vendría como

consecuencia del “descubrimiento’, por parte de algunas aves,

de los recursos situados bajo el substrato.. En este estadio la

selección natural favorecería aún más el alargamiento de los

picos (a mayor longitud mayor rango de explotación). A partir

de aquí se separaron dos grupos. Uno desarrolló el mecanismo

del “toque directo” con la presa (e. g. Himantopus

,

Recurvirostra), y el otro desarrolló un mecanismo de

quimiorrecepción (familia Scolopacidae). Nuestro datos,

reflejando una tasa de cambio evolutivo más rápida en

Scolopacidae y Recurvirostrinae en cuanto al alargamiento del

pico y de las patas (Figs. 9 y 11; cf. también Barbosa, 1993a,

1993b) y la coevolución de estos dos sistemas (Fig. 7A),

soportan la hipótesis de Zweers, además de demostrar que los

cambios morfológicos en pico y patas en Charadrii han ido

evolutivamente asociados a cambios en la conducta de búsqueda

del alimento <visual vs táctil).

El sistema locomotor y particularmente las extremidades

posteriores desempeñan un papel importante a la hora de

acceder al alimento <Spring, 1965; Wortmann, 1972; Winkler &

Bock, 1976; James, 1982; Lederer, 1984; Moreno, 1991).. Las

especies del suborden Charadrii, a excepción de la familia

Glareolidae que son principalmente cazadores aéreos, se

alimentan siempre sobre el suelo (Cramp, 1983). Sería
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esperable que la conducta locomotora variara

interespecíficamente en hábitats homogéneos (tal como se

argumentó anteriormente) para optimizar el reparto de los

recursos. En esta tesis hemos analizado como variable que

afecta a la locomoción, la velocidad de búsqueda del alimento,

y más concretamente dos parámetros que la definen (Sukhanov,

1968; Losos, 1990b): la longitud de paso y la frecuencia de

zancada.

Durante la búsqueda del alimento, y bajo criterios de

optimización, la velocidad de desplazamiento (espacio/tiempo)

no debería diferir interespecíficamente, una vez eliminado el

efecto del tamaño. Cavagna et al. (1977) y Gatesy & Biewener

<1991), comparando numerosas especies de aves y primates,

demuestran, efectivamente, que, en general, en todos los

bípedos la mayor parte de la variabilidad observada en

distintos parámetros de locomoción, entre ellos la velocidad

de desplazamiento, es explicada por el tamaño de las especies.

Nuestros resultados concuerdan con los de dichos autores y se

ajustan a la predicción inicial, dado que no parecen existir

diferencias en la velocidad de desplazamiento en las especies

estudiadas una vez corregido el efecto talla (Fig. 42).

Cavagna et al. (1977) y Gatesy & Biewener (1991)

demuestran, además, que la variación que queda sin explicar

por el tamaño en cuanto a la velocidad de desplazamiento queda
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explicada y se relaciona con la longitud relativa de los

huesos de la extremidad posterior. De acuerdo con esto,

nuestros resultados demuestran que, a lo largo de la evolución

de estas especies, el incremento en la longitud de los

segmentos distales de la pata ha ido asociado a un incremento

en la longitud de la zancada, con la consecuente ventaja de

poder recorrer más espacio por unidad de tiempo. Estos

resultados se ajustan, además a las predicciones propuestas

por Hildebrand (1974), Bakker (1975) y Coombs (1978) y

derivadas de modelos biomecánicos, según las cuales las

especies con patas relativamente más largas deberían ser las

más veloces.

Según se muestra en la figura 43, las especies con mayor

longitud de zancada tienden a disminuir la frecuencia de paso

(Dagg, 1977), probablemente como compensación para mantener

constante la velocidad de desplazamiento. Sin embargo, la

correlación entre la longitud de los segmentos distales de la

pata (PC2PATA) y la frecuencia de paso no dio significativa..

Parece, por tanto, que el cambio evolutivo en la velocidad de

desplazamiento no ha afectado exclusivamente al sistema

esquelético, sino que, probablemente otra parte de la

morfología ha debido modificarse para compensar este desajuste

entre frecuencia de paso y longitud de la pata.

Diversos autores (Sukhanov, 1968; Marsh, 1988) han
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señalado que la frecuencia de -zancada debería estar

fundamentalmente determinada por factores fisiológicos y

biomecánicos relacionados con la musculatura. Efectivamente,

nuestros resultados, obtenidos a partir de modelos

biomecánicos formulados para los principales músculos

locomotores <ver 2.2.1), muestran la existencia de una

relación directa entre la velocidad de contracción de dichos

músculos y la frecuencia de zancada, y que los cambios en

estas dos variables han ocurrido paralelamente a lo largo de

la evolución. No obstante, dichos cambios no han afectado por

igual a todos los músculo implicados. Así, la variación

muscular es más importante en el segmento proximal (14..

iliotlblalis cranealis y ¡4. lliotibíalis lateralls) que en los

distales (14. gastrocnemius, 14. ilitlbularls, 14. tIbialis

cranlalls y 14. flexor dlgltorum longus).

El cambio en el ¡4.. LLiotiblalis cranialis, cuya función

principal es flexionar el fémur, es el que explica la mayor

parte de la variación en la frecuencia de zancada. Esto

concuerda con los resultados de Hinchlif fe & Johnson (1980),

quienes proponen que una flexión rápida y efectiva del fémur

es utilizada para desplazar el resto de la pata con un

movimiento de balanceo, incrementándose así la velocidad de

desplazamiento a través del incremento en la frecuencia de la

zancada.
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La variación en los músculos extensores del tibiotarso

(¡4. lllotlbíalis lateralis> y del tarsometatarso (¡4..

gastrocnemius) también muestra coevolución con la variación en

la frecuencia de zancada, sin que esta relación exista entre

la variable conductual y los músculos flexores de esos mismos

segmentos (¡4. HicE ibularis, flexor del tibiotarso y 14.

tibialis cranialis, flexor del tarsometatarso). Cracraft

(1971) y Gatesy & Biewener <1991) señalan que, durante la

locomoción bípeda, son más importantes los movimientos de

flexión que los de extensión. Esta aparente contradicción con

nuestros resultados podría explicarse si se considera la

posibilidad de que la flexión de las articulaciones esté

fundamentalmente relacionada con la fuerza de contracción

muscular, más que con la velocidad de contracción, dado que

dicha fuerza ha de contrarrestar el efecto de la gravedad

(tendente a cerrar las articulaciones).

La velocidad de contracción del ¡4. flexor digitorum

longus tampoco mostró correlación con la frecuencia de paso..

La principal acción de este músculo durante la locomoción es

el impulso hacia adelante del animal una vez que el pie está

en contacto con el suelo (Alexander et al., 1979). Este

impulso se consigue en gran medida a partir de la energía

almacenada fundamentalmente en el tendón (Alexander, 1990)

siendo muy probable que la mayor parte de la variación que
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pueda existir en este músculo esté relacionada con el peso

corporal (Alexander, 1977).

Los resultados anteriores ponen de manifiesto que la

locomoción es una función <conducta) que emerge de la acción

coordinada de varios sistemas que actúan en consonancia

(Bennett, 1989), dos de los cuales son el esquelético y el

muscular. Considerando dos parámetros que definen velocidad de

desplazamiento, longitud de zancada y frecuencia de paso,

nuestros resultados muestran que:

1) Parece existir un intercambio (trade-off) entre ambos

parámetros a la hora de optimizar la velocidad de

desplazamiento; unas especies incrementan la longitud de

zancada disminuyendo la frecuencia, y otras hacen lo

contrario;

2) Se aprecian dos estrategias evolutivas en la conducta

locomotora de las aves limícolas y que han actuado sobre la

velocidad de desplazamiento. Unas especies han alargado los

segmentos distales de la pata como modificación adaptativa que

incrementa (ventaja) la longitud de la zancada; otras, han

modificado el sistema esqueleto-muscular del segmento proximal

consiguiendo un incremento (ventaja) en la frecuencia de

zancada.. Estas dos tendencias son claras cuando se analiza la

tasa de cambio evolutivo en los segmentos distales y

proximales, observándose diferencias según los grupos de
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especies.

Los resultados eco-etológicos también referentes a

conducta locomotora y expuestos en el cap. 3 (apartado 3.2.2),

mostraron la existencia de un gradiente que definía especies

con una locomoción continua (caza continua) frente a especies

que mostraban una locomoción con pausas <caza al acecho). Los

análisis ecomorfológicos no mostraron, sin embargo,

coevolución de ninguno de los componentes morfológicos de las

extremidades posteriores (segmentos proximales y/o distales)

con el gradiente que caracteriza dichos modos de locomoción.

Nuestro argumento para explicar este desajuste es que la

locomoción continua, por tener que ser mantenida en el tiempo,

dependerá fundamentalmente de la capacidad de resistencia del

individuo. Fry (1947) y Hennett (1985, 1989) han señalado que

el factor limitante de la capacidad de resistencia durante la

locomoción de un animal es la tasa máxima de metabolismo

aeróbico y no la estructura del complejo esqueleto-muscular.

Walton (1993) estudiando algunas especies de Hylidae observa

que dicha relación funcional ha sido mantenida a lo largo de

la evolución, de forma que un incremento en la tasa metabólica

ha favorecido el incremento de la capacidad de realizar

actividades como la locomoción sostenida en el tiempo.. En las

aves limicolas es probable que este patrón evolutivo se

mantenga. Sin embargo para comprobarlo es necesario abordar el
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problema desde un punto de vista experimental, a través de la

medición mediante respirometria del consumo de oxígeno durante

una locomoción sostenida a distintas velocidades (ver Walton

& Anderson, 1988).

5.2.- MORFOLOGIAY HABITAT

Los resultados muestran que, tanto la morfología del pico

como la de la extremidad posterior están relacionadas con la

selección y uso del microhábitat. Varios autores han

encontrado que las especies que forman una comunidad reparten

los recursos existentes en el ambiente utilizando diferentes

microhábitats <Root, 1967; Eckardt; 1979, Noon, 1981).

Diferencias en estructura del hábitat <Gutiérrez, 1980; Holmes

& Robinson, 1981), y en el uso de los substratos de

alimentación (MacArthur, 1958; Root, 1967; Carrascal &

Tellería, 1985) se han apuntado como determinantes que

explican la repartición de los recursos. Sin embargo, la

aproximación morfológica para explicar dichos repartos ha

sido, en general, poco tratada (ver, sin embargo, Block et

al., 1991; Moreno & Carrascal, 1993).

En limícolas varios autores han puesto de manifiesto las

distintas preferencias de algunas especies de Calidris por el

tipo de substrato y el cambio de comportamiento asociado a la
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explotación de dicho substrato, relacionándolo con la

morfología principalmente del pico.. Puttick (1979), Burton

(1974) y Grant (1984) observan en Calidris y Limnodromus

priseus diferentes proporciones de picoteos y sondeos

dependiendo de la distancia al borde del agua y del grado de

compactación del substrato en función de la humedad. Ashmole

<1970) señala diferencias en el comportamiento y la selección

del substrato en Calidris pusilla y Calidris mauri, indicando

que estas diferencias se deben probablemente a la relación

existente entre la longitud del pico y las variables

consideradas. Harrington (1982) observa diferencias en el

reparto del hábitat durante la bajamar en función de la

asociación entre longitud de pico, substrato y técnica de caza

utilizada. Gerritsen & Heezik (1985) abordan el problema

experimentalmente en tres especies de correlimos Calidris

alba, Calidris maritima y Calidris alpina obteniendo

resultados semejantes y poniendo de manifiesto la adecuación

del comportamiento a las condiciones locales en función de la

distinta penetrabilidad del substrato. En esta tesis se ha

abordado otro problema menos tratado en la bibliografía: la

selección del microhábitat en cuanto a la profundidad a la

cual se alimentan las especies y su relación con la

morfología. Dado que el 62% del tiempo de alimentación para el

conjunto de las especies se desarrolla en terrenos cubiertos
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de agua (Fig. 46), se ha supuesto que, en nuestra área de

estudio, es la profundidad del agua más que las diferencias en

tipos de substratos, la variable que condiciona la repartición

de las especies, y que, por tanto, existirán patrones

ecomorfológicos que pongan de manifiesto dicha relación.

Nuestros resultados demuestran la existencia de una

evolución sincrónica entre el incremento en la longitud de

pico, patas y dedos y el incremento en la profundidad del

substrato preferentemente explotado durante la alimentación,

siendo el cambio en la longitud de los dedos el que explica la

mayor parte de la variación en la profundidad.. La relación

entre morfología de pico y patas y la profundidad ya ha sido

puesta de manifiesto por diversos autores (Baker, 1979;

Rylander, 1980; Claireaux & Yésou, 1986; Barbosa, 1993a).

Baker (1979) y Ishikawa & Nakamura <1988) señalan que,

probablemente, el ambiente es menos restrictivo para las aves

que poseen picos largos al permitirles capturar sus presas en

un amplio rango de profundidades.. Las aves de picos cortos,

por el contrario, ven limitado dicho rango (Fig. 46). El

alargamiento de las patas podría ser explicado esgrimiendo

este mismo argumento, aunque también podría serlo

considerando, según propone Zweers (1991) en su modelo de

evolución del sistema alimentador en limícolas <cf. supra 5.1:

Morfología y conducta), que dicho alargamiento se produce como
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efecto para compensar el incremento en la longitud del pico.

A pesar de la importancia que tiene la morfología del

pico y de las patas, nuestros resultados revelan una mayor

relevancia en términos de varianza explicada, de la longitud

de los dedos, hecho este que nunca ha sido apuntado con

anterioridad en limícolas. Un incremento en la longitud de los

dedos implica un incremento en la superficie de sustentación

del animal.. Caminar en el agua aumentaría el desequilibrio,

sobre todo a medida que aumenta la velocidad.. Las especies con

dedos más largos ganarán, pues, estabilidad durante la

locomoción, explotando con ventaja las zonas más profundas.

Los resultados ecomorfológicos apoyan además los

obtenidos en cuanto a la evolución en términos de tasas de

cambio evolutivo para el tamaflo absoluto de cada sistema.. El

hecho de que no existan diferencias en la tasa de cambio <Fig.

8B,C,D) indica que en el curso de la evolución, la

diferenciación de las especies en el tamaño, incluyendo el

corporal (Fig.. SA), ha tenido la misma importancia en todo el

suborden Charadrii, hecho que podría haber favorecido la

diferenciación entre conespecíficos y por tanto la repartición

de los recursos disponibles..

Respecto a la selección del hábitat, la mayoría de los

modelos de selección óptimo suponen la morfología y la

fisiología constante y que lo único modificable es el



-140-

DISCUSION

comportamiento (Rosenzweig, 1991).. Esto, en principio, no es

del todo cierto; lo único que parece demostrado es que la tasa

de cambio evolutivo es más lenta para rasgos morfológicos que

para comportamentales (Wcislo, 1989; Garland, 1992). Por

tanto, como Rosenzweig (1991) señala, no se logrará un

completo conocimiento de la evolución de la selección de

hábitat hasta que no se conozca la evolución de la morfología.

En nuestro área de estudio existen tres hábitats

principales, litoral, arrozal y lagunas.. A excepción de las

lagunas, que se caracterizan por presentar las mayores

profundidades de agua (r=O.80 pcO.01) y que son seleccionadas

principalmente por la avoceta y la cigtieñuela, litoral y

arrozal, presentan complejidades estructurales semejantes

(obs. pers) pudiendo considerarse homogéneas.. En ausencia

prácticamente de mareas, factor que determina la mayor parte

de la variación estructural del litoral y que condiciona la

vida de los limícolas litorales (Burger et al., 1977; Connors

et al., 1981), la homogeneidad entre litoral y arrozal es aún

mayor, siendo el grado de salinidad el factor que más varia

entre los dos hábitats (Maldonado, 1977).

En aves el exceso de sal es eliminado por los riñones y

por las glándulas nasales, siendo estas últimas la principal

vía de excreción (Peaker & Linzelí, 1975; Skadhauge, 1982). La

localización y tamaño de las glándulas nasales ha sido
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descrita para un gran número de especies incluyendo las

limícolas (Technau, 1936), estando situadas siempre en la

región supraorbital. La presión salina que soporta un ave que

frecuenta medios salinos se incrementa al alimentarse de

invertebrados isotónicos con dichos medios <Schlieper, 1971),

como es el caso de nuestras especies. Esta alta presión limita

el aporte de alimento debido al coste energético asociado a la

eliminación de este exceso de sal <Klaassen & Ens, 1990).. Por

tanto, el funcionamiento y la eficacia de la glándulas

supraorbitales es de gran importancia a la hora de explotar

hábitats altamente salinos. Staatland <1967) muestra la

relación existente entre el tamaño de las glándulas y el

volumen de secreción.. Nuestros resultados, aunque no pueden

ser contrastados estadísticamente, apuntan hacia una

coevolución entre el tamaño de las glándulas supraorbitales (a

partir de su impresión en el cráneo) y la selección de hábitat

en limicolas, de forma que las especies que seleccionan

hábitats más salinos (litoral) poseen glándulas supraerbitales

mayores (Fig.. 54). Resultados similares han sido encontrados

considerando un mayor número de especies de limícolas

<Barbosa, en preparación), varios niveles taxonómicos

(Staatland, 1967), y considerando especies de la subfamilia

Charadriinae (Bock, 1958, 1963). No obstante, Siegel-Causey

(1990) señala, que en el caso de la familia Phalacrocoracídae,
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la influencia del hábitat en el tamaño de la glándula no es

mayor que el efecto de la filogenia.

Las hipótesis ecomorfológicas son esencialmente

predicciones sobre la relación adaptativa (sensu 1’¡illiams,

1966; Gould & Vbra, 1982) entre la morfología y la ecología

<James, 1982; Niemi, 1985; Voss, 1988). Este estudio junto con

otros llevados a cabo desde el año 1990 (Losos, 1990a; Moreno

& Carrascal, 1993, 1994) es de los primeros que analizan la

evolución de los patrones ecomorfológicos en un contexto

estrictamente filogenético.. Los resultados confirman que la

morfología, la capacidad de ejecución, la ecología y el

comportamiento han evolucionado sincrónicamente en nuestras

especies de estudio. Se ha mostrado cómo el tamaño de las

estructuras <pico y patas), por una parte, y las proporciones

relativas de dichas estructuras han coevolucionado con cambios

ecológicos (sensu lato). Por tanto, las diferencias

morfológicas pueden considerarse adaptaciones para la

utilización de microhábitas diferentes y uso de distintas

técnicas de búsqueda del alimento (Greene, 1986), considerando

la ventaja en la capacidad de ejecución (“performance”) que

dichas diferencias suponen para las especies que las

manifiestan.

Una aproximación filogenética en los estudios

ecomorfológicos es necesaria por dos motivos: por un lado
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permite comprobar predicciones implícitas en la hipótesis

ecomorfológica (coevolución en dos tipos de caracteres,

morfológicos y ecológicos); por otro, eliminar el efecto de

antecesor común en los rasgos compartidos. La presencia de

uniformidad en rasgos morfológicos y ecológicos en todos los

miembros de un grupo monofilético no excluye la posibilidad de

que sean heredados de un antecesor común (rasgos

plesiomórficos). Sin eliminar esta posibilidad se corre el

riesgo de sobreestimar la cantidad de evolución adaptativa que

ha tenido lugar a lo largo de la historia evolutiva de las

especies consideradas (Lauder, 1981; Huey, 1987, Donoghue,

1989).

Aunque los análisis confirman las relaciones entre

morfologia y ecología (sensu lato), y su coevolución, existe

una considerable cantidad de variación no explicada. Esto

sugiere que, probablemente, se requiera el análisis de otras

variables no tenidas en cuenta en este estudio: medidas más

precisas de la capacidad locomotora mediante técnicas

sofisticadas de cinematografía de alta velocidad y análisis de

movimientos, análisis respirométricos, estudios morfológicas

a nivel celular, actividad neuromuscular, o el estudio de

diferencias en la dieta. Esto probablemente incrementaría el

poder explicativo de algunos de los análisis llevados a cabo.
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7.- CONCLUSIONES

De todo el trabajo anterior se desprenden las siguientes

conclusiones:

- La morfología del pico se relaciona principalmente con la

conducta de búsqueda del alimento. El alargamiento del pico

esta asociado evolutivamente al cambio en el comportamiento de

caza visual a caza táctil..

- Existen dos estrategias evolutivas en la conducta locomotora

de las aves limícolas relacionadas con la velocidad. Unas

especies han alargado los segmentos distales de la pata

logrando un incremento en la longitud de la zancada.. Otras

especies han modificado el sistema esquelético-muscular

consiguiendo un incremento en la frecuencia de la zancada..

-El uso de ciertos microhábitats determinados por la

profundidad de agua en la que se alimentan las limícolas, está

correlacionado evolutivamente con el alargamiento en el pico,

extremidades posteriores y dedos.

- El uso del hábitat está asociado a lo largo de la evolución a
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la adquisición y desarrollo de un sistema de excreción de sal,

las glándulas supraorbitales..

Las aves limícolas han sufrido modificaciones morfológicas que

pueden considerarse adaptativas. Estas modificaciones estan

asociadas a cambios comportamentales, que a lo largo de la

evolución han permitido a este grupo de aves explotar

óptimamente los ambientes costeros que ocupan, utilizando de

forma diferente los recursos disponibles tal y como predice la

hipótesis ecomorfológica -
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