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A Laura, Belén y a mis padres y hermanos




{Llegara el futuro...

¢Deberiamos mirar hacia adelante?

{Es esa luz que vemos en el cielo una
de aquellas que se apagara pronto?

Es escalofriante contemplar el ideal,
perdido en las profundidades, pequeho,
aislado, minGsculo, brillante, pero
amenazado por todos los lados por las
fuerzas oscuras que lo rodean;

sin embargo, no est4 en peligro mas que
una estrella en las mandibulas de las nubes.

VICTOR HUGO
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1.- INTRODUCCION

Podriamos definir Ecomorfologia como la ciencia que se
ccupa de poner de manifiesto las relaciones funcionales entre
el disefio morfolégico de un organismo y su ecologia, y aunque
como disciplina biolégica se consolida en la década de los
setenta (s. XX), puede considerarse que sus origenes se sitian
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 érganos o partes determinados, que se han adaptado a las
mismas funciones". Probablemente sin ser consciente de ello,
estaba enunciando las primeras hipdtesis ecomorfoldgicas.

La verificacidn de hipétesis ecomorfoldégicas no es mas
que la demostracidn del caracter adaptativo de determinados
rasgos morfoldgicos. Durante la primera mitad de este siglo
fueron numerosos los autores (e. g. Burt, 1930; Boker, 1935,
1937; Engels, 1940; Richardson, 1942; Storer, 1945; Van der
Klaauw, 1948) cuya investigacidén se dirigidé precisamente a
esto: poner de manifiesto adaptaciones morfoldgicas.

Un papel importantisimo en el establecimiento de las
bases sobre las gque descansa en la actualidad la ciencia
ecomorfologica fue desempefiado por Bock & Von Wahlert, quienes

en 1965 publicaron lo que puede considerarse el primer trabajo
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tedrico sobre ecomorfologia, y el comienzo de la aplicaciédn
del método moderno al estudio de las adaptaciones bioldgicas.
En dicho trabajo definieron y diferenciaron dos términcs
fundamentales: funcidén (cdémo actila una estructura) y papel
bioldégico (cdmo una estructura es usada por un organismo bajo
una determinada presién de selecciodn). Los estudios
ecomorfolégicos no deben pretender solamente encontrar
relaciones entre "forma" de una estructura y "funcién" de esa
estructura, sino entre su "forma" y su "papel bioldgico". Un
buen ejemplo de la importancia de esta diferenciacidén podria
constituirlo las gléandulas supraorbitales de las aves
limicolas. Su funcidn es la de excretar sal, mientras gue su
papel bioldégico es el de regular el equilibrio hidrico en
especies que estan sometidas a regimenes salinos distintos y/o
variables en el tiempo. La funcidn de estas glandulas es la
misma en todas las especies, pero su papel bioldégico varia
interespecificamente en funcién del grado de salinidad del
medio en gue mayoritariamente vive cada especie (Barbosa, en
preparacion).

Muchos han sido los trabajos ecomorfolégicos publicados
durante los setenta y ochenta (e. g. Williams, 1972; Karr &
James, 1975; Ricklefs & Cox, 1977; Leisler, 1980; Wiens &
Rotenberry, 1980; Niemi, 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
morfologia y ecologia estan relacionadas, el valor predictivo
que el disefio de un organismo tiene de su ecologia.

Volviendo de nuevo a Darwin, éste exponia en su "Origen
de las especies": "...e8 necesario comprender la
importantisima diferencia que existe entre las afinidades
reales y las semejanzas analdgicas o de adaptacién". Con
"afinidades reales" se refiere el autor a aquellas que nos
estédn indicando genealogia. Si los estudios ecomorfolégicos
pretenden demostrar "adaptacidn" no deberian perder de vista
la posibilidad de que semejanzas en morfologias puedan ser
debidas a historia comin.

La necesidad de encuadrar los estudios ecomorfolégicos en
un contexto evolutivo ha sido sb6lo 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
estadisticos que eliminen el efecto de la no independencia
estadistica de las especies filogenéticamente emparentadas
(ver revisidn en Harvey & Pagel, 1991) ha facilitado 1la
inclusién de esta componente evolutiva en dichos estudios
ecomorfologicos. Ademas, recientemente se ha puesto de

manifiesto que su no inclusién en un marco filogenético
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apropiado puede llevar a la obtencién de patrones
ecomorfoldogicos espurios (Losos, 1990b).

Esta tesis pretende ser un estudio ecomorfolégico cuya
hipbtesis de partida presupone gue las diferencias
interespecificas observadas en el disefio morfoldégico se
traduciran en diferencias en variables ecoldgicas y/o de
comportamiento, como consecuencia de la interaccidn de dicho
disefio con el ambiente, wvia capacidad de ejecucidén de
determinadas funciones (performance). Este trabajo se incluye,
ademas, en un contexto evolutivo, dada la necesidad de 1)

eliminar el efecto de "semejanzas" debidas a antecesor comin
y 2) demostrar la existencia de evolucidén simulténea
(coevolucién) entre cambio de "forma" y cambio de "funcidén".

Para seleccionar las variables eco-etolégicas a analizar
se recurrid® a informacidédn bibliografica, eligiendo aquellas
que, a priori, auguraran buenas expectativas en los
resultados. La conducta de bisqueda del alimento y el uso del
hébitat parecian iddéneas para un trabajo como el que
pretendiamos abordar. La importancia de la obtencion de
recursos alimenticios para la vida del individuo permitia
presuponer la existencia de una variabilidad morfoldgica que
reflejara 1las distintas presiones selectivas a las que

estarian o habrian 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 estén relacionadas con
la conducta de basqueda del alimento asi como con el uso del
habitat (Spring, 1965; Bock, 1966; Morse, 1971; James, 1982;
Hespenheide, 1973; Lederer, 1984; Moreno, 1991; Woodall, 1991;
Moreno & Carrascal, 1993, 1994). Se pretendia, por tanto,
encontrar patrones ecomorfolégicos gque relacionaran conducta
de blisqueda del alimento y morfologia (pico y extremidades
posteriores) de las especies implicadas.

Un estudio ecomorfolégico para ser adecuadamente abordado
y tener probabilidades de éxito en sus resultados requiere de
un grupo gue haya radiado extensamente produciendo especies
que difieran en morfologia, ecologia y/o conducta, y del que
estén bien establecidas sus relaciones filogenéticas. E1
Suborden Charadrii (sensu Sybley & Ahlquist, 1990) reGne, a
nuestro Jjuicio, estos requerimientos. Las aves limicolas
presentan una gran diversidad especifica (en la actualidad se
reconocen 214 especies) que va acompafiada de gran variabilidad
morfologica 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
busqueda 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 anélisis de hibridacidén de ADN (Sibley
& Ahlquist, 1990). Todo ellc hace de estas aves un grupo
apropiado sobre el que verificar hipdtesis ecomorfoldgicas con
el fin de determinar si 1las diferencias morfolégicas
observadas constituyen o© no modificaciones adaptativas
consecuencia de un procesd evolutivo (adaptacidn).

Una vez elegido el grupo de estudio gquedaba por
seleccionar las especies en &l implicadas. Lo ideal era
incluir todas las especies del grupo monofilético
seleccionado. De entre ellas, y por motivos obvios, se
eliminaron las no espanfolas (182 restriccidén). Pero no todas
estuvieron a nuestro alcance a la hora de tomar datos de su
ecclogia (28 restriccidén). Ademads, la disponibilidad de
ejemplares de coleccidén en los distintos museos del mundo a
los que se ha tenido acceso no fue siempre la deseada (32
restriccidén). 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 tamafio
de muestra, tanto en los datos ecoldgicos como morfologicos,
gque permitiera realizar los andlisis estadisticos apropiados.
En total se han estudiado 17 especies de limicolas. Este
namero, aungue ha sido suficiente a la hora de establecer los
patrones ecomorfolégicos relacionados con la conducta de

busqueda del alimento, se ha revelado insuficiente a la hora



INTRODUCCION

ae realizar algunos andlisis 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 ecomorfolégicos que relacionen la conducta de
bisqueda del alimentoc y el uso del habitat con la morfologia
del pico y de las extremidades posteriores (como determinantes
del modo de locomocidn) en 17 especies que forman parte de la
comunidad de aves limicolas del Delta del Ebro.

Considerando: 1) que las variables morfolégicas incluidas
en cualquier estudio ecomorfolégico deben formar parte de
sistemas funcionales y, por tanto, ser tratadas conjuntamente
como partes inteérantes de dichos sistemas (Leisler & Winkler,
1985), v 2) que el conocimiento de la morfologia funcional del
sistema de estudio es imprescindible en los estudios
ecomorfolégicos (Bock, 1990; Emerson, 1991), este trabajo
.pretende verificar las siguientes predicciones, teniendo en
cuenta los cambioc de funcidn asociados a los cambios de forma

y la filogenia de las especies:

1) La longitud del pico estard relacicnada con la profundidad
de alimentacidén, de tal modo que especies con picos méas
largos se alimentaran preferentemente a mayores

profundidades.
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2) En conexién con la prediccién anterior, seria esperable que

3)

las especies con picos mas largos utilizaran como método de
captura de las presas una técnica tactil (sondeo) frente a
un método visual (picoteo) que deberia ser mayoritariamente
utilizado por especies de picos cortos.

La longitud de 1las patas estara relacionada con la
profundidad de alimentacidén, de forma que las especies de
patas maAs largas utilizardn mas frecuentemente lugares de

mayor profundidad para la obtencidén del alimento.

4} Partiendo de criterios de optimizacidn, se predecira que la

velocidad de locomocidn durante la bisqueda del alimento no
deberia diferir interespecificamente una vez eliminado el
efecto del tamafio. Considerando que la velocidad wviene
definida por 1la relacidn espacio/tiempo, las especies
adoptaradn diferentes estrategias en relacién a dichos
parametros (modificacidén del espacio tomado como longitud
de zancada; modificacidn del tiempo tomado como frecuencia
de zancada) en funcidn de su morfologia. Gatesy & Biewener
(1992) han sefialado la relacidn entre la longitud de 1la
extremidad posterior y 1la longitud de la =zancada en
animales con locomocidn bipeda, de forma que las especies
con las patas mas largas darén pasos de mayor longitud. Por
otra parte, Sukhanov (1968) y Marsh (1988) han demostrado

que la frecuenca de 1la zancada estéd determinada por



INTRODUCCION

5)

factores fisioldégicos y biomecanicos relacionados con la
musculatura. De esta forma, una mayor velocidad de
contraccidn muscular estara directamente relacionada con la
frecuencia de la =zancada.

Fry (1947), Bennett (1985, 1989) y Walton (1993) han
establecido que el factor limitante de la capacidad de
resistencia durante la locomocidén de un animal es la
capacidad maxima de metabolismo aerdébico. Considerando que
las estregias de busqueda del alimentc continua o al acecho
se diferencian por el tiempo en que la locomocidn es
mantenida, afectando por tanto a la resistencia del animal,
la morfologia de 1la extremidad posterior no estara

relacionada con este tipo de estrategias.
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2.- MORFQLOGIA
2.1.- MORFOLOGIA ESQUELETICA: PATRONES Y EVOLUCION

2.1.1.- MATERIAL Y METODOS

Para la realizacién del estudio morfométrico se midieron
350 esqueletos y 138 pieles de individuos adultos procedentes
de diversas colecciones de museos (Catedra de Vertebrados,
Facultad de Biologia, Universidad Complutense, Madrid; Museo
Nacional de Ciencias Naturales, CSIC, Madrid; Institut
d'Estudis Avangats de les Illes Balears, CSIC, Palma de
Mallcrca; Estacidn Biolégica de Dofiana, Sevilla; Laboratorio
de Arqueozooclogia, Facultad de Ciencias, Universidad Auténoma,
Madrid; Unidad de Zoologia Aplicada, Madrid; Museo de Ciencias
Naturales, Tenerife; British Museum Natural History
(Subdepartment of Ornithology), Tring; Zoologisk Museum,
Copenhangen, Institut fir Haustierkunde, Kiel; Zoologisches
Forschungsinstitut und Museum Alexander Kéeqig, Bonn; Institut
Royal des Sciences Naturelles de Belgique, Bruselas). Las
especies y el numero de individuos medidos se muestran en la
Tabla 1.

A pesar de que las aves limicolas exhiben un marcado
dimorfismo sexual en el tamafic (Jehl & Murray, 1986; J&nsson
& Alerstan, 1990), se ha optado por analizar los datos en
conjunto, dado gque la mayor parte de los ejemplares medidos

carecian de esta informacién. De otra forma, tanto el tamarfio
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de muestra como el namero de especies habria disminuido
enormemente. No obstante, se hizo un analisis con los escasos
datos de que disponiamos distribuidos por sexos y se observd
gue 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 mm de precisidén y fueron introducidos en un ordenador por
medioc 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 I, I1I,
III, IV. También se midié la longitud y la anchura de 1la
impresién de la glandula supraorbital.

La eleccidén de las variables se hizo considerando su
posible relacidén funcional con la c¢onducta © variable
ecolégica para la cual se pretendia establecer los patrones
ecomorfologicos; en este caso, busqueda del alimento,
seleccidén de habitat y uso del espacio en los lugares de
alimentacién.

Para el an&lisis estadistico, las variables se agruparon
en unidades funcionales (sistema alimentador, extremidades
posteriores y dedos de la extremidad posterior) relacionadas

con funciones bioldogicas especificas {Leisler & Winkler,
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8D

GLT!

TPL

GLF

Fig. 1.- Medidas del craneo 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;
GLTI: longitud del tibiotarso; LDIII: longitud del
dedo III; LGIV: longitud del dedo IV; LGS: longitud
de la glandula supraorbital; TPL: longitud total de
la pelvis; WGS: anchura de la gandula supraorbital.



-14-
HMORFOLOGIA

1985). Se llevaron a cabo Andlisis de Componentes Principales
para cada una de las unidades funcionales, basados en las
matrices de correlacidén, como el modo de soslayar el problema
del escalamiento en los caracteres (Freeman & Jackson, 1990).
Dos tipos de Analisis de Componentes Principales (ACP) se
realizaron sobre cada una de las unidades funcionales
consideradas. Primero se realizé un ACP con las medidas
originales sin eliminar el efecto de la talla, ya que las aves
limicolas exhiben un gran rango de tamafios (Tabla 1) (Cramp,
1983; Barbosa, 1991, 1993a). El1 primer componente de un ACP
ejecutado de esta manera se puede considerar un "factor
tamafio”" (Jolicoeur, 1963; Rising & Sommers, 1989), siendo 1la
interpretacién 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 ecoldgicas en el uso del hébitat y el
acceso a los recursos (p.ej. maxima profundidad del agua en la
gque 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 llevd a cabo eliminando el efecto del
tamafic de manera que se obtuvieran patrones morfolodgicos
facilmente comparables con los patrones obtenidos del andlisis

del comportamiento de alimentacién y uso del espacio. El
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efecto del tamafio se eliminé dividiendo 1las wvariables
morfométricas por la raiz cibica del peso corporal en cada
especie (Leisler & Winkler, 1985; ver Bookstein et al., 1985;
Marcus, 1990; Rohlf, 1990; para una discusidén sobre la
correccion del efecto de la talla). Los datos del peso
corporal de las especies se cbtuvieron de Cramp (1983).

Las variables originales fueron transformadas
logaritmicamente antes de llevar a cabo 1los anéalisis
estadisticos.

Los analisis evolutivos se han llevado a cabo utilizando
la metodologia de los contrastes filogenéticamente
independientes (Felsenstein, 1985). Los organismos estan
relacionados jerarquicamente, por tanto, los datos procedentes
de las diferentes especies que se pretenden comparar no son
estadisticamente independientes (Grafen, 1989; Harvey & Pagel,
1991). Felsenstein (1985) sefiald que los datos fenotipicos 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 &arbol filogenético,
restado del valor de ese mismo rasgo en su especie o nodo
hermanc. Si 1los caracteres han evolucionado mediante un
movimiento Browniano, los contrastes son estadisticamente
independientes (ver Felsenstein, 1985, 1988; Martins &

Garland, 1991; Garland et al., 1992 para mas detalles).
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El método de Felsenstein requiere un completo
conocimiento de 1las relaciones filogenéticas entre las
especies, asi como de la longitud de las ramas del cladograma
gque conduce a cada una de ellas (en unidades de wvarianza
esperada en el cambio del caréacter). En el presente estudio se
ha utilizado informacién (Fig. 2) procedente de la hipodtesis
filogenética de Sibley & Ahlquist (1990). A pesar de las
recientes criticas hechas a esta hipdotesis filogenética
(Harvey & Cotgreave, 1991; Mindell, 1992), consideramos que su
utilizacidén es apropiada ya que provee una filogenia basada en
métodos moleculares gque evita la circularidad que podria
producirse al estudiar la evolucidn de rasgos morfoldgicos a
partir de una filogenia construida con caracteres del mismo
tipo. Las relaciones filogenéticas de las especies no

analizadas por Sibley & Ahlquist (1990) (Philomachus pugnax,

Arenaria interpres, Calidris alba se han deducido de Strauch

(1978).

La tasa de cambio evolutivo se ha analizado siguiendo la
metodologia de Garland (1992), basada en los contrastes
filogenéticamente independientes (Felsenstein, 1985; Martins
& Garland, 1991). El uso de este método para comparar la tasa
media de evolucidén entre los clados, requiere la comparacidén
de la tendencia central de las distribuciones de los valores
absolutos de los contrastes independientes estandarizados.

Este valor absoluto da un indice independiente de la minima
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V.VANELLUS

CH.ALEXANDRINUS

CH.HIATICULA

P.SQUATAROLA

H.OSTRALEGUS
H.HIMANTOPUS

R.AVOSETTA

G.GALLINAGO

L.LAPPONICA
L.LIMOSA
T.TOTANUS
T.ERYTHROPUS

A.INTERPRES
P.PUGNAX
C.ALBA
C.ALPINA

C.MINUTA

Fig. 2.~ Hipétesis de las relaciones filogenéticas entre

limicolas (basada en Sibley & Ahlquist,

Strauch, 1978).

1990 ¥
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cantidad de evolucidn fencotipica que ha sucedido relacionado
con la raiz cuadrada del tiempo, cuando un hipotético ancestro
diverge para producir dos especies hermanas (Garland, 1992).

Las datos procedentes de los dos tipos de andlisis de
componentes principales (con y sin correccidn del efecto del
tamafic} se han wutilizado para obtener los contrastes
independientes y analizar las tasas de cambio evolutivo en los
diferentes rasgos morfolégicos estudiados. El1 nimeroc de
especies estudiadas no permite realizar tests estadisticos
para analizar las diferencias en la tasa de cambioc evolutivo,
no obstante graficamente puede inferirse como son esas
‘diferencias.

Asimismo se han llevado a cabo anélisis de correlacién
maltiple a partir de los contrastes independientes para ver si
la wvariacidén entre 1los distintos sistemas morfoldgicos
estudiados ha estado correlacionada a lo largo de la evolucidn
del grupo.

En los analisis evolutivos se ha utilizado el modelo

evolutivo gradualista.

2.1.2.- RESULTADOS

Los resultados de los Andlisis de Componentes Principales
sin eliminar el efecto del tamafilo se muestran en la tabla 2.

El primer factor del ACP en cada uno de los sistemas
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VARIABLE PC1
EXTREMIDAD POSTERIOR

LONGITUD FEMUR 0.96""
LONGITUD TIBIOTARSO 0.96""
LONGITUD TARSOMETATARSO 0.91"*
AUTOVALOR 4.47
% VARIANZA 89.5
DEDOS

LONGITUD HALLUX 0.24
LONGITUD DEDO II 0.89
LONGITUD DEDO 11T 0.94
LONGITUD DEDO IV 0.93
AUTOVALOR 5.62

% VARIANZA 70.3

Tabla 2.- Resultados del Analisis de Componentes principales
realizado con las variables biométricas sin eliminar
el efecto del tamafic en cada uno de los sistemas
considerados (" p<0.01).
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funcionales considerados (extremidad posterior y dedos)
explica un alto porcentaje de la wvarianza, 89.5% y 70.3%
respectivamente. La figura 3 muestra el gradiente de tamarfio
obtenido para cada uno de los gsistemas, incluyendo la longitud
del pico.

Los Andlisis de Componentes Principales llevados a cabo
con las variables una vez eliminado el efecto del tamafio se
presentan en la tabla 3. Los analisis referidos al sistema
alimentador (pico) muestran un primer componente (PCLlPICO)
relacionado con un incremento relativo de la anchura y la
altura del pico, mientras que el segundo componente (PCZPICQ)
se relaciona con un incremento relativo de la longitud del
pico. La figura 4 ilustra la situacién de las especies en el
plano definido por estos dos componentes principales. Se puede
observar una clara separacidn entre dos grupos de especies en
funcién de 1la longitud del pico, un grupo formado por

Charadrius hiaticula, Charadrius __alexandrinus, Vanel lus

vanellus, Pluvialis sguatarola y Arenaria interpres y un

segundo grupo gque incluye el resto de las especies. La
anchura y altura del pico por el contrario tienden a mostrar
un gradiente més o menos continuo en la distribucidén de las

especies que va desde Tringa erythropus e Himantopus

himantopus con los picos mas estrechos y planos, hasta

Calidris minuta, Haematopus ostralequs y Gallinago gallinago

con los picos mas anchos y altos.
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GLT
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Fig. 3.- Situacidn de las especies a lo largo de los factores
de tamafio. Abreviatura de las especies, AI: Arenaria
interpres; CB: Calidris alba; CH: Charadrius
hiaticula; CN: Calidris minuta; CP: Calidris alpina;
CH: Charadrius alexandrinus; GG: Gallinago gallinaqgo;
HH: Himantopus himantopus; HQO: Haematopus ostralequs;
LL: Limosa limosa; LP: Limosa lapponica; PP:

Philomachus pugnax; PQ: Pluvialis squatarola; RV:
Recurvirostra avosetta; TE: Tringa erytropus; TT:

Tringa totanus; VV: Vanellus vanellus,
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VARIABL PC1 PC2 PC3
PICO PC1PICO PC2PICO
LONGITUD PICO 0.13 0.98"
ALTURA PICO 0.82" 0.19
ANCHURA PICOD 0.86" 0.04
EIGENVALUE 1.63 0.82
% VARIANCE 54.4 27.6
EXTREMIDADES POSTERIORES PClPATA PC2PATA PC3PATA
LONGITUD FEMUR -0.02 0.67° -0.36
LONGITUD TIBIQOTARSO 0.97"" 0.06 -0.06
LONGITUD TARSOMETATARSO 0.97" 0.03 -0.13
LONGITUD SINSACRO 0.09 0.86" 0.11
ANCHURA ANTITROCANTERICA -0.14 -0.06 0.93™
EIGENVALUE 2.11 1.23 0.86
% VARIANCE 42.2 24.6 17.2
DEDOS PC1DEDO PC2DEDO
LONGITUD HALLUX 0.25 0.93"
LONGITUD DEDO II 0.92" 0.30
LONGITUD DEDO III 0.95™ 0.13
LONGITUD DEDO IV 0.95" 0.11
EIGENVALUE 4.17 1.05
% VARIANCE 52.2 13.2

Tabla 3.- Resultados del Anélisis de Componentes principales

realizado con las variables biometricas eliminado el
efecto del tamafio en cada uno de los sistemas
considerados (' p<0.05, ™ p<0.01)
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Fig. 4.- Situacidén de las especies en el plano definido por

los factores morfoldgicos del pico después de
eliminar el efecto del tamafio. Abreviaturas segun la
figura 3.
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El analisis de la extremidad posterior y cintura pélvica
{Tabla 3) muestra tres factores que éxplican en total el 84%
de la varianza total. El primer factor (PCl1PATA) esta
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) esté asociado a un incremento relativo
en la distancia antitrocantérica. Se puede observar un
gradiente en la situaciétn de las especies en el plano
determinado por los dos primeros factores morfoldgicos (Fig.

5A). Este gradiente lleva desde Himantopus himantopus con un

tibiotarso y tarsometatarso relativamente mis largo y con el
fémur y la pelvis mds cortos, a Haematopus ostralegus con la
pelvis y el fémur relativamente mds largos y con los segmentos
distales mas cortos. Calidris alpina y Calidris alba presentan
las extremidades inferiores relativamente mas pequefias en su
conjunto. El tercer factor (Fig. 5B) muestra la ordenacidn en
funcién de la anchura antitrocantérica. En él1 se puede
observar asimismo un gradiente que va desde Haematopus

ostralequs, Charadrius alexandrinus, Charadrius hiaticula,

Calidris alpina, y Calidris minuta con la pelvis

relativamente mas anchas a Gallinago gallinago con la pelvis
relativamente mas estrecha.

En cuanto al analisis de los dedos de las patas, la tabla
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Fig. 5.- Situacidén de las especies en el plano definido por
los factores morfolégicos de la extremidad posterior
después de eliminar el efecto del tamafo.
Abreviaturas segin la figura 3.
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3 muestra tres factores que explican el 91% de la varianza. El
primer factor (PClDEDO) estd 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 esta presente en
algunas especies. La figura 6 muestra cual es la ordenacidn de
las especies en el plano definido por el primer y el segundo
factor.

Los andlisis evolutivos demuestran que ha existido una
correlacidon evolutiva en los distintos sistemas morfolégicos
tendente al alargamiento tanto del pico, como de la extremidad
posterior y de los dedos (r=0.84 p<0.001 pico vs pata, Fig.
7A; r=0.52 p<0D.05 pico vs dedos, Fig. 7B; r=0.83 p<0.001 pata
vs dedos, Fig. 7C).

El estudio de la tasa de cambio evolutivo muestra que en
cuanto al tamafio no existen diferencias entre los distintos
clados considerando el tamafio corporal y la variacidén en la
longitud absoluta tanto del pico, como de la pata y de los
dedos (Figs. 8 A-D), siendo pues la evolucidén en el tamafio
homogénea en el suborden.

Sin embargo . considerando los distintos sistemas
morfoldégicos relativizados por el tamafio, 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 mas 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 evolucidn de las extremidades inferiores
muestra que el cambio evolutivo en los distintos segmentos no
ha sido homogéneo. El andlisis de los segmentos distales no
mostro diferencias entre las distintas familias, sin embargo,
en el nivel de subfamilia se observa gque Recurvirostrinae
experimenta una rapida evolucidn en el alargamiento del
tarsometatarso y del tibiotarso, y que Charadriinae posee la
tasa més lenta, permaneciendo las subfamilias Tringinae y
Scolopacinae en un posicién intermedia (Fig. 11). El anélisis
de 1los segmentos distales mostré gque 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 evolucién 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 clados sugiriéndose una evolucidn
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Fig. 9.- Comparacién de la tasa de cambio evolutivo en 1la
longitud del pico una vez eliminado el efecto del
tamafio. Simbolos igual que en la figura 8.
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Fig. 10.- Comparacién de la tasa de cambioc evolutivo en la
anchura y altura del pico una vez eliminado el
efecto del tamafio. Simbolos igual que en la figura
8.
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Fig. 11.~ Comparacidon de la tasa de cambio evolutivo en los
segmentos distales de la extremidad posterior.
Simbolos igual que en la figura 8.
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Fig. 12.- Comparacién de la tasa de cambio evolutivo en 1los
segmentos proximales de la extremidad posterior.
Simbolos igual gue en la figura 8.
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homogénea para todo el grupo (figura 13). Sin embargo, 1la
evolucidn en el alargamiento de los dedos no ha sido igual en
todos los clados. La figura 14 muestra que la tasa ha sido

mayor en Recurvirostrinae.
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2.2.- MORFOLOGIA MUSCULAR

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, estéan relacionadas
fundamentalmente con el manejo de las presas mas gue con la
bisqueda del alimento (Zusi, 1967; Burton, 1974; Bihler,
1981). Sin embargo, 1las extremidades posteriores y los
patrones de locomocidén exhibidos por las especies, estan
directamente relacionados con esta Gltima actividad (Barbosa,
1993a) por lo que un estudio detallado de la morfologia
muscular proveeréd informacidn acerca de las relaciones
funcionales necesarias para explicar los patrones
ecomorfolégicos derivados.

Para el estudio de 1la musculatura se disecciond 1la
extremidad posterior de un ejemplar conservado en alcohol
etilico de cada una de las especies estudiadas (Tabla 1)
procedentes de la recoleccién de cadaveres frescos de aves
cuya muerte fue siempre fortuita y ocasional y suministrados
por el Pargque Natural del Delta del Ebro, asi como de diversas
colecciones de museo (Museo de Zoologia, Barcelona; British
Museum Natural History [Subdepartment of Ornitheclogy], 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 utilizé el método de Bock & Shear (1972) de
tincién con Iodina. Los dibujos preliminares fueron realizados
con la ayuda de una cémara clara unida a la lupa y a partir de
fotografias. La nomenclatura anatémica utilizada sigue a
Baumel et al. (1979).

Unc de los parametros que determinan la velocidad de
desplazamiento de los animales es la frecuencia de la zancada
(Sukhanov, 1968), que estéd condicionada por diversos factores
fisiolégicos o© biomecéanicos, entre ellos diferencias
relacionadas con la musculatura fundamentalmente con la
velocidad de contraccidédn muscular (Marsh, 1988).

Diversos autores (Gans, 1982; Gans & De Vree, 1987) han
determinado a partir de modelos empiricos que existe una
relacidén inversa entre la fuerza ejercida por un masculo y la
velocidad de contraccién de sus fibras (Fig. 15). Por otro
lado, la wvelocidad de acortamiento de las fibras musculares
estd directamente relacionada con el namero de sarcdmeros
dispuestos en serie y determina por tanto, la longitud de las
fibras musculares. Teniendo en cuenta lo anterior es posible
construir modelos graficos que nos permiten proponer un modelo
biomecanico para cada uno de los misculos. El modelo general

es el siguiente:
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donde, V=

LM

il

donde, m=

NF

Para

durante la

Velocidad de contracciétn muscular

Longitud del masculo tomada como la longitud desde
el punto medio del origen hasta el punto medio de
la insercidn.

Fuerza ejercida por el miasculo, y gque puede

calcularse a partir de la siguiente férmula:

F=m*a*c

F=m*xNF*c

Masa muscular, y gue se puede tomar como una
constante al estar eliminado el efecto del tamarfio.
Brazo de palanca, medido desde el punto medio del
origen al punto de rotacidén de la articulacidn.

Carga, sobre 1la que se ejerce la fuerza,
dependiendo de los casos, puede ser considerada como
constante.

Nimero de fibras estimadas por la ocupacién del
paquete muscular en el hueso.

estudiar la velocidad de contraccidn muséular

zancada, se seleccionaron seis misculos después de
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FUERZA DE CONTRACCION

VELOCIDAD DE CONTRACCION

Fig. 15.- Relacidén entre la fuerza y 1la velocidad de
contraccién muscular (segin Gordon et al., 1966 y
modificado en Gans, 1982).

PELVIS

TARSOMETATARSQ

Fig. 16.- Posicién de cada uno de los segmentos que forman la
extremidad posterior en cada fase del ciclo de un
paso y accidn de los misculos seleccionados.

1) Flexién del fémur (iliotibialis cranialis).

2) Flexién del tibiotarso {(iliofibularis). 3) Flexidn
del tarsometatarso (tibialis cranialis). 4) Extensién
del tibiotarso (iliotibialis lateralis). 5) Extension
del tarsometatarso (gastrocnemius).
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obtener la descripcidn completa de la variabilidad muscular en
las especies consideradas, teniendo en cuenta la existencia de
variacién interespecifica y la importancia de su funcibén en el
ciclo de la zancada (Figura 16). Los musculos seleccionados
fueron: M. iliotibialis cranialis (flexor del fémur), M.
iliotibialis lateralis (extensor del tibiotarso), 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, B, C, D, E y F, se muestran los
modelos biomecénicos utilizados para el calculo de 1la

velocidad de contraccién en cada midsculo.
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TIBIOTARSO —:.\_" TENDON + TENDON
TARSOMETATARSO —* c
s M
/]
|y
Fig. 17.~ Modelos biomecénicos propuestos para estimar la
misculos

velocidad de contraccién en c¢ada uno de 1los
seleccionados. A) Iliotibialis cranialis. B) Iliotibialis
lateralis. C) Iliofibularis. D) Tibialls cranialis. E)
Gastrocnemius. F) Flexor digitorum longus.
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2,2.2.- RESULTADOS

Dado que la mayoria de las especies estudiadas comparten
una morfologia muscular comin, se ha elegido una especie de
referencia, Pluvialis squatarola, para hacer sobre ella 1la
descripcién muscular completa de su extremidad posterior. Para
ello, se describird cada misculo, indicando su origen,
disposiciodon de fibras e insercidn. Las variaciones encontradas
entre las especies se incluiradn en el apartado de "Variacién
interespecifica" que sigue a la descripcidén de cada misculo.
8i no se indica lo contrario, se presupone gque todas las
especies estudiadas no difieren de la de referencia en el
misculo gque se esta describiendo. La funcién desarrollada por
cada uno de los misculos se muestra en la tabla 4. Tanto esta
tabla como las figuras de los misculos se encuentran al final

del capitulo.

M. ILIOTIBIALIS CRANTIALIS (ICR; Fig. 18 y 21)

Es el misculo mas craneal del muslo. Se origina, mediante
una aponeurosis que comparte con el M. iliotibialis lateralis,
en el tercio craneal de la cresta dorsal del iliaca. 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 tenddn que



-42-

HORFOLOGIA

forma la parte medial del ligamento patelar, y gque quedé
cubierto por la banda patelar del M. gastrocnemius. El1 borde
caudal de todo el misculo estd fusionado con el borde craneal
del M. iliotibialis lateralis.

Variacién interespecifica: Las diferencias observadas
entre las especies afectan fundamentalmente al tamafio y tipo
de origen. En Gallinago gallinago, el misculo no varia con
respecto a la especie de referencia en la proporcién 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 aponeurd6tico. En Vanellus vanellus, Arenaria interpres e

Himantopus himantopus el origen, totalmente aponeurdtico,

ocupa s6lo el cuarto craneal de 1la cresta dorsal, no
existiendo en la Ultima especie fusidn entre el borde caudal
del M. iliotibialis cranialis y el M. iliotibialis lateralis.

En Charadrius alexandrinus, Charadrius hiaticula,

Haematopus ostraleqgus, Limpgsa limosa, Limgsa lapponica,

Philomachus pugnax, Calidris alba, Calidris minuta v Calidris

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 aponeurdtica. En

Haematopus ostralequs, Limosa limosa v Limosa lapponica

aproximadamente los dos tercios craneales del origen son

fibrilares y el tercio caudal aponeurdtico. En Philomachus
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pugnax, Calidris alba, Calidris minuta y Calidris alpina el

origen es aponeurdtico en su totalidad.

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

Es uno de los misculos mas grandes de la extremidad
inferior; tiene forma triangular y se sitia lateralmente en el
muslo. En el origen se pueden distinguir tres partes no
separables en relacidn a su posicidn respecto al acetabulo, 1)
pars preacetabularis: se sitla craneal al fémur cubriendo
completamente a los miasculos iliotrochantericus cranialis e
iliotrochantericus caudalis; 2) pars acetabularis: cubre el
acetéabulo, situandose superficialmente al M. gluteus medius et
minimus, M. femorotibialis medius, y M. femorotibialis
externus; 3) pars postacetabularis: se sitda superficialmente
al M. iliofibularis, M. flexor cruris lateralis y M. flexor
cruris medialis.

El origen de este misculo es aponeurttico en la cresta
iliaca dorsal y dorsclateral, comenzando a continuacidon del M.
iliotibialis cranialis. Posteriormente, el origen no alcanza
el extremo caudal del proceso terminal iliaco. Las fibras
convergen hacia un tenddén central, ancho y plano, gue forma
parte del ligamentc patelar y que se inserta en el extremo
proximal del tibiotarso por debajo de la banda patelar del M.

gastrocnemius.
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Variacidén interespecifica: Las wvariaciones en la pars

preacetabularis afectan mayoritariamente a la proporcién que
su origen representa con respecto a la longitud de la cresta
dorsal, estando por tanto relacionadas con las wvariaciones
indicadas para el M. iliotibialis cranialis. No obstante, en
Vanellus vanellus, el extremo mAs craneal de la pars
preacetabularis queda cubierto por la porcidén caudal del
origen del M. iliotibialis cranialis. Las pars acetabularis

s0lo wvaria en Gallinago gallinago, donde el origen es

fibrilar.

Las diferencias en la pars postacetabularis afectan al
tipo de origen. En Charadrius hiaticuls el extremo mé&s caudal
del origen es fibrilar. En Philomachus pugnax la mitad caudal
de su origen es fibrilar. En Limosa limosa los dos tercios
caudales del origen son fibrilares. En Charadrius

alexandrinus, Recurvirostra avosetta, Haematcpus ostralegus,
Calidris alba, Calidris minuta y Calidris alpina, el origen de

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

C. alba y A. interpres no ocupa mas de los dos tercios

craneales de la cresta dorsolateral.

M. ILIOTROCHANTERICUS CAUDALIS (ITCA; Fig. 19)
Es un misculo 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, asi
como, en el borde de la cresta dorsal ililaca. Estas fibras
convergen en un tenddén ancho y planc que se inserta sobre la
superficie lateral del extremo proximal del fémur.

Variacidn interespecifica: No existe variacion

interespecifica.

M. ILIOTROCHANTERICUS CRANTALIS (ITCR; Fig. 19 y 22)

Es un pequefio misculo de forma triangular gue se sitda
inferior y profundamente al M. iliotrochantericus caudalis. Se
origina por medioc de fibras musculares dispuestas en paralelo,
en el borde ventral del ala ililaca preacetabular. Se inserta
por medic de un tenddn en la superficie lateral del extremo
proximal del fémur, distalmente a la insercién del M.
iliotrochantericus caudalis y cubierto por el origen del M.
femoroitibialis medius.

Variacidén interespecifica: No existe variacion

interespecifica.

M. TLIOTROCHANTERICUS MEDTIUS
Este masculo no estad presente en ninguna de las especies

diseccionadas.
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M. ILIQFEMORALIS INTERNUS

Es un pequefio misculo con forma de banda gue se origina
por medio de fibras musculares dispuestas en paralelo en el
borde ventral de la porcidén preacetabular del ileon, caudal al
origen del M. iliotrochantericus cranialis. Se inserta
fibrilarmente en la superficie medial del fémur a la altura
del origen del M. femorotibialis internus.

Variacidén interespecifica: No existe variacién en las

especies consideradas.

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

Pegueiio misculo de forma triangular situado proximalmente
a la articulacién femoral, y cubierto por el M. iliotibialis
lateralis. Se origina por medio de fibras musculares en el
ileon dorsal al acetébulo. La disposicidn de las fibras es
bipinnada, convergiendo en un tenddn plano y delgado que se
inserta en la superficie lateral del extremo proximal del
fémur, por debajo del origen del M. femorotibialis medius y
distalmente a las inserciones del M. obturatorius lateralis,
M. obturatorius medialis y M. ischiofemoralis.

Variacidén interespecifica: No existe variacién entre las

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

Este misculo de forma triangular, se sitGa en la regidn
caudolateral del muslo, por debajo de la pars postacetabularis
del M. iliotibialis lateralis y caudalmente al fémur. Se
origina por medio de fibras musculares en la cresta
dorsolateral iliaca, sin llegar a alcanzar su extremo mas
caudal. Las fibras, con una disposicién bipinnada, convergen
en un potente tenddn central que pasa a través del ansa M.
iliofibularis para insertarse en el tercio proximal de la
diafisis fibular, entre las cabezas medial y lateral del M.

flexor perforatus digiti IV.

Variacidn interespecifica: En Vanellus vanellus

Haematopus ostralegus y Calidris minuta el extremo mads craneal
del origen es aponeurdético. En Himantopus himantopus el origen

se extiende cranealmente hasta alcanzar la regidén acetabular

del ileon. En Recurvirostra avosetta, Gallinago gallinago,

origen se extiende caudalmente hasta alcanzar el extremo mas
posterior del proceso terminal iliaco. En Charadrius
hiaticula, Charadrius alexandrinus, Arenaria interpres vy
Calidris alba el origen ocupa los dos tercios craneales de la
cresta dorsolateral iliaca, si bien, en las dos primeras
especies el extremo mé&s craneal de dicho origen es

aponeurdtico.
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M. FEMORQTIBIALIS EXTERNUS (FTEP, FTED; Fig. 19,20,22 y 23)

Estd situado en la superficie lateral del fémur por
debajo de la porcién acetabular del M. iliotibialis lateralis.
Esta compuesto por dos partes, 1) Pars proximalis (FTEP) y 2)
Pars distalis (FTED). La pars proximalis se origina por medio
de fibras musculares en la superficie lateral de la diafisis
del fémur, comenzando en su cuarto proximal, Las fibras
convergen unipinnadamente hacia un rafe que comparte con el M.
femorotibialis medius. Se inserta por medio de un tenddn en la
patela, en comin con el M. femorotibialis medius, y formando
parte del ligamento patelar.

La pars distalis se origina mediante fibras en la mitad
distal de la diafisis femoral laterocaudalmente, que
unipinnadamente se dirigen a un tenddn que se inserta en la
cresta cnemial lateral cubierto por el M. flexor perforans et
perforatus digiti IT,

Variacidédn interespecifica: Las diferencias afectan al
tamafio relativo de 1la pars distalis. En Tringa totanus,
Arenaria interpres y Calidris minuta el origen de la pars

distalis se sitlla en el tercer cuarto del fémur.

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

Es un misculo 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 uﬁ
tendén 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 intimamente unida a la
pars proximalis del M. femorotibialis externus. Las dos
cabezas se unen en una s0la masa muscular cuyas fibras se
disponen unipinnadamente a 1o largo del fémur. El mGsculo se
inserta por medio de un tendén comin con el M. femorotibialis
externus en la cabeza del tibiotarso formando parte del
ligamento patelar.

Variacién interespecifica: En Limosa limosa y Limosa

lapponica el origen de la cabeza distal se sitida 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 trocanter y a lo
largo de la diafisis femoral. La disposicién de las fibras es
unipinnada. Se inserta por medio de un tenddn en la cabeza del
tibiotarsc medialmente, por debajo de la banda patelar del M.
gastrocnemius.

Variacidén interespecifica: Sin variacidén en la especies

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

Se sitGta caudal al fémur. Estd dividido en dos partes:
pars pelvica (FCRLP) y pars accesoria (FCRLA). La pars pelvica
se origina por medio de fibras musculares en el extremo caudal
de la cresta dorsolateral iliaca. Caudalmente el origen se
prolonga por una aponeurcsis hasta las vértebras caudales
atravesando los misculos 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 pars
accesoria. Existe una conexidén tendinosa entre el rafe y uno
de los tendones de insercidén del M. flexor cruris medialis.
Las fibras de la pars accesoria se dirigen en paralelo hasta
la regién intercondilar del fémur donde se insertan fusionadas
al origen de la pars intermedia del M. gasitrocnemius y a

continuacién de la insercién del M. puboischiofemoralis.

Variacioén interespecifica: 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 Ultima especie el
paquete muscular es considerablemente mas estrecho que en el
resto de las especies estudiadas, careciendo ademas de pars
accesoria y de rafe. En esta especie la insercidn de este
misculo se realiza por medio de dos tendones: uno que se une

a la pars intermedia del M. gastrocnemius y otro en comin con
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el tenddn de insercidtn del M. flexor cruris medialis. En
Charadrius hiaticula, Charadrius alexandrinus y Calidris alba,
el origen de la pars pelvica estd adelantado con respecto a la
especie de referencia, ocupando todo el tercio caudal de 1la
cresta dorsolateral iliaca. En Calidris alba el origen es
aponeurdtico.

En Gallinago gallinago no existe conexidén entre la pars
accesoria y el M. gastrocnemius. En Philomachus pugnax no

existe unién entre el rafe y el M. flexor cruris medialis.

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

Masculo alargado con forma de banda, estad situado en la
regidén caudolateral del muslo por debajo del M. flexor cruris
lateralis y caudal al M. puboischiofemoralis pars caudalis.
Posee un origen fibrilar en 1la superficie del isquion,
dorsocaudalmente a la fenestra isquiopubica. La disposicién de
las fibras es paralela insertindose por medio de dos tendones;
uno, proximalmente a la superficie medial del tibiotarso entre
la pars intermedia y la pars medialis del M., gastrocnemius; el
otro sobre el rafe del M. flexor cruris lateralis.

Variacién interespecifica: En Limgsa limosa, Limosa

lapponica y Arenaria_ interpres y Calidris alba el origen es
aponeurdético. En Tringa totanus una aponeurosis conecta el

tercio mas distal del mGsculo a la pars accesoria del M.
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flexor cruris lateralis y a la pars 1intermedia del M.
gastrocnemius. En Philomachus pugnax no existe conexidén con la

pars accesoria del M. flexor cruris lateralis.

M. ILIOFEMORALIS (ILF; Fig. 20)

Masculo con forma de banda situado dorsalmente al M.
caudofemoralis, por debajo del M. iliofibularis y por encima
del M. ischiofemoralis. Se origina por medio de fibras
musculares en la cresta dorsolateral del ileon, ventralmente
y caudal a la fenestra ilioisquiadica. En la parte central del
misculo existe wuna zona aponeurdtica. La insercidén es
tendinosa en la parte proximal de la didfisis femoral a 1la
altura de la insercién del M. iliotrochantericus cranialis,
pero caudomedialmente. Esta insercién estd unida distalmente
a la del M. caudofemoralis.

Varjacién dinterespecifica: En todas 1las especies
pertenecientes a la familia Scolopacidae, el M. iliofemoralis
estd ausente. En Himantopus himantopus la insercidén es
fibrilar proximalmente, y tendinosa distalmente en comin con

el M. caudofemoralis. Carece de la zona aponeurética central.

M. CAUDOQFEMORALIS (CF; Fig. 20)
Masculo alargado y plano con forma de huso. Se origina

por medic de un tenddédn ventralmente en el pigostilo. El
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misculo, fundamentalmente paralelo, se inserta por medio de ﬁn
tenddn anché en la mitad del fémur caudomedial, fusionado y
distal a la insercién del M. iliofemoralis.

Variacidén _interespecifica: En todas 1las especies
pertenecientes a la familia Scolopacidae, excepto Calidrig
minuta, la insercién se desplaza proximalmente en el fémur

hasta situarse justo distal a la insercidén del M.

ischiofemoralis. En Himantopus himantopus y Recurvirostra
avosetta la insercidn también se desplaza proximalmente en la
diafisis femoral, sin llegar a alcanzar la insercién del M.
ischiofemoral. En Haematopus ostralequs se inserta en comin

con el M. iliofemoralis.

M. ISCHIOFEMORALIS (ISF; Fig. 20 y 22)

Est& 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 iliaca. Las fibras se disponen en forma
de abanico dando al mGsculo su forma caracteristica. Se
inserta por medio de un tendén ancho y plano en la superficie
caudolateral del extremo proximal del fémur, al nivel de la
insercidén del M. iliotrochantericus caudalis.

Variacidén interespecifica: No existe variacién entre las

especies estudiadas.
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M. OBTURATORIUS MEDIALIS (OM; Fig. 21)

Masculo plano de forma ovalada que ocupa la fenestra
isquiopidbica en la superficie medial del isquion. Se origina
por medio de fibras musculares en la superficie medial del
isquion y del pubis. La disposicién de sus fibras es
bipinnada, convergiendo en un fuerte tenddén central que pasa
a través del foramen obturador insertéandose en el trocanter
del fémur proximalmente a la insercidén del M. obturatorius
lateralis.

Variacidn interespecifica: No se ha detectado ninguna

variacidn entre las especies estudiadas.

M. OBTURATORIUS LATERALIS

Es un pequefio misculo que se origina fibrilarmente en el
borde wventro-caudal del foramen obturador. Las fibras, en
disposicidn paralela, se insertan en el trocanter del fémur
distalmente al M. obturatorius medialis.

Variacidédn interespecifica: Sin wvariacién entre las

especies consideradas en este estudio.

M. PUBOISCHIQFEMQRALIS (PIFSP, PIFPR; Fig. 21,22 y 23)
Misculo alargado y ancho en forma de banda situado en la
regién caudal del muslo, cranealmente al M. flexor cruris

medialis y cubierto por el M. caudofemoralis y el M.
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iliofemoralis. Estada compuesto de dos paquetes musculares
paralglos. | La pars superficialis (PIFSP) se origina
fibrilarmente en el borde ventral del isquion, desde el
foramen obturador hasta el primer tercio de la fenestra
isquioptbica. Las fibras, con disposicién paralela, se
insertan en la mitad distal del fémur laterocaudalmente. La
pars profundus (PIFPR) queda parcialmente cubierta por la
porcién mas caudal de la pars superficialis. Se origina
mediante fibras musculares en el borde dorsal de la fenestra
isquiopibica, ocupando aproximadamente su tercio central. Es
un musculo paralelo cuyas fibras se insertan mediante un
tenddén en el tercio distal del fémur laterccaudalmente,
intimamente asociado con el extremo mas distal de la insercidn
de la pars superficialis, asi como con la pars accesoria del
M. flexor cruris lateralis.

Variacién interespecifica: En Charadrius hiaticula,

Charadriug alexandrinus, Himantopus himantopus, y Arenaria

interpres no existe una clara diferenciacidén entre pars
superficialis y pars profundus. En Tringa totanus vy

Recurvirostra avosetta el origen de la pars superficialis es

aponeurético. En Himantopus himantopus, Limosa limosa, Limosa

lapponica y Philomachus pugnax todo el origen es aponeurodtico.
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M. AMBIENS (AM; Fig. 21)

Es un misculo fusiforme situado en la superficie medial
del muslo. Se origina por medio de un fino tendén en el
proceso pectinal de la pelvis. Es un misculc fundamentalmente
paralelo, aunqﬁe hacia el origen y hacia la insercién es
ligeramente bipinnadc. Las fibras convergen en un tendén fino
que alcanza el ligamento patelar atravesé&ndolo en diagonal,
tendén que se inserta en la cabeza del tibiotarso
lateralmente, en comin con el origen del M. flexor perforatus
digiti III y M. flexor perforatus digiti IV.

Variacidn interespecifica: No existe variacidén entre las

especies estudiadas.

M. GASTROQCNEMIUS (GL, GI, GM; Fig. 18,19,20,21 y 22)

Ocupa 1la superficie lateral, caudal y medial del
tibiotarso. Estd dividido en tres partes: 1) pars lateralis
(GL); 2) pars intermedia (Gl); 3) pars medialis (GM).

La pars lateralis tiene un doble origen, una cabeza
lateral se origina mediante un tenddn en la superficie externa
del condilo lateral del fémur. Una segunda cabeza medial a la
anterior, se origina también mediante un tenddén en la regidn
poplitea.

La pars intermedia tiene un origen tendinoso en el

céndilo medial del fémur y en la regidn poplitea, en comin con
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la insercién de la pars profundus del M. puboischiofemoralis
v con la pars accesoria del M. flexor cruris lateralis.

La pars 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 regidén. 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 tendén de insercién que cubre la superficie del
misculo. Los tres tendones se unen distalmente en un uGnico
tenddn de insercién (tenddén de Aquiles) gque discurre
caudalmente por la diafisis del tibiotarso para insertarse en

la superficie caudal del tarsometatarso, en su mitad proximal.

Variacidn interespecifica: La pars lateralis presenta una

sola cabeza de origen en el céndilo lateral del fémur en

Charadrius hiaticula, Charadrius alexandrinus, Limosa limosa,

Limosa lapponica, Tringa totanus, Arenaria interpres,
Philomach i i lidri lpin lidri

minuta. En Recurvirostra avosetta la cabeza medial de la pars
lateralis se origina en comin con la cabeza femoral de origen
del M. flexor perforatus digiti III, M. flexor perforatus

digitl II y M. flexor perforatus digiti IV.
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La pars medialis se origina ademas mediante unas fibras
tendinosas len el cb6ndilco medial del fémur en Vanellus
vanellus, Limosa limosa y Limosa lapponica. En Tringa totanus
la pars medialis se extiende laterocranealmente cubriende la

parte proximal del M, fibularis longus.

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

Estd situado en la superficie craneal del tibiotarso
profundamente al M. fibularis 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 cdéndilo lateral cranealmente. La disposicidén de las
fibras es bipinnada en cada cabeza convergiendo en un fuerte
tendén que se extiende a través del ligamento transverso
cruzando la articulacidén intratarsal hasta la superficie
craneal del extremo proximal del tarsometatarso insertandose
en un tubérculo. El1 paquete muscular ocupa algo menos de la
mitad proximal del tibiotarso.

Variacidén interespecifica: Las diferencias afectan al
tamafio relativo del paquete muscular con respecto a la

longitud del tibictarso. En Recurvirsotra avosetta, Limosa

limosa y Limosa lapponica ocupa el tercio proximal del

tibiotarso, mientras que en Himantopus himantopus s6lo ocupa
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el cuarto proximal.

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

Estd situado en la superficie craneal del tibiotarso,
superficial al M. tibialis cranialis. Es un masculo delgado y
fundamentalmente planc. 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 tenddn de insercidn hacia el cual se dirigen las fibras
musculares, ahora en disposicién unipinnada. En la mitad
distal del paquete muscular, el tenddn de insercidén divide
claramente al misculo en dos porciones, lateral y medial (Fig.
25A). El paquete muscular ocupa la mitad proximal del
tibiotarso. El1 tenddn de insercidén discurre por el tibiotarso
craneclateralmente hasta alcanzar el nivel del ligamento
transverso, en donde se bifurca. La rama corta de esta
bifurcacién se inserta en el cartilago tibial. La rama larga
cruza la articulacidén intratarsal lateralmente, para
insertarse en el tendén de insercién del M. flexor perforatus
digiti IIT.

Variacién interegpecifica: Las diferencias

interespecificas en este misculo afectan fundamentalmente a la
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disposicién y nimero de fibras, asi como a la longitud
relativa ‘del paquete muscular. En Vanellus vanellus, Limosa

limosa, Limosa lapponica, Calidris alba, Calidris minuta,

Calidris alpina el namero de fibras del paquete muscular
aumenta con respecto a la especile de referencia reduciéndose
la porcién central del tenddn de insercidén que divide el
paquete muscular en lateral y medial (Fig. 25B). Entre estas
especies existen ademas diferencias en el tamano relativo del
pagquete muscular con respecto a la longitud del tibiotarso. En

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

el paquete muscular ocupa la mitad proximal del tibiotarso,

mientras que en Limosa limosa, Limosa lapponica, Calidris

alba, Calidrig minuta y Calidris alpina s6lo ocupa el tercio

proximal del tibiotarso.

Existe una tercera morfclogia para este miasculo presente
en Charadrius hiaticula y Tringa totanus. El1 nimero de fibras
se incrementa en estas especies con respecto a las anteriores,
al no estar desprovista de fibras la porcién central del
masculo (Fig. 25C). En ambas especies el pagquete muscular
ocupa el tercio proximal del tibiotarso.

En Haematopus ostralegqus y Gallinago gallinago, 1la

aponeurosis de origen se extiende por la superficie interna de
los dos tercios proximales del paguete muscular. De ella salen

fibras en disposicidn bipinnada que se dirigen hacia el tenddn
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de insercién 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 pugnax el misculo es tipicamente
bipinnado, en el que existe un tenddén central de insercidn al
que convergen fibras lateral y medialmente (Fig. 25E). El
paguete muscular en esta especie ocupa el tercio proximal del
tibiotarso.

Recurvirostra avosetta e Himantopus himantopus a

diferencia de las especies estudiadas presentan ademas 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 tenddn de
insercién de la cabeza tibial (Fig 25F). 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 1la cabeza tibial es como en

Charadrius hiaticula ocupando el cuarto preoximal del

tibiotarso.

M. EXTENSOR DIGITORUM LONGUS (EDL; Fig. 24A y 27)
Es el misculo mas profundo de la superficie craneal del

tibiotarse, situdndose inmediatamente por debajo del M.
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tibialis cranialis. Se origina fibrilarmente en la cresta
cnemial craﬁeal, cresta cnemial lateral, asi como a lo largo
del cuarto proximal de la didfisis del tibiotarsco. En la mitad
proximal del ©paquete muscular, las fibras convergen
bipinnadamente en un tenddén central, pero en su mitad distal
el misculo se hace unipinnado por desaparicién de las fibras
laterales al tenddn. El tendén de insercidn cruza el ligamento
transverso Yy la articulacién intratarsal. Discurre
cranealmente a lo largo del tarsometatarso, en cuyo extremo
distal se ensancha formando un tenddn planc gque diverge en
tres ramas que se insertan dorsalmente en el extremo distal de
la falange unguinal de los dedos II, III y IV.

Variaciéon interespecifica: Las diferencias en este

misculo afectan al tamafio relativeo del paquete muscular con
respecto al tibiotarso y a la porcidédn de misculo unipinnado.
En Himantopus himnantopus el paquete muscular ocupa el quinto
proximal, siendo unipinnado su tercio distal. En Tringa
totanug y Charadrius hiaticula la longitud del misculo es de
un tercio de la longitud del tibiotarso. En el resto de las
especies el paguete muscular ocupa la mitad proximal del
tibiotarse, ocupande la porcidén wunipinnada en Gallinago
gallinago y Philomachus pugnax algo mas de la mitad distal del

paquete muscular. En Charadrius aglexandrinus el masculo es

bipinnado en su totalidad, ocupando el tercio proximal del
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tibiotarso.

M. PLANTARIS (PL; Fig. 26)

Es un pequefio misculo de pocos milimetros 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 tenddén de insercibén que
recorre el tibiotarso medialmente para insertarse en el

cartilago tibial.

Variacién interespecifica: Ninguna.

M. FIBULARIS BREVIS (FB; Fig. 27)

Este pequefio masculo fusiforme se origina fibrilarmente
en la superficie medial del extremo distal de la fibula y en
la zona adyacente del tibiotarsc. Las fibras convergen en un
tenddn que recorre el tibiotarso lateralmente, insertdndose,
después de atravesar 1la articulacién intratarsal, en el

extremo proximal del tarsometatarso.

Variacién interespecifica: Ninguna.

M. FLEXOR PERFORANS ET PERFORATUS DIGITI II (FPPDII; Fig.

18,19,20,22,23 y 28)
Estd situado en la superficie lateral del tibiotarso,

craneal a la pars lateralis del M. gastrocnemius y por encima
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del M. flexor perforans et perforatus digiti III. Posee dos
cabezas de origen de tipo tendinoso: una cabeza femoral que se
origina sobre el céndilo lateral del fémur, y una tibial que
se origina sobre la cresta cnemial lateral y el ligamento
patelar, siendo este origen comin con el del M. flexor
perforans et perforatus digiti III. Las fibras en disposicidn
fundamentalmente paralela se dirigen hacia un tenddn de
insercién gue cubre superficialmente los dos tercios distales
del paguete muscular, y que divide al mismo en dos porciones,
craneal y caudal. El1 tenddn de insercidn pasa a través del
cartilago tibial, continuando a lo largo del tarsometatarso
hasta alcanzar la base del dedo 11, donde perfora el tendén
del M. flexor perforatus digiti II. El tenddn continda
ventralmente a 1o largo de la primera falange del dedo II y se
inserta, después de ser perforado por el M. flexor digitorum
longus en la base de la segunda falange.

Variacién _interespecifica: Cinco son las especies gque no

se ajustan al patréon general. En Calidris alba, Charadrius

hiaticula, Charadrius alexandrinug y Gallinago gallinago, el

origen tendinoso de la cabeza tibial continta distalmente
hasta alcanzar el tendén de insercién, no existiendo por
tanto, fibras musculares en la mitad craneal del pagquete
muscular (disminucién del numero de fibras con respecto a la

especie de referencia). En Philomachus pugnax, la cabeza
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tibial es igual gue en estas cuatro especies anteriores, pero
la femoral se origina mediante fibras musculares en el céndilo
lateral del fémur y mediante un tenddén profundo. Las fibras de
esta cabeza se dirigen en disposicién unipinnada hacia un
tendén de insercidn gue se extiende préacticamente por toda la
superficie externa del paquete muscular. En Haematopus

ostralegus no existe cabeza tibial y la femoral es como en

Philomachus pugnax.

M. FLEXOR PERFORANS ET_PERFORATUS DIGITI III (FPPDIII; Fig.

24B y 28)

Estd situado por debajo del M. flexor perforans et
berforatus digiti II, con el cual tiene todo el origen en
comin. El1 paguete muscular ocupa aproximadamente la mitad
proximal del tibiotarso. Las fibras se disponen
bipinnadamente, dirigiéndose hacia un tenddn de insercidn que
pasa a través del cartilago tibial y recorre el tarsometatarso
caudalmente hasta alcanzar la primera falange del dedo II,
donde perfora al M. flexor perforatus digiti IfII. Se inserta
en la base de la segunda falange después de ser perforado por
el M. flexor digitorum longus.

Variacion interespecifica: En Himantopus himantopus el
origen sobre el cdndilo lateral estéd unido al del M. flexor

perforatus digiti II. En Recurvirostra avosetta este origen se
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une al M. flexor perforatus digiti III. En Tringa totanus el
origen femofal es en comun con el M. flexor perforatus digiti
IIT y al M. flexor perforatus digiti II. En Calidris alba y
Haematopus ostralequs la cabeza femoral se une a la del M.

flexor perforatus digiti IV.

M. FLEXOR PERFORATUS DIGITI 111 (FPDIII; Fig. 23,24B y 28)

Estd situado en la superficie caudal del tibiotarso por
encima del M. flexor perforatus digiti II . Se origina por
medio de dos cabezas tendinosas; una en la regidén
intercondilar del fémur (cabeza femoral) en comin con la
cabeza medial del M. flexor perforatus digiti IV, y otra en la
cabeza de la fibula (cabeza fibular). La disposicién de las
fibras de la cabeza femoral es unipinnada de tenddén de origen
a tenddn de insercidn, mientras gque en la fibular es
fundamentalmente paralela. Todas las fibras se unen al tenddn
de insercidn que cubre superficialmente ¢l paquete muscular,
pasando a través del cartilago 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
perforatus digiti III y el M. flexor digitorum longus. En la
mitad proximal del tarsometatarsco el tenddon de insercidén se
une por un vinculo se une al tendén de insercidétn del M.

fibularis longus.



-67-

MORFOLOGIA

Variacidén interespecifica: En Recurvirostra avosetta
Limogsa 1im§§§ y Limoga lapponica, la cabeza fibular se
desplaza hasta el céndilo lateral del fémur, donde se origina
en comin con el M. flexor perforatus digiti II y M. flexor

perforatus digiti IV. En Haemotopus ostralequs, Calidris alba,

Calidris alpina y Calidris minuta la cabeza fibular ha
desaparecido. Sin embargo, en estas cuatro especies el M.
flexor perforatus digiti III no es morfoldégicamente igual; en
el ostrero esta intimamente asociado al M. flexor digiti IV en
toda su longitud, mientras que en los tres correlimos, los dos

maisculos son independientes a partir de su origen.

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

Se origina por medio de dos cabezas tendinosas entre las
que se inserta el M. 1iliofibularis. La cabeza medial se
origina en la regidn intercondilar en comin con los misculos
originados en dicha regién. La cabeza lateral se origina en la
base del céndilo lateral del fémur caudalmente. Las fibras en
disposicién unipinnada se unen al tenddn de insercidén gque
discurre laterocaudalmente por el tibiotarso y tarsometatarso.
A la altura de la base de la primera falange es perforado por
el M. flexor digitorum longus. La insercidén se efectia en la
base de la cuarta falange, mandando ramas a cada una de las

falanges restantes.
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Variacidén interespecifica: En Limosa limosa y Limosa

lapponica la cabeza lateral se desplaza hacla afuera para
originarse en la superficie externa del céndilo lateral del
fémur en comin con la cabeza lateral del M. flexor perforatus
digiti II. En Vanellus vanellus y Charadriug hiaticula,
Gallinago gallinago, Tringa totanus, Arenaria interpres y
Philomachus pugnax la cabeza lateral se desplaza hasta la
fibula en cuya cabeza se origina caudalmente en comin con el
M. flexor perforatus digiti III. En Recurvirostra avosetta
sdlo existe cabeza medial cuyo origen en es comin, ademas de
con el M. flexor perforatus digiti II, con la cabeza lateral
de la pars lateralis del M. gastrocnemius y con la cabeza

femoral del M. flexor perforatus digiti II.

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

Es el mas pequefio de los flexores, se sitla profundamente
al M. flexor perforatus digiti III, originandose por medio de
fibras tendinosas en el céndilo lateral del fémur caudalmente.
Las fibras, en disposicidén unipinnada, se dirigen hacia un
tendén de insercidn que cubre superficialmente los dos tercios
distales del paguete muscular. El tenddn de insercidn discurre
caudalmente por el tibiotarso, atraviesa el cartilago tibial
y sigue por el tarsometatarsc caudalmente. Se inserta en la

base de la primera falange después de ser perforado por el M.
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flexor perforans et perforatus digiti II y por el M. flexor
digitorum longus

Variacidén interespecifica: En este misculo la variacidn
afecta a la aparicion de una cabeza adicional de origen

variable. En Himantopus himantcopus, Recurvirostra avosetta,

Haematopus ostralegus, Gallinago gallinago, Limosa limcsa y

Limosa lapponica existe una cabeza lateral tendinosa que toma

su origen en el cédndilo lateral del fémur externamente. En

Arenaria interpres esta cabeza adicional se origina en la

cabeza de la fibula caudalmente.

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

Esta situado por debajo del M. flexor perforatus digiti
II y por encima del M. flexor digitorum longus. Se origina
fibrilarmente en la cabeza del tibiotarso caudalmente. Las
fibras se dirigen en disposicidén bipinnada hacia un tenddn
central de insercién gque discurre caudalmente por el
tibiotarso y tarsometatarso después de atravesar el cartilago
tibial. Se inserta en la base de la falange unguinal del
hallux después de perforar al M. flexor hallucis brevis y de
mandar fibras tendinosas a la rama del dedo II del M. flexor
digitorum longus. El tenddén del M. flexor hallucis longus y
del M. flexor digitorum longus se unen mediante un vinculo

aproximadamente hacia la mitad del tarsometatarso.
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Variacidén interespecifica: En Himantopus himantopus, ¥y
Haematopus ostralequs el origen es comin con el M. flexor

perforatus digiti II, M. flexor perforatus digiti III y M.
flexor perforatus digiti IV. En Philomachus pugnax el origen
es comin con el M. flexor perforatus digiti III. En Calidris
alba el paquete muscular estéd reducido a pocos milimetros,
uniéndose distalmente al M. flexor digitorum longus; no tiene

conexidén con el hallux ya que carece de él.

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

Es el masculo mas profundo de 1los situados en el
tibiotarso caudalmente. Se origina fibrilarmente por dos
cabezas: una lateral desde la cabeza de la fibula 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 M. plantaris. Las fibras, con una disposicién bipinnada
convergen en un tendén central que corre a lo largo del
tibiotarso, pasa a través del cartilago 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 1la
falange unguinal de dichos dedos. El1 tendén del M. flexor
digitorum longus y el del M. flexor hallucis longus se unen

por un vinculo distalmente al hipotarso.
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vVariacioén interespecifica: Himantopus himantopus presenta

una cabeza adicional de origen fibrilar situada medialmente a
la cabeza medial. En Calidris alba la unib6n con el M. flexor

hallucis longus se produce distalmente en el tarsometatarso.

M. POPLITEUS (PO; Fig. 26)

Es un pequefioc misculo de pocos milimetros situado en la
superficie caudal del extremo proximal del +tibiotarso,
profundamente al resto de los masculos de esa regidén. Se
origina mediante fibras musculares en la superficie caudal de
la fibula, distal a la cabeza fibular caudalmente. Las fibras
con una disposicién en general paralela se insertan en la
cresta poplitea del tibiotarso.

Varjacidén interespecifica: No existe variacidn entre las

especies estudiadas.

M. EXTENSOR HALLUCIS LONGUS (EHL; Fig. 29A y B)

Es un misculo 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 tendénren el extremo proximal de la falange unguinal del
hallux, dorsalmente.

Variacién interesgpecifica: En Charadrius hiaticula,

Haem 1 i i i 1
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no se ha encontrado este miusculo.

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

Se origina por medio de fibras musculares en la base del
hipotarso caudomedialmente. E1 tendén de insercién recorre el
tarsometatarso y se inserta en la base de la primera falange
del hallux,

Variacidén interespecifica: En Charadrius hiaticula e
Himantopus himantopus no se ha encontrado este misculo. En
Haematopus ostralequs y Calidris alba se une proximalmente al

tendén del M., adductor digiti II.

M. ABDUCTOR DIGITI IV (ABDIV; Fig. 29B)

Se origina fibrilarmente en la base del hipotarso,
caudolateralmente. Se inserta por medio de un tenddédn fino que
recorre el tarsometatarso hasta la base de la primera falange
del dedo 1IV.

Variacion interespecifica: No se ha encontrado variacién

entre las especies estudiadas.

M. EXTENSOR BREVIS 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 tenddén a través de la incisura intertroclear lateral en
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la superficie dorsolateral del dedo 1IV.
Variacién interespecifica: No existe variacién entre las

especies estudiadas.

M. ABDUCTOR DIGITI II (ABDII; Fig. 29A)

Este misculo 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.

Variacidn interespecificia: No se ha encontrado entre las

especies estudiadas.

M. ADDUCTOR DIGITI II (ADDII; Fig. 29B)

Se origina fibrilarmente en la superficie caudal del
extremo proximal del tarsometatarso y distalmente al origen
del M. abductor digiti IV. Se inserta por medio de un tenddén
en la base de la primera falange del dedo II.

Variacidén interespecifica: No existe variacién entre las

distintas especies.

M. EXTENSOR BREVIS DIGITI III (EBDIII; Fig. 29A)

Origen fibrilar en el extremo distal del tarsometatarso.
Se inserta por un tenddén a través de la incisura intertroclear

medial en la superficie dorsal de la primera falange del dedo
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III.
Variacidén interespecifica: No existe variacién entre las

especies estudiadas.

Los resultados del calculo de la velocidad de contraccidn
para cada misculo se muestran en la tabla 5 y en la figura 30.
Se pueden observar distintas tendencias entre los masculos.
Tanto el M. iliofibularis, como el M. tibialis cranialis,
presentan muy poca variacién entre las especies, obteniéndose
un valor de velocidad de contraccidén casi constante. Las
mayores variaciones aparecen en el M, flexbr digitorum longus
vy el M. iliotibialis cranialis. Por otra parte se puede
observar una variacién casi sincrénica entre el M.

iliotibialis lateralis y el M. gastrocnemius.



Cresta dorsolateral iliaca /
aponeurdtice

Cresta dorsal y dorsolateral
iliaca / aponeurdtico

Fosa dorsal iliaca / muscular

Borde ventral ileon preacetabular
/ muscular

Borde ventral ileon preacetabular
/ muscular

Ileon dorsal al acetdbule /
muscular

Cresta dorsolateral iliaca /
muscular

Fémur proximal lateral / muscular
Cresta trocantérica / tendinoso
Fémur proximal lateral

Fémur proximal medial / muscular
Extremo caudal del ileon y
vertebras caudales adyacentes /
muscular

Superificie del isquien,
caudolateral a la fenestra

isquiopubica / muscular

Cresta dorsolateral {liaca /
muscular

Plgostile / tendinoso

Superficie lateral del isquion /
muscular

Superficie medial del isquion y
pubis / muscular

Paralela

Bipinnada

Unipinnada

Paralelo

Paralelo

Bipinnada

Bipinnada

Unipinnada

Unipinnada

Unipinnada

Paralela

Paralela

Paralela

Paralela

Unipinnada

Paralela

Patela, cabeza del
tib;otarso/tendinoso

Patela, cabeza del
tibiotarso / tendinoso

Fémur proximal y lateral
/ tendinecso

Fémur proximal y lateral
/ tendinoso

Fémur proximal medial /
muscular

Fémur proximal lateral /
tendincso

Fibula proximal /
tendinoso

Patela, cabeza del
tibiotarso / tendinosc

Cabeza del tibiotarso /
tendinoso

cebeza del tiblotarse /
tendinoso

Fémur ¥ tiblotarso
proximal medialmente /
muscular

Tibiotarse proximal
medialmente / tendinocso

Fémur caudomedial /
tendinese

Fémur caudomedial /
tendinoso

Fémur proximal

caudclateral / tendineose

Trocanter dei fémur /
tendinose

Flexiona el fémur
Extiende el tiblotarsc
Flexiona o extiende el

fémur ?

Flexiona y rota
nedialmente el fémur

Flexiona y adduce el
fémur

Abduce el fémur
Flexiona el tibiotarso
Extiende el tibiotarso
Extiende el tiblotarsec
Rota el fémur
madialmente

Extiende el fémur y

flexiona el tibiotarso

Extiende el fémur y
flexiona el tibiotarso

Retrae el fémur
Retrae el fémur, baja
la cola ?

Rota el fémur
lateralmente y
extiende el fémur

Postural
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Borde ventrocaudal del foramen
obturador / muscular

Borde ventral isquion y borde
dorsal fenestra isquiopubica /
musuclar

Proceso pectinal de la pelvis /
tendinoso

Fémur distal / tendinoso
Tibiotarso proeximal / muscular

Cabeza tibiotarsc cranealmente /
muecular

Fémur distal laterocraneal /
tendinoso

Cabeza del tibioctarso
cranealmente / aponeurdtico

Tiblotarso cranealmente /
muscular

Cabeza del tiblotarsc
caudomedialmente / muscular
Fibula distal y medial / auscular
Fémur distal lateral y tiblotarsco
craneal / tendinoso

Fémur distal lateral y tibiotarso
craneal / tendinoso

Regién peplitea y cabeza fibular
/ tendlnocso

Regidén poplitea / tendinoso

Regién poplitea / tendinoso

Paralela

Paralela

Paralela

Unipinnada

Bipinnada

Paralelo /
unipinnada

Bipinnada /
unipinnada

Bipinnada

Bipinnada

Paralela

Bipinnada

Unipinnada /

Paralela

Unipinnada

Unipinnada

Trocénter del fémur /

.tendinoso

Fémur distal
laterocaudal / tendinoso

Cabeza del tibiotarso
lateralmente y origen de
los flexores de los
dedos / tendinoso

Tarsometatarso proximal
y caudal / tendinoso

Tarsometatarsoc proximal
¥ craneal / tendinose

Cartilago tibial ¥y
tenddn del Flexor
parforatus digitd I1I /
tendincso

Falange unguinal dedos
I1, II1 y IV dorsalmente
/ tendinoso

cartilago tibial /
tendinoso

Tarsometatarso proximal
lateralmente / tendinoso

Superficle plantar del
dedo II / tendincso

Superficie plantar del
dedo 111 / tendinoso

Superficie plantar del
dedo 111 / tendinoso

Superficie plantar del
dedo 1V / tendinoso

Superficie plantar del
dedo 1l / tendinoso

Postural

Extiende el fémur

Ayuda a los flexores,
adduce el fémur ?

Extiende el
tarsometatarso

Flexiona el
tarsometatarso

Extiende el
tarsometatarso Y asinte
al Flexor perforatug
digiti III

Extiende los dedos I1I,
III ¥y IV, y flexiona el
tarsometatarso .

Extiende el
tarsometatarao

Rota medialmente el
tarscmetatarso

Flexiona el dedo II
Flexicna el dedo III
Flexiona el dedo IIl

Flexiona el dedo IV

Flexiona el dedo II
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Cabeza del tibiotarso caudalmente

M. flexor hallucis lonqus Bipinnada Superficie plantar del Flexiona el hallux ¥y

/ muscular hallux y tendén del extiende el
tarsometatarso
/ tendinoso }

M. flexor digitorum longus Cabeza fibular caudalmente. Bipinnada Superficie plantar de Flexiona a la vez .los
tibiotarsc proximal caudalmente / los dedes II, III y IV / dedos 1@, III y IV, ¥
muscular tendineso extiende el

tarsometatarso

M. popliteus Cabeza fibular caudalmente / Paralela Cresta poplitea del Incierta
auscular tibiotarso / tendinaso

M. extensor hallucis lonqus Tarsometatarso proximal y Bipinnada Dorsalmente en la Extiende el hallux
anteromedial / muscular primera falange del

hallux / tendinoso

M. flexor hallucis brevig Bage del hipotarso caudomedial / Bipinnada Base falange proximal Flexiona el hallux
muscular del hallux / tendineso

M. abdyctor digiti IV Base del hipotarso caudelateral / Unipinnada Base falange proximal Abduce el dedo IV
muscular dedo 1V /tendinoso

M. extensor brevis digiti IV Tarsometatarso craneal / muscular Bipinnada Superficie dorsolateral Extiende y adduce el

falange proximal dedo IV dedo IV
/ tendinoso

M. abductor igiti II Tarsometatarso distal y caudal / Unipinnaa Superficie dorsomedial Abduce el dedo II

muscular falange proximal dede II
/ tendinoeo

M. adductor digiti II Tarsometatarso proximal / Unipinnada Superficie lateral Adduce el dedo II

musculayp falange proximal dedo II
/ tendinosc
M. _extensor brevisg digiti III Tarsometatarso distal / muscular Unipinnada Dorsalmente falange Extiende el dedo III

proximal dedo III

Tabla 4.- Descripcidn general de la musculatura de la extremidad posterior y de la funcidn
desarrollada por cada musculo.

YID0TOANOH
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Fig.

18.-
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Vista lateral de la musculatura superficial del
musle y de 1la pata de Pluvialils squatarola.
Abreviaturas de los musculos para las figuras 18-29:
ABDII, abductor digiti II; ABDIV, abductor digiti
IV:; BADDII, adductor digiti II; EBDIII, extensor
brevis digiti III; EBDIV, extensor brevis digiti IV;
CF, caudofemoralis; EDL, extensor digitorum longus;
EHL, extensor hallucis longus; FB, fibularis brevis;
FCRLA, flexor cruris lateralis pars accesoria;
FCRLP, flexor cruris lateralls pars pelvica; FCRM,
flexor cruris medialis; FDL, flexor digitorum
longus; FHB, flexor hallucis brevis; FHL, flexor
hallucis 1longus; FL, fibularis 1longus; FPDII,
flexor perforatus digiti II; FPDIII, flexor
perforatus digiti III; FPDIV, flexor perforatus
digiti IV; FPPDII, flexor perforatus et perforans
digiti II; FPPDIIX, flexor perforatus et perforans
digiti IXI; FTED, femorctibialis externus pars

distalis; FTEP, femorotibialis externus pars
proximalis; FTI, femorotibialis internus; FTM,
femorotibialis medius; GI, gastrocnemius pars

intermedia; GL, gastrocnemius pars lateralis; GM,
gastrocnemius pars medialis; ICR, iliotibialis
cranialis; 1IF, iliofibularis; IL, 1ljiotibialis
lateralis; ITCA, iliotrochantericus caudalis; ITCR,
iliotrochantericus cranialis; OM, obturatorius
medialis; PIFPR, puboischiofemoralis pars profundus;
PIFSP, puboischiofemoralis pars superficialis; PL,
plantaris:; PO, popliteus; TCR, tibialis cranialis.
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Fig. 19

Fig. 19 y 20.- Vista lateral de los misculos del muslo y de la
pata.
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Fig. 21.- Vista medial de los musculos del muslo y de la pata.
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Fig. 22.- Vista lateral de los masculos profundos del muslo y
superficiales de la pata.
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Fig. 23.- Vista lateral de los misculos profundos del muslo y
superficiales de la pata.

FL

FPPDII

Fig. 24.- A) Vista medial de los masculos de la pata. B) Vista
lateral de los musculos de la pata.
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Fig. 25.- Variacidén morfolégica que presenta el misculo
fibularis longus en el paquete muscular (ver texto).

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

Fig. 27.- vVista lateral de la musculatura profunda de la pata.
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Fig. 28.- Insercid®n de los distintos flexores de los dedos.

Fig. 29.~ A) Vista craneal de la musculatura del tarsometatarso.
B) Vista caudal de la musculatura del tarsometatarso.
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ESPECIE ICR i IF G TCR FDL
V.vanellus 1.58 0.31 0.083 0.22 0.30 1.49
wm 1.80 0.46 0.084 0.29 0.29 1.12
ch, hiaticula 1.85 0.50 0.082 0.34 0.35 1.14
P. squatarola 1.66 0.36 6.10 0.26 0.26 1.09
H. ostraleous 1.57 0.45 0.11 0.27 0.27 1.02
H.. himantopub 1.51 0.16 0.04 " 0.17 0.25 1.40
R._avogetta 1.49 0,23 0.06 0.20 0.28 1.10
G. gallinage 1.73 0.38 0.079 0.25% 0.32 0.45
L.limosa 1.89 0,38 0.058 0.28 0.30 1.20
L. lapponica 1.75 0.45 0.083 0.33 0.30 1.35
T,.totanus 1.60 0.30 0.092 0.21 0.24 1.06
&, interpres 1.63 0.39 0.11 0.36 0.34 0.93
P. pugnag 1.67 0.38 0.094 0.19 0.23 0.94
€. alba 1.84 0.52 0.10 0.33 0.29 1.20
C. alpina 1.85 0.48 0.10 0.26 0.34 0.99
€. _minuta 1.93 0.44 0,081 0.31 0.31 0.94

Tabla 5.- Valores de la velocidad de contraccidén estimada en los

misculos seleccionados (ver Material y Métodos) de
extremidad postericr. Abreviaturas dadas en la figura 18.

2.5
2 b=
~ICR
1.5 —Ib
*|F
=G
]
* TCR
< FDL

0 :
CHCNCPCXCBGGVV LL PP TT PQRV LP Al HHHO

Fig. 30.- Comparacidén de la velocidad de contraccidn gstimada
en cada wuno de los misculos seleccionados.

Abreviaturas segun se muestra en la figura 18.

la
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3.1.~- AREA DE ESTUDIO

La toma de datos de comportamiento y ecologia de las aves
gse realizdé en el Delta del Ebro (Tarragona). Actualmente
protegido con la figura de Pargue Natural, el Delta del Ebro
es una de las zonas humedas mediterraneas catalogadas como
Area de Importancia Internacional para aves limicolas (Grimmet
& Jones, 1989; Barbosa, 1992) soportando unos 19000 individuos
de 27 especies. Estd situado en el NE de la Peninsula Ibérica
(Fig. 31) y posee una extensidén de 32000 Has. muy
transformadas por el hombre, de las que 15000 son de
arrozales, 9500 estadn dedicadas a huertas y cultivo de
frutales, 7500 estan constituidas por ambientes palustres
(playas, salinas, lagunas litorales, marismas), ademas de unas
5100 de bahias marinas. Del total, la superficie
potencialmente explotable por las aves limicolas es de 16000
Has. (Fig. 32)(Martinez-Vilalta, 1984, 1985,1988). Actualmente
el Parque Natural tiene una extension de 7736 Has que engloba
la mayor parte de las zonas himedas naturales.

El uso del espacio y el acceso a los recursos por 1os
limicolas estéd determinado por el proceso de inundacidén y
desecacién de las &areas donde se alimentan (Burger, et al.,
1977; Connors et al., 1981). En el Delta del Ebro existen dos

zonas con distintos regimenes en la oscilacidn del nivel de
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Fig. 31.- Mapa del Delta del Ebro y sus habitats principales.

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

El ciclo hidrolégico de los ecosistemas acudticos no
marinos depende del ciclo del arroz, ya que en esta zona no
existe inundacidén 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 extensidn
inundada es grande, constante y de cierta profundidad. Ello
hace que no sea disponible para la mayor parte de las especies
de limicolas. A partir del cierre del sistema de riego (de
octubre a diciembre), la superficie inundada se va reduciendo
progresivamente hasta llegar al minimo a finales de marzo y
principios de abril.

En los medios marinos, la superficie explotable por los
limicolas viene controlada por las oscilaciones del nivel del
mar. En el Mediterraneo, las oscilaciones periddicas del
nivel, las mareas, tienen poca importancia. Las variaciones en
el nivel del agua vienen pues determinadas principalmente por
los vientos vy presion atmosférica entre otros factores, éstos
son de caracter irregular y no peridédico, lo que confiere un
alto grado de impredecibilidad al ambiente, produciendo una
oscilacidén maxima del nivel del mar en condiciones normales de

20 cm. (Martinez-vilalta, 1984).
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3.2.- PATRONES DE BUSQUEDA DEL ALIMENTO, LOCOMOCION, SELECCION
DE HABITAT Y MICROHABITAT

3.2.1.- MATERIAL Y METODOS

El estudio sobre la ecologia y comportamiento de las aves
limicolas durante la alimentacidén se ha efectuado sobre un
total de 544 individuos pertenecientes a las 17 especies en
las que se ha estudiado la variacidon morfoldgica (Tabla 1).
Las aves fueron observadas durante el invierno y principios de
primavera de 1990, 1991, 1992. Todas las observaciones se
hicieron durante el dia con prismaticos 8X30 o telescopioc con
20X o 60X, segin la distancia a la que se encontraran las
aves.

La localizacién de los bandos o individuos solitarios se
realizd siguiendo itinerarios fijados con anterioridad, que
recorrian las &areas adecuadas del Delta y susceptibles de
tener aves limicolas alimentandose.

Para el registro de datos de comportamiento se utilizd el
método de observacién focal (Altmann, 1974). Las aves-focales
se eligieron al azar siguiéndose durante periodos de 2 minutos
como promedio, siendo el rango 30-130 segundos. Para evitar
problemas de pseudorreplicacidn derivados del muestreo
repetido de los mismos individuos (Hulbert, 1984), solamente

se muestred el numero suficiente de individuos en un bando de
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forma gue se asegurara que se trataba de individuos distintos.
Por otro.lado, aunque las aves se desplazaban en el interior
del area de estudio, el numero de aves existentes aseguraba de
forma probabilistica gque las aves muestreadas en dias
consecutivos y a lo largo del dia eran individuos diferentes.

El comportamiento de las aves mientras se alimentaban fue
grabado en cintas de cassette, realizédndose también
filmaciones en video, siguiendo el método de observaciones
secuenciales (Wagner, 1981; Morfison, 1984). Las secuencias
obtenidas fueron posteriormente temporizadas por medio del
programa Observer 6.0, con una precisién de 0.01 segundos. Las
variables descriptoras del comportamiente consideradas en el
estudio fueron: porcentaje de tiempo picoteando en superficie,
porcentaje de tiempo sondeando (se considera un sondec cuando
el ave introduce més 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 desplazandose y porcentaje
de tiempo parado. En cada observacién se registrd asimismo, el
tamafico y composicidén del bando, el tipo de habitat (arrozal,
zona litoral o laguna) y €l nivel del agua. Este dGltimo como
un descriptor del microhabitat, que se estimd tomando como

referencia la altura del agua en la pata del ave (Claireaux &
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i o i i tacidn,
Fig. 34.- Estimacién de la profundidad de allmeq _
S A) Aguas someras. B) Aguas de profundidad media.
C) Aguas profundas. D) Aguas muy profundas.

Yésou, 1986; Fig. 34) siendo posteriormente calculada la
profundidad real para los anadlisis subsiguientes. Cuando el
ave se encontraba fuera del agua se utilizaron las zonas
definidas por Recher (1966) para 1la descripcién del
microhdbitat. Estas son: zona A, areas de arena o fango por
encima del limite del agua y que no retienen una lamina de

agua; zona B, areas de arena o fango por encima del limite del
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agua gue retienen una la&mina de agua. El gradiente de
profundidadlse ha categorizado para los andlisis estadisticos
de la siguiente forma: seco, himedo (ver zona B), somera (7-20
mm. ), media (26—50 mm. ), profunda ( 50-100 mm,. ), muy profunda
(mas de 100 mm. ).

Para el andlisis del uso del habitat, se han utilizado
todos los individuos contabilizados mientras se alimentaban,
atn cuando en la mayor parte de ellos no fue registrado su
comportamiento.

Se han utilizado como wvariables descriptoras de la
locomocidn la frecuencia de paso medida como pasos dados por
segundo, asi como la longitud del paso (Losos 1990b; Gatesy &
Biewener, 1991). Los datos de esta (ltima variable se han
tomado de la biblicgrafia (Wortmann, 1972), y a partir de aves

filmadas mediante video en el area 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, Tringa erithropus, Philomachus pugnax y Calidris

minuta).

Estas variables determinan ademas la velcocidad en el

desplazamiento, y son susceptibles de ser modificadas por la
morfologia { Shukhanov, 1968; Losos 1990b). Como era

predecible, existid una relacién alométrica entre el tamafio
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corporal y tanto la frecuencia como la longitud de paso (Fig.
35). Para eiiminar este efecto se dividid cada variable por la
raiz cibica del peso corporal en gramos (ver apartado 2.1.1).

Para la obtencién de los patrones que definen el
comportamiento de las especies de limicolas durante 1la
bisqueda del alimento se realizé un andlisis de componentes
principales sobre las variables consideradas, las cuales se
transformaron mediante arcsin p/;.

La seleccidn de hébitat y microhé&bitat de cada especie y
las diferencias segin las especies en su uso se analizaron por
medio de test de chi-cuadrado. En el caso del test de chi-
cuadrado para la seleccidn de microhdbitat se ha supuesto una
presencia igual de cada uno de ellos en los distintos medios,
va que no fue posible determinar cual era su representacidn
real.

A partir de andlisis de correlaciones se han establecido
las relaciones entre habitats y microhabitats.

Se han utilizado analisis 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 graficamente dado que la mayor parte de los
datos provenientes de la bibliografia se refieren a valores

medios.
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Fig. 35.- Relacidn de la frecuencia y la longitud de paso con

el tamafio corporal.
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3.2.2.- RESULTADOS DE COMPORTAMIENTO: PATRONES DE BUSQUEDA DEL
ALIMENTO Y LOCOMOCION

La tabla 6 muestra los valores medios de tiempo empleado
en cada actividad expresados porcentualmente.

Los resultados del andlisis 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 primercs
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 bisgueda de las
presas y que va desde especies con una estrategia de busqueda
del alimento téctil a especies con una técnica de caza visual.
El segundo factor estd relacionado negativamente con el
porcentaje de tiempo parado y positivamente con el porcentaje
de tiempo desplazandose. Este factor define asimismo, un
gradiente comportamental relacionado con el modo de
desplazamiento durante la bisqueda de las presas y que va
desde especies con una estrategia de blisgueda "pause-travel"
(al acecho) hasta especies con un tipo de bisqueda continua

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



ESPECIE ¥ PICOTEC % SONDEO % DESPLAMIENTO % PAUSA %¥ BARRI1DO ¥ LEVANTAMIENTC % BUCED % OTROS
(Tamafio muestra) e x Be x . 1] X Ee X ae x ae x ae x (-1
Y. . xaoellua (38) 18,23 2.11 Q.00 0.00 26.29 1.97 53.07 3.24 c.0C 0.00 0,00 0,00 0.0¢ ©.00 1.5 .71
Ch. alexandrinues (33%) 15.04 1.82 0.00 0.00 29.21 2.96 46.73 3.34 G.0C 0.00 0.G0 0.00 0.00 ©.00 8.97 2.88
£h, biatdicula (7) 7.52 1.43 Q.00 0.00 20.63 4.03 66.68 3.85 C.00 0,00 Q.00 0.00 0.0C 0.00 5.25 2.24
P._squatercla (35) 10.72  1.45 0.00  0.00 34.37  2.8% 52.39 3,22 c.00 0,00 0,00 0.00 0.00 ©.00 2.19 0.76
H. oatralegus (8) 12,12 4,90 20,30 6.40 37.60  3.3% 12.7% 5.81 .00 0.00 0,60  0.00 0.00 0.00 17.15 5.43
H. himantopug (25) 5.66 1.63 5.90 1.90 65. 60 4.92 2.06 1.25 3.62 2.09 0,00 Q.00 4,28 3.07 7.45 1.54
R, _avometta (51) 2.04 ¢.99 31.24 3.68 49.0% 2.63 0,09 0.04 1.67 0.50 0.0t 0.00 4.52 1.49 10,64 2.12
g, gallinago {n 18.04 12.27 36,89 15.65 20,42 7.20 G.00 0.C0 c.00 Q.00 0. 0C 0,00 0,00 0.00 16.19 9.48
L, limosa (63) 2.17 1.138 67.37 2.75 25.40 2.09 Q.00 0.00 Q.00 0.00 0.0C Q.00 c.0C 0.00 4,83 1.13
L. lapponica (e 2.58 1.88 48,09 7.88 3p.18 6.98 1.76 1.76 G.a0 Q.00 0,00 0.00 .00 0.00 9.14 2.23
Lo totanus (29) 10,31 2.20 31.55 5.75 50.50 4.96 Q.32 0.28 C.00 0,00 1.44 1.01 0.0G¢ ©.00 5.78 1.24
I. erythropus (1) 9.55 5.91 43.44 11.20 3.0 10.52 1.1% 0.81 C.00 Q.00 0.00 Q.00 .00 0.00 8.32 2.90
A, interpres {11) 23.09 4.03 7.15% 3.74 57.14 5.64 0.26 0,21 G.00 0.00 0.74 0,38 0.00 .00 10.78 3.71
P, pugnax {28) 14.40 3.12 35.27 4.29 44.05 2.86 Q.00 Q.00 ¢.00 0.00 o.co 0.00 0.00 C.00 6.07 2.62
¢, alba (28) 18.04 4.12 37.38 5.84 41.12 2.B4 2.00 0.97 ©.00 0.00 Q.00 Q.00 0.00 0.00 1.50 0.&2
C. ninuta (45} 3B8.99 3.74 10.89 3.02 45.52 3.24 ¢.98 0.52 0.00 0.00 Q.00 0.00 0.00 ©0.00 1.42 0.35
¢._aleina (116) 15.58 2.06 43.83 2.85 34.44 1.82 o.73 Q.33 0. 00 0.00 Q.00 0.00 0.00 0O.00 5.53 1.19
Tabla 6.- Valores de utilizacién, expresados en porcentajes, de las distintas actividades

durante la bisqueda del alimento.
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VARIABLE PC1 PC2 PC3 PC4 PC5
PICOTEO 0.78" 0.07 -0.32 -0.08 -0.04
SONDEQ -0.94™ 0.07 -0.19 -0.10 -0.02
DESPLAZAMIENTO 0.39 0.75" 0.23 0.03 0.06
PAUSA 0.48 -0.79" 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 Analisis de Componentes Principales

ejecutado con las actividades realizadas durante la

basqueda del alimento (" p<0.01)
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Fig. 36.- Situacidn de las especies en el plano definido por
los dos primeros factores de comportamiento.
Abreviaturas segin figura 3.
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Fig. 37.- Situacidn de las especies en el plano definido por
los factores 39 y 4¢ de comportamiento. Abreviaturas
segun figura 3.
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Fig. 38.- Situacidn de las especies en el gradiente definido

por el 52 factor de comportamiento. Abreviaturas

segun figura 3.
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grupos de estrategias: 1) especies con una estrategia tactil

y continua (Recurvirostra avosetta, Gallinago gallinago,
Limosa limosa, Limosa lapponica, Tringa erythropus, Tringa
totanus, Philomachus pugnax, Calidris alba y Calidris alpina;

2) especies con una estrategia de bisgueda visual y continua

(Himantopus himantopus, Haematopus ostralequs, Arenaria
interpres, Calidris minuta); y 3) especies con una estrategia

visual y al acecho (Vanellus wvanellus, Charadrius hiaticula,

Charadrius alexandrinus y Pluvialis squatarola).

Los restantes factores obtenidos se relacionan con una
pauta muy especializada de explotacidén de los recursos
generalmente restringida a una especie. El1 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 vy

Recurvirostra avosetta del resto de las especies (Fig. 37). El
quinto factor (Fig. 38) estd relacionado con el levantamiento
de cobjetos, principalmente algas, piedras, conchas etc. Este
comportamiento, aungue es mayoritariamente exhibido por
Arenaria intepres, se ha registrado también en Tringa totanus
en una situacidn particular en la que el Archibebe Coman
exhibia wun comportamientoc de copiado de la estrategia
cominmente utilizada por el Vuelvepiedras (Barbosa, en

prensa).
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En la tabla 8 se muestran los valores de las variables
descriptoraé de la locomocidn (frecuencia, longitud de paso y
velocidad) en cada una de las especies. El1 analisis de 1la
varianza para la frecuencia de paso determindé diferencias
significativas entre las especies (F,;3;1=3.79 p<0.01l; Fig.
39). Se cbserva un claro gradiente inverso al tamafio de las
especies. Una vez eliminado el efecto del tamafnio sobre la
frecuencia de paso, el analisis de la wvarianza muestra
asimismo, diferencias significativas (Fy;;,;,=12.05 p<0.01),

existiendo un gradiente desde Charadrius hiaticula con la

frecuencia de paso més alta hasta Haematopus ostralequs,

Himantopus himantopus vy Arenaria interpres con las frecuencias

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

La longitud del paso estd directamente relacionada con el
tamafio de las aves (Figura 35). Una vez eliminado el efecto
del tamafio (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 mas

corto.

La velocidad se obtuvo mediante el producto de 1la
frecuencia de paso por su longitud. En la figura 42 se observa
la ordenacién de las especies en cuanto a la velocidad media
de locomocidén corregido por el tamafio y sin corregir. La

figura 43 muestra la combinacidén de la velocidad, frecuencia
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FRECUENCIA {E PASO LONGTIUD DE PASO VELOCIDAD

ESPECIE

(pase g~ {em) (lns"ll

n x se n x e x
Y. vanecllus . % 1.7¢ 0.15 - 105 - 0.02
Mﬂmﬂ__m 31 1.51 0©0.1% - - - 0.07
ch._hiaticula 7 1.86 0.40 - a2z - 0.14
E._sguatarola 35 1.00 o0.10 - 150 = 0.15
H. osizalaqus 8 0.38 0.10 -~ 120 =~ 0.04
B._himantopus 25 0.46 0.12 17 139 %.8 0.06
R._avosetta 51 0.93 0.06 13 143 2.4 0.13
Q..gallinage 8 1.78 0.5% - 110 - 0.1%
L. limosa 63 1.58 ©0.17 26 202 8.7 0.31
L. lappopica 10 0.82 0.15 - 155 = 0.12
I. totanus 29 0.82 0.10 - 150 - 0.12

T.—ervthropug 9 1.67 0.40 - - - -
A, interpres 11 ©.36 0.05 - 57 - 0.02

E.Budnax 28 1.13 0.09 - - - -
C, alkba 28 1.62 ¢.20 T 44 7.6 o0.07

C, minuta 45 1.28 0.12 - - - -
C.alpina 116 1.37 0.08 - 63 - .08

Tabla 8.- Valores de las variables descriptoras
en limicolas.

de la locomogion
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Fig. 39.-~ Valore§ med}og Y error esténdar de la frecuencia de
pa39 sin eliminar el efecto del tamafio. Abreviaturas
segun figura 3.
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Fig. 40.- Valores medios y error estandar de la frecuencia de
paso una vez eliminado el efecto del tamario.
Abreviaturas segun figura 3.
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Fig. 41.- Valores medios de la longitud de paso una vez

eliminado el efecto del tamafio. Abreviaturas segin
figura 3.



-102-

ECOLOGIA
L ]
0.3
0.25+
&
E 0.2 .
g ¢ ® CON TAMANO
Sorsl
o ® Y SIN TAMANO
9 o @
w 0.1
= [ ]
[ ]
®
0.05v-
v L J
v v
v v v v v v 4
ot I 1 i I 1 ! i ] Y - Jr
LL GG VW PQCHRV LP TT CP CB HH HO Al
ESPECIES
Fig. 42.- Valores medios de la velocidad de locomocién
considerando el efecto del tamafo y sin considerar.
Abreviaturas segin figura 3.
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Fig. 43.- Valores de la velocidad, frecuencia y longitud de

paso. Abreviaturas segin figura 3.
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v longitud de paso sin eliminar el efecto del tamafio. Se puede
observar . 'como distintas especies alcanzan velocidades
semejantes modificando la frecuencia ¢ la longitud del paso,
existiendo ademds, un gradiente que va desde Limosa limosa
hasta Arenaria interpres.

Una vez eliminado el efecto del tamafio, se puede ver cémo
la velocidad media relativa es muy similar entre las especies
y aungue el gradiente observado permanece, las diferencias

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

3.2.3.- RESULTADOS ECOLOGIA: SELECCION DE HABITAT b4

MICROHABITAT

En el Delta del Ebro existen tres habitats fundamentales
utilizados por las aves limicolas para su alimentacidn:
cultivos de arrozal, zonas litorales y lagunas. En la figura
44 se muestra cudl es el porcentaje de cada uno de dichos
habitats con respecto al total del Area muestreada.

S5i no existiesen diferencias en el uso de los habitats
durante la alimentacidn, todos deberian ser utilizados en
proporcién a 1lo gque supone su superficie en el &area de
estudio. La tabla 9 muestra el porcentaje de usc de cada
hadbitat en cada una de las especies y los valores de chi-

cuadrado gue muestran si existe 0 no seleccidn hacia el



HABITAT MICROCHABITAT
ESPECIE n ARROZAL LITORAL LAGUNA xz g.1 P n SECO HUMEDD SOMERA MEDIA PROFUND. MUY PROP. xz g.l. p

V., vanellus 8o 100 o [»} 29.24 2 <¢0.01 38 21.77 5%.55 16.66 0 o o 148.1 5 ¢0.01
Ch, alexandrinus 37 9.9 8%.1 [} 459.05 2 <0.01 31 33.5%7 32.14 14.29 o o] [+} 146.1 5 ¢0.01
ch, hiasticula 12 L] 100 [} 637.42 2 «0.01 7 33.33 16.66 50 [s] 1] o 133.3 5 «0.01
P, aguatarcla 5G 22.03 77.%6 [+] 354.78 2 «0.01 35 62.50l 3.12 16.62 18.75 [} [+} 17¢.7 5 ¢0.01
H. oatralegus 8 0 100 L] 637.42 2 «0.01 8 37.5 [} 4] 12.50 50 o 148.0 5 «0.01
H. himantopus 45 22.22 Q 77.77 574.66 2 «<0.01 25 ¢ 12 o 28 20 40 75.7 5 «0.01
R._avogetta %63 2.4 0.54 96,98 939.00 2 «0.01 51 o 0 0 18 26 56 148.2 5 0,01
G. gallinago 19 100 0 ] 29.24 2 «0.01 8 o} [} 4] 33.33 66.66 L+ 233.0 5 «0.01
L, limosga 830 99.1 0.9 o 21.00 2 0,01 63 Q 28.57 o 42,85 23.80 4.76 94.5 5 ¢0.01
L. lapppnica 14 [+} 100 & 537.42 2 <¢0.01 10 10 30 0 20 [} 40 B0O.0 5 ¢0.01
I, totanue 87 52.57 47.42 4] 101.53 2 .01 29 7.14 a 7.14 71.42 14.28 Q 209.5 5§ <0.01
1. ervLhropus ] 0 100 o 637.42 2 «¢0.01 10 0 1} o 22 55.55 22.22 144.3 5 ¢0.01
A, interpres 17 0 100 o 637.42 2 <0.01 11 90.90 3} 9.09 ] 4] ] 400.0 5 «0.01
P. pugnax 581 B2.14 14.28 k] 4.37 2 n.s. 28 7.14 3.87 32.14 53.56 3.57 0 138.2 5§ <0.01
C. alba 111 [+} 100 o 637.42 2 «0.01 28 34.61 o 42.30 3.84 19.23 [+} 102.3 5 ¢0.01
C.mioyta 324 7.72 92.98 [+] 528.70 2 «0.01 45 15.55 &0 24.45 ] Q ] 166.4 5 (0.01
¢, alpina 4903 24.13 75.87 0 41,77 2 <0.01 116 18.10 4.31 24.99 22.40 30.17 Q 43.0 5 «0.01
Tabla 9.- Porcentaje de uso del habitat y microhabitat y valores de X2.
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Fig. 44.- Representacidn de los habitats presentes en el Delta
del Ebro expresados como porcentaje del total del
area muestreada.
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Fig. 45. - Uso, expresado en porcentaje de tiempo

alimentandose, de los distintos habitats presentes
en el Delta del Ebro por las especies de limicolas.
Abreviaturas segun figura 3.
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habitat mas utilizado.

Todas ias especles estudiadas a excepcidn de Philomachus
pugnax muestran una clara seleccidén por alguno de los habitats
que componen el Delta del Ebro. Fundamentalmente pueden
distinguirse tres grupos de especies segin sus preferencias de
habitat (Fig. 45): un primer grupc con claras preferencias por
el medio litoral y que estada compuesto por Calidris alpina,

Calidris minuta, Calidris alba, Arenaria interpres, Tringa

totanus, Tringa eryvthropus, Limosa lapponica, Haematopus
ostralequs, Pluvialis squatarola, Charadrius hiaticula vy

Charadrius alexandrinus. Este grupo constituye el 64% de las

especies estudiadas. Un segundo grupo compuesto por Limosa

limosa, Gallinago gallinago y Vanellus vanellus (el 17% de las

especies) utiliza de forma exclusiva los cultivos de arroz

para su alimentacién. El tercer grupo formade 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 pugnax, no muestra preferencias por ninguno de los

tres habitats, utilizandolos en la misma frecuencia en gue
estan representados en el area de estudio.

En cuanto a la preferencia de uso por el microhabitat la
tabla 9 y la figura 46 muestran los porcentajes de uso de

diferentes profundidades para la alimentacidén 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 segin figura 3.
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Fig. 47.- Valor medio y error esténdar de la profundidad a }a cual
se alimentan las especies estudiadas. Abreviaturas
segun figura 3.
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las especies y los valores de chi-cuadrado que determinan si
existe una éeleccién hacia alguno de los microhéabitats. Todas
las especies estudiadas muestran claras preferencias en el uso
del microhabitat tomado como la profundidad a la cual se
alimentan las aves. Pueden distinguirse cuatro grupos
diferenciados por la profundidad media de alimentacidn (Fig.

47): el primer grupo estéd formado por Recurvirostra avosetta,

siendo la especie gque se alimenta a una mayor profundidad. El1

segundo grupo en el gradiente de profundidad esté& 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

ostraleqgus, Limosa limosa, Philomachus pugnax v Tringa totanus

y que utilizan principalmente aguas someras o de profundidad
media (7-50 mm.). El1 cuarto grupo utiliza fundamentalmente
sustratos secos o himedos (cubiertos por una débil lamina de

agua).
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4.1.- MATERIAL Y METODOS

Uno de los objetivos de 1la presente tesis es 1la
inferencia del significado adaptativo de determinados rasgos
morfoldégicos en distintas especies de limicolas a partir de su
covariacidon con componentes del ambiente. Log estudios
comparados representan, ademas, la base empirica para inferir
o verificar patrones evolutivos generales (Pagel & Harvey,
1988). Normalmente las especies son comparadas, morfolédégica y
ecoldgicamente, definiéndose asi patrones que surgen de la
existencia de relaciones estadisticamente significativas entre
los caracteres estudiados. Estos andlisis estadisticos se usan
para verificar las hipétesis adaptativas inicialmente
planteadas (Clutton-Brock & Harvey, 1977; Gittleman & Harvey,
1982). 8Sin embargo, los organismos descienden en forma
jerarquica de ancestros comunes, teniendo las especies, por
tanto, distinto grado de dependencia segin su cercania o
lejania en el arbol filogenético. Es por ello que los datos
obtenidos en los andlisis morfoldgicos y ecoldgicos de
diferentes especies no son independientes y las técnicas
estadisticas usuales no son apropiadas para los andlisis
comparativos (Felsenstein, 1985; 1988).

Para solventar este problema se han desarrollado diversos

métodos (ver revisién en Harvey & Pagel, 1991). De todos ellos



-110-

ECOMORFOLOGIA

hemos elegido, para el andlisis de 1los caracteres
cuanfitatiﬁos, 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 fenotipicos
relacionados con el ambiente (Garland et al., 1992). Ademas
este método tiene la ventaja afiadida de que explicitamente
verifica 1la hipdtesis ecomorfoldgica, es decir, que dos
caracteres han evolucionado sincrodnicamente.

El método de los contrastes filogenéticamente
independientes se basa en la comparacidn de pares de especies
o de nodos que comparten un ancestro comun. Estéd basado en el
modelo Dbrowniano de cambio evolutivo y requiere el
conocimiento de la filogenia de las especies consideradas, asi
como la longitud de las ramas del arbol filogenético en
unidades de wvarianza esperada de cambio evolutivo (ver
capitulo 2). Esto permite el célculo de un conjunto de
comparaciones entre los datos de los pares de especies, cada
uno de los cuales tiene la misma media y wvarianza esperada
bajo la hipdtesis nula.

Para la obtencién de los contrastes se calculan las
diferencias entre los valores de los pares de especies o nodos

hermanos, segin indica la topologia filogenética,
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retrocediendo hacia los nodos mas antiguos. Se obtienen asi N-
1 confrasteé, siendo N el nimero 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 estadistica permite yva el empleo
de analisis estadisticos habituales. No obstante, 1los
contrastes deben ser estandarizados (sustraccién de la media
y divisidn por la desviacidn estéandar) antes de ser sometidos
al +tratamiento estadistico. Los contrastes implicados en
largos periocdos de tiempo (ramas mas largas en el &arbol
filogenético), probablemente sean mayores en valores absolutos
y podrian tener un peso mayor en andlisis estadisticos tales
como correlacicones y regresiones. Para comprcocbar si 1la
estandarizacidén de las ramas ha sido adecuada, se relaciona
graficamente el valor absoluto de cada contraste estandarizado
vy su desviacidn estandar (Garland et al., 1992; Garland 1992).
Cualquier tendencia lineal o no lineal en la grafica indicaria
que la estandarizacidn 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 graficas indicaron alguna tendencia significativa
(p>0.05).

Los contrastes y sus desviaciones esténdar fueron
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calculados utilizando el programa CMSINGLE (Martins & Garland,
1991)‘ a ‘partir de los resultados obtenidos en la
identificacién de los patrones morfolégicos esquelético y
muscular (velocidad de contraccidén muscular), ecolégicos
{(profundidad de alimentacién preferida) y comportamentales
{estrategias de biasqueda del alimento, variables descriptoras
de la locomocidn), ya fueran estos componentes principales
resultantes de un ACP o variables simples,

Para la comprobacidén de las predicciones planteadas, se
han efectuado anadlisis de correlaciones entre los contrastes
de las variables morfolégicas, ecolégicas y comportamentales.
Asimismo, en algunas ocasiones se realizaron andlisis de
regresién miltiple por pasos para determinar gué variables
explicaban en mayor medida la wvariacidén de la wvariable
dependiente. Al calcular los contrastes, la direccién de 1la
sustraccién es arbitraria debido a que los é&arboles
filogenéticos son isomérficos (topolbégicamente idénticos). La
ambigluedad asociada a la determinacién del signo de 1los
contrastes impone restricciones a los métodos utilizados para
hallar las regresiones, de forma gque las regresiones deben
realizarse a través del origen (Garland et al., 1992).

Para el analisis ecomorfoldgico que relaciona la
seleccién de héabitat, tomado como preferencia de habitats

salinos y no salinos, y el diseno morfolégico de las especies,
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se ha utilizado también el anélisis de contrastes
indeﬁendieﬂtes, pero aplicado a la relacién de variables
discretas y wvariables continuas (Felsenstein, 1988). Burt
{198%) propone la divisidn de los datos en una serie de
contrastes. En este caso un contraste se define como un grupo
de dos o mas 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 ningin punto (Fig. 48).
Desgraciadamente, este método sdlo permitidé obtener cuatro
contrastes independientes, lo gue impidié la aplicacidén de

pruebas estadisticas (test de signos; Siegel, 1956).



~114-

ECOMORFOLOGIA

V.VANELLUS

CH.ALEXANDRINUS

P.SQUATAROLA

H.OSTRALEGUS
2 H.HIMANTOPUS

R.AVOSETTA

G.GALLINAGO

L.LAPPONICA & ~
L.LIMOSA
T.TOTANUS
T.ERYTHROPUS

A.INTERPRES 3
P.PUGNAX
C.ALBA
C.ALPINA ~

b/
C.MINUTA

Fig. 48.- Filogenia de las aves limicolas y contrastes obtenidos
entre las especies/grupos de especies de hébitats
salinos (S) y no salinos (NS).
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4.2.- RESULTADOS

Los analisis ecomorfolégicos que relacionan el tamafio de
las estructuras esqueléticas con las variables
comportamentales se muestran en la tabla 10. Solamente fueron
significativas (p<0.05) 1las correlaciones evolutivas que
relacionaban el tamafio de los tres sistemas esqueléticos
estudiados (pico, extremidades posteriores y dedos) con
respecto al primer componente principal de comportamiento
(gradiente entre blusgueda visual y tactil) (Figs. 49A,B,C).
Para determinar la importancia de cada uno de los +tres
sistemas, se realizdé un andlisis de regresién miltiple por
pasos siendo Gnicamente seleccionado el pico como sistema gue
explica la mayor parte de la variacidn en el gradiente, de tal
manera que aspecies con picos mas largos utilizan
mayoritariamente el método tactil para obtener el alimento
(r?=0.30 p<0.01).

La tabla 11 muestra los resultados de las correlaciones
evolutivas entre los compeonentes principales de la morfologia
del esqueleto una vez corregido el efecto del tamafio y los
componentes que definen el comportamiento de bisqueda del
alimento.

Al igual que en el analisis en el que no se corrigidé por

el efecto del tamario, la longitud del pico resultd
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_____PICO PATA DEDO
PCl (VISUAL-TACTIL) -0.68" -0.56" -0.48"
PC2 (CONTINUA-AL ACECHO) n.s. n.s. n.s.
PC3 (BUCEOD) n.s. n.s. n.s.
PC4 (BARRIDO) n.s. n.s. n.s.
PC5 (LEVANTAMIENTO) 0.52" n.s. n.s.
PROFUNDIDAD MEDIA 0.55" 0.55" 0.51"
Tabla 10.~ Correlaciones entre los contrastes

filogenéticamente independientes del tamafio absoluto de los
sistemas morfoldégicos considerados (componentes principales)
y de las conducta de biisqueda del alimento (* p<0.05, **
p<0.01)

PClPICO PC2PICO PClPATA PC2PATA PC3PATA PClDEDO PCZDEDOQ

W3, DB BL GLT.GLTIL GLF.TPL ATW DII,DIII,[ZEV DI
PCl (VISUAL-TACTIL} n.s. -o.67"" n.s. n.s. n.s. n.s. n.s.
PC2 (CONTINUAR-AL ACECHO) n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.e.
PC3 (BUCEQ) n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s.
PC4 (BARRIDO) n.s. 0.48" n.s. n.s. n.s. n.s. n.s.
PCE (LEVANTRMIENTO) n.s. 0.52" n.s. n.s. n.8. n.s. n.g.
Tabla 11.- Correlaciones entre los contrastes filogenéticamente

Tabla

independientes de los componentes principales morfoldgicos
y conductuales (* p<0.05, ** p<0.01).

ICR ITL IF g TCR FDL PC1PATA PC2PRTA
ik
LONGITUD DE PASO n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. 0.61 n.s.
FRECUENCIA DE PASO 0.78"°°  0.44 n.s. 0.48" n.s. n.s. n.s. n.s.

12.- Correlaciones de los contrastes filogenéticamente
independientes de la velocidad de contraccidn muscular y de
los componentes principales de la pata con los de las
variables descriptoras de 1la locomocidén (* p<0.05, **
p<0.01).
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CONTRASTES ESTANDARIZADOS
COMPORTAMIENTO TACTIL VS VISUAL

CONTRASTES ESTANDARIZADOS

COMPORTAMIENTO TACTIL VS VISUAL

CONTRASTES ESTANDARIZADOS
COMPORTAMIENTO TACTIL ¥S VISUAL
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r=-0.68
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CONTRASTES ESTANDARIZADOS DE LONGITUD DEL PICO
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1.2

14 1.8

CONTRASTES ESTANDARIZADOS DELONGITUD DE LA PATA

1.5

.15l 1 1 1 1

“.06 -04-02 0 02 04 06 08 1
CONTRASTES ESTANDARIZADOS DE LONGITUD DE LOS DEDOS

t.2

1.4 1.6 1.8

Fig. 49.- Correlacidén entre los contrastes filogenéticamente
independientes del tamafio absoluto de los sistemas
morfolégicos estudiados y del componente principal

que define el comportamiento tactil y visual.
Longitud del pico.

B)

A)

Longitud de la extremidad

posterior. C) Longitud de los dedos.
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correlacionada positiva y significativamente con el gradiente
compdrtameﬁtal gue define la bisqueda visual y tactil, y con
el gradiente que determina la pauta especializada de barrido,
indicando por tanto coevolucién entre el cambio morfoldgico y
el comportamental (Figs. 50A,B).

Respecto a la extremidad posterior, no resultaron
significativas las correlaciones entre el gradiente de
conducta que define la bisqueda continua y al acecho con
ninguno de los componentes morfolégicos de la pata (PClPATA
segmentos proximales, PC2PATA distales y PC3PATA anchura de la
pelvis). Tampoco resultd significativa la correlacidn entre la
longitud de la extremidad posterior y la frecuencia de la
zancada. Sin embargo, si se obtuvo una correlacidn
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 analisis ecomorfoldgico entre los
caracteres musculares (velocidad de contraccidén muscular), 1la
frecuencia y la longitud de la zancada (Tabla 12), muestran
que existe wuna correlacidon significativa, y por tanto
coevolucidn, entre el cambio en la velocidad de contraccidn de
los misculos iliotibialis cranialis, iliotibialis lateralis y
gastrocnemius y la frecuencia de la zancada eliminado el

efecto del tamafic (Figs. 52A,B,C). Asi, a mayor velocidad de
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Correlacién entre los contrastes filogenéticamente
independientes de la longitud del pico y de_ los
componentes principales que definen el comportaylegto
de bisqueda del alimento. A) Comportamiento tactil-
visual. B) Comportamiento de barrido.
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Fig. 51.- Correlacidn entre los contrastes filogenéticamente

independientes de 1la longitud de los segmentos
distales de la extremidad posterior y de la longitud
del paso. '
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Fig. 52.- Correlacién entre los contraste filogenéticamente
independientes de 1la velocidad de contraccién
muscular y de la frecuencia del paso. A) Iliotibialis
cranialis. B) Iliotibialis lateralis. C)
Gastrocnemius.
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contraccidén en estos misculos, mayor frecuencia de =zancada.
Sin embargo, no se obtuvo ninguna significacién en las
correlaciones entre esta variable v los maisculos
iliofibularis, tibialis cranialis y flexor digitorum longus.
Tampoco se obtuvo ninguna correlacidn significativa entre el
cambio muscular y el cambio en la longitud de la zancada.

Para valorar la importancia de cada uno de los tres
misculos correlacionados con la frecuencia de la zancada, se
realizé un anilisis de regresidén mialtiple por pasos. Los
resultados muestran la importancia del M. 1iliotibialis
cranialis (r’=0.56 p<0.0l1), en primer lugar, y del M.
iliotibialis lateralis (r’-0.36 p<0.05), después, en la
frecuencia de zancada, frente al M. gastrocnemius (r=0,23
p>0.05), que no fue seleccionado en el andlisis.

Respecto a los resultados de la relacidén existente entre
morfologia y seleccidén de microhabitat (tabla 12), se
obtuvieron correlaciones significativas entre el tamafio del
pico, patas y dedos, y la profundidad media de alimentacidn
(Fig. 53A,B,C). Por medio de un analisis de regresién maltiple
por pasos se obtuvo cual de las tres variables influia mas en
el uso del microhabitat, resultando Gnicamente seleccionada la
longitud de los dedos. Las especies con dedos méas largos
explotan preferentemente las aguas mas profundas (r?=0.24

p<0.05).
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Fig.
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53.- Correlacién entre los contrastes filogenéticamente
independientes de la profundidad de alimentacidén y la
longitud absoluta de los sistemas morfolégicos. A)
Pico. B) Extremidad posterior. C) Dedos.
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A partir de los analisis entre la seleccidén de hébitat
(medio salino y no salino) y el tamafic de la impresién de la
glandula supraorbital se cobtuvieron los resultados indicados
en la figura 54, Como ya se ha comentado, la escasez de
contrastes obtenidos en funcidén de las especies y de la
hipétesis filogenética (Fig. 48), no ha permitido aplicar
ninguna prueba estadistica. Sin embargo, puede observarse

como, a excepcidn del contraste entre Limosa limosa y Limosa

lapponica, las especies que ocupan habitas salinos (litoral)

tienen 1la impresién de 1las gladndulas supraorbitales mas
grandes, una vez eliminado el efecto del tamafio, que las
especies pertenecientes a mismo contraste peroc gque ocupan

habitats no salinos (arrozal y lagunas).
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Fig. 54.- Comparacion gdel tamafio relativo de la glandula
supraorbital en los contrastes filogeneticamente
independientes considerados. S: Especie/grupo de
especies de habitats salinos. NS: Especies/grupo de
especies de habitats no salinos.
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En sus estudios scbre avifaunas, Schoener (1965) y Grant
(1968) encontraron una relacidén positiva entre la homogeneidad
del habitat y el desplazamiento de caracteres en especies
sintdbpicas. Tedbricamente, las especies que ocupan habitats
homogéneos no tienen la posibilidad de repartir los recursos
utilizando diferentes habitats. Por tanto, en dichos hdbitats
las especies deberian mostrar diferencias en el comportamiento
de busgueda del alimento (sensu lato), y tales diferencias
deberian tener un reflejo en su morfologia, tal y como predice
la hipétesis ecomorfolégica.

Las aves 1limicolas ocupan mayoritariamente hébitats
costeros (Burger, 1984). Aungue presentan ciertas diferencias
en funcidn de la naturaleza del substrato, relieve, grado de
salinidad y de inundacioén debido a las mareas, estos habitats
muestran, al menos a un nivel macroestructural, una gran
homogeneidad, careciendo de diversidad vertical. Este hecho
estd mds acentuado en nuestra area de estudio, el Delta del
Ebro, donde la no existencia de costas rocosas y la casi total
carencia de oscilaciones mareales (gque provocan variaciones
ambientales de gran importancia para las aves limicolas;
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 wmeodificaciones
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morfolégiéas en el pico y extremidades posteriores gue han
surgido comce adaptaciones ligadas a la explotacidén de 1los
recursos en los medios costeros (coevolucidén de morfologia y
ecologia), y que permiten la distribucién y/o reparto de
dichos recursos via diferencias en la conducta de bilisqueda del

alimento.

5.1.- MORFOLOGIA ¥ CONDUCTA

La relacién de la morfologia del pico con la conducta
alimentaria en aves ha sido ampliamente puesta de manifiesto
por varios autores (morfologia y tipo de dieta: Morse, 1971;
Hespenheide, 1973; Grant, 1986; morfologia y tamafio de presa:
Newton, 1967, Willson, 1972; Abbott et al., 1977; morfologia
y movilidad de la presa: Beecher, 1962; Bock, 1964; Lederer,
1975). Asimismo, diversos autores han sefialado la relacién
existente entre la morfologia del pico y el comportamiento,
referido principalmente a los modos de alimentacién més
frecuentemente empleados (Bock, 1966; Lagerquist & Ankney,
1989; Carrascal et al., 1990; Hull, 1991; Keast & Saunders,
1991; Woodall, 1991) y a una diferente utilizacidén del
microhébitat (Carrascal et al., 1990).

En las aves limicolas, los estudios llevados a cabo han

seflalado asimismo la importancia de la morfologia del pico,
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tanto a nivel interespecifico como intraespecifico, en cuanto
al ménejo de las presas (Swennen et al., 1983), dieta (Holmes
& Pitelka, 1968; Strauch & Abele, 1979; Lifjeld, 1984) vy
seleccidén de microhébitat (Baker, 1979; Gerritsen & Heezik,
1985). Nuestros resultados no s6lo demuestran la existencia de
una relacidén entre la morfologia del pico y la conducta de
bisqueda del alimento en las especies estudiadas (las especies
con picos mas largos capturan el alimento a mayor profundidad
y utilizan un método tactil para capturar el alimento frente
a las de pico corto que utilizan un método wvisual en
superficie, cf. cap.4), sino que ademés demuestran que esta
relacién es adaptativa, y gque el cambio morfolégico ha
surgido, a lo largo de la evolucidn, como respuesta a unos
determinados cambios ambientales.

Zweers (1991) sefiala cudles son los requerimientos
funcionales que han de cumplir las especies que utilicen un
método tactil para buscar el alimento: 1) gran capacidad de
penetracidn en el substrato para obtener las presas, y 2) alta
capacidad de inspeccién. En héabitats costeros una gran
proporcién de presas se encuentran bajo el suelo, algunas de
ellas a varias decenas de centimetros de profundidad. La
adquisicidén de picos largos y delgados disminuye los costos
asociados a la penetracidén en el substrato y los de apertura

vy cierre de las mandibulas una vez dentro del substrato. En
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nuestras especies, los picos largos estan asociados ademas (a

excepcidén de Haematopus ostralequs, Himantopus himantopus y

Recurvirostra avosetta que no son estrictamente téctiles) a la
presencia de especializaciones morfoldgicas

(quimiorreceptores) relacionadas con la recepcién de estimulos
localizadores de presas, que estdn situadas en el extremo
distal del pico (Gerritsen et al, 1983, Heezik et al., 1983;
Gerritsen & Meijboom, 1986) y que complementan la
especializacidn que supone tener picos largos. Por tanto, el
alargamientoc del pico a lo largo de la evolucidn de las
especies estudiadas ha ido asociado a un cambio en el método
de captura del alimento mediante el tacto {(de visual a téctil;
Fig. 503a), suponiendo esto una ventaja adaptativa que
disminuye los costos asociados con la captura de presas en
profundidad. Estos resultados son, ademds, congruentes con la
hipbtesis propuesta por Zweers (1991) para explicar la
evolucidén de la técnica de obtencién del alimento en
limicolas. Segun este autor, la conducta primitiva seria la de
picoteo. En hé&bitats costeros, la explotacidn de grandes &reas
ricas en recursos en superficie durante la bajamar favoreceria
el desarrollo del método de "busgueda 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 compensacidn
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morfoldgica). El1 siguiente paso evolutive vendria como
consecuencia del “descubrimiento“, por parte de algunas aves,
de los recursos situados bajo el substrato. En este estadio la
seleccidén natural favoreceria ain mads el alargamiento de los
picos (a mayor longitud mayor rango de explotacidén). A partir
de agui se separaron dos grupos. Uno desarrolld el mecanismo

del "toque directo" con 1la presa (e. g. Himantopus,

Recurvirostra), y el otro desarrolld un mecanismo de
quimiorrecepcién (familia Scolopacidae). Nuestro datos,

reflejando una tasa de cambio evolutivo mas ripida en
Scolopacidae y Recurvirostrinae en cuantc al alargamiento del
pico y de las patas (Figs. 9 y 11; cf. también Barbosa, 1993sa,
1993b) y la coevolucién de estos dos sistemas (Fig. 7A4),
soportan la hipbétesis de Zweers, ademds de demostrar que los
cambios morfolégicos en pico y patas en Charadrii han ido
evolutivamente ascciados a cambios en la conducta de busqueda
del alimento (visual vs tactil).

El sistema locomotor y particularmente las extremidades
posteriores desempefian un papel importante a la hora de
acceder al alimento (Spring, 1965; Wortmann, 1972; Winkler &
Bock, 1976; James, 1982; Lederer, 1984; Moreno, 1991). Las
especieé del suborden Charadrii, a excepcién de la familia
Glareolidae que son principalmente cazadores aéreos, se

alimentan siempre sobre el suelo (Cramp, 1983). Seria
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esperable que la conducta locomotora variara
interespecificamente en habitats homogéneos (tal como se
argumentd anteriormente) para optimizar el reparto de los
recursos. En esta tesis hemos analizado como variable que
afecta a la locomocidn, la velocidad de biGsqueda del alimento,
y mas concretamente dos parametros que la definen (Sukhanov,
1968; Losos, 1990b): la longitud de paso y la frecuencia de
zancada.

Durante la bisgueda del alimento, y bajo criterios de
optimizacidn, la velocidad de desplazamiento (espacio/tiempo)
no deberia diferir interespecificamente, una vez eliminado el
efecto del tamafio. Cavagna et al. (1977) y Gatesy & Biewener
(1991), comparando numerosas especies de aves y primates,
demuestran, efectivamente, gque, en general, en todos los
bipedos la mayor parte de 1la variabilidad observada en
distintos parémetros de locomocidn, entre ellos la velocidad
de desplazamiento, es explicada por el tamafio de las especies.
Nuestros resultados concuerdan con los de dichos autcores y se
ajustan a la prediccidén 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, ademds, que la variacién que queda sin explicar

por el tamafio en cuanto a la velocidad de desplazamiento queda
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explicada y se relaciona con la longitud relativa de 1los
huesos de la extremidad posterior. De acuerdo con esto,
nuestros resultados demuestran que, a lo largo de la evolucidn
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 mas espacio por unidad de tiempo. Estos
resultados se ajustan, ademds a las predicciones propuestas
por Hildebrand (1974), Bakker (1975) y Coombs (1978) vy
derivadas de modelos biomecéAnicos, segin las cuales las
especies con patas relativamente mas largas deberian ser las
mas veloces.

Segun se muestra en la figura 43, las especies con mayor
longitud de zancada tienden a disminuir la frecuencia de paso
(Dagg, 1977), probablemente como compensacidén para mantener
constante la velocidad de desplazamiento. Sin embargo, la
correlacién entre la longitud de los segmentos distales de la
pata (PCZPATA) y la frecuencia de paso no dio significativa.
Parece, por tanto, que el cambio evelutivo en la velocidad de
desplazamiento no ha afectado exclusivamente al sistema
esquelético, sino que, probablemente otra parte de la
morfologia 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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sefialado que ;a frecuencia de -zancada deberia estar
fundamentalmente determinada por factores fisiolégicos vy
biomecanicos relacionados con la musculatura. Efectivamente,
nuestros resultados, obtenidos a partir de modelos
biomecénicos formulados para los principales masculos
locomotores (ver 2.2.1), muestran la existencia de una
relacidén directa entre la velocidad de contraccién de dichos
masculos y la frecuencia de zancada, y gque los cambios en
estas dos variables han ocurrido paralelamente a lo largo de
la evolucidén. No obstante, dichos cambios no han afectado por
igual a todos los muasculo implicados. Asi, la variacién
muscular es mas importante en el segmento proximal (M.
iliotibialis cranealis y M. iliotibialis lateralis) que en los
distales (M. gastrocnemius, M. ilifibularis, M, tibialis
cranialis y M. flexor digitorum longus).

El cambio en el M. iliotibialis cranialis, cuya funcién
principal es flexionar el fémur, es el que explica la mayor
parte de la variacidén en la frecuencia de zancada. Esto
concuerda con los resultados de Hinchliffe & Johnson (1980),
quienes proponen gue una flexidén rapida y efectiva del fémur
es utilizada para desplazar el resto de la pata con un
movimiento de balanceo, incrementandose asi la velocidad de
desplazamiento a través del incremento en la frecuencia de la

zancada.
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La variacién en los misculos extensores del tibiotarso
(M. iliotibialis lateralis) y del tarsometatarso (M.
gastrocnemius) también muestra coevolucién con la variacién en
la frecuencia de zancada, sin que esta relacidén exista entre
la variable conductual y los misculos flexores de esos mismos
segmentos (M. iliofibularis, flexor del tibiotarso y M.
tibialis cranialis, flexor del tarsometatarso). Cracraft
{(1971) vy Gatesy & Biewener (1991) sefialan que, durante 1a
locomocidén bipeda, son mas importantes los movimientos de
flexién que los de extensién. Esta aparente contradiccidén con
nuestros resultados podria explicarse si se considera la
posibilidad de que la flexién de las articulaciones esté
fundamentalmente relacionada con la fuerza de contraccidn
muscular, mas que con la velocidad de contraccidn, dado que
dicha fuerza ha de contrarrestar el efecto de la gravedad
{tendente a cerrar las articulaciones).

La velocidad de contraccién del M. flexor digitorum
longus tampoco mostrd correlacidn con la frecuencia de paso.
La principal accién de este misculo durante la locomocidn es
el impulso hacia adelante del animal una vez que el pie esta
en contacto con el suelo (Alexander et al., 1979). Este
impulsoc se consigue en gran medida a partir de la energia
almacenada fundamentalmente en el tenddn (Alexander, 1990)

siendo muy probable que la mayor parte de la variacidén que
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pueda existir en este misculo esté relaciocnada con el peso
corporal (Alexander, 1977).

Losgs resultados anteriores ponen de manifiesto que 1la
locomocién es una funcidén (conducta) que emerge de la accidn
coordinada de varios sistemas que actian en consonancia
(Bennett, 1989), dos de los cuales son el esquelético y el
muscular. Considerando dos parametros 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
parametros a la hora de optimizar 1la 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 limicolas y gue han actuado sobre la
velocidad de desplazamiento. Unas especies han alargado los
segmentos distales de la pata como modificacibdn 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 eveolutivo en los segmentos distales y

proximales, observandose diferencias segin los grupos de
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especies.

- Los resultados eco-etoldégicos también referentes a
conducta locomotora y expuestos en el cap. 3 (apartado 3.2.2),
mostraron la existencia de un gradiente que definia especies
con una locomocidén continua (caza continua) frente a especies
que mostraban una locomocién con pausas (caza al acecho). Los
analisis ecomorfoldgicos no mostraron, sin embargo,
coevolucidén de ninguno de los componentes morfoldgicos de las
extremidades posteriores (segmentos proximales y/o distales)
con el gradiente que caracteriza dichos modos de locomociédn.
Nuestro argumento para explicar este desajuste es que la
locomocidén continua, por tener que ser mantenida en el tiempo,
dependerd fundamentalmente de la capacidad de resistencia del
individuo. Fry (1947) vy Bennett (1985, 1989) han sefialado que
el factor limitante de la capacidad de resistencia durante la
locomocién de un animal es la tasa maxima de metabolismo
aer6bico y no la estructura del complejo esgueleto-muscular.
Walton (1993) estudiando algunas especies de Hylidae observa
gque dicha relacidn funcional ha sido mantenida a lo largo de
la evoluciédn, de forma que un incremento en la tasa metabdlica
ha favorecido el incremento de la capacidad de realizar
actividades como la locomocidn sostenida en el tiempo. En las
aves limicolas es probable que este patrén 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
medicidén mediante respirometria del consumo de oxigeno durante
una locomocidn sostenida a distintas velocidades (ver Walton

& Anderson, 1988).

5.2.- MORFOLOGIA Y HABITAT

Los resultados muestran que, tanto la morfologia del pico
como la de la extremidad posterior estdn relacionadas con la
seleccidn y wuso del microhdbitat. Varios autores han
encontrado que las especies que forman una comunidad reparten
los recursos existentes en el ambiente utilizando diferentes
microhdbitats (Root, 1967; Eckardt; 1979, Noon, 1981).
Diferencias en estructura del habitat (Gutiérrez, 1980; Holmes
& Robinson, 198l1), ¥ en el uso de 1los substratos de
alimentacién (MacArthur, 1958; Root, 1967; Carrascal &
Telleria, 1985) se han apuntado como determinantes que
explican la reparticién de los recursos. Sin embargo, 1la
aproximacidén morfolégica para explicar dichos repartos ha
sido, en general, poco tratada (ver, sin embargo, Block et
al., 1991; Moreno & Carrascal, 1993).

En limicolas varios autores han puesto de manifiesto las
distintas preferencias de algunas especies de Calidris por el

tipo de substrato y el cambioc de comportamiento asociado a la
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explotacién de dicho substrato, relacionandolo con la
morfologia principalmente del pico. Puttick (1979), Burton
(1974) y Grant (1984) observan en Calidris y Limnodrcmus
griseus diferentes proporcicnes de picoteos y sondeos
dependiendo de la distancia al borde del agua y del grado de
compactacidén del substrato en funcidén de la humedad. Ashmole
(1970) sefiala diferericias en el comportamiento y la seleccidn

del substrato en Calidris pusilla y Calidris mauri, indicando

que estas diferencias se deben probablemente a la relacidn
existente entre la longitud del pico y las variables
consideradas. Harrington (1982) observa diferencias en el
reparto del hébitat durante la bajamar en funcidén de 1la
asociacidén 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 adecuacidn
del comportamiento a las condiciones locales en funcidn de la
distinta penetrabilidad del substrato. En esta tesis se ha
abordade otro problema menos tratado en la bibliografia: la
seleccidén del microh&bitat en cuanto a la profundidad a la
cual se alimentan las especies ¥y su relacién con la
morfologia. Dado que el 62% del tiempo de alimentacidén 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 Aarea de
estudio, es la profundidad del agua mas que las diferencias en
tipos de substratos, la variable que condiciona la reparticién
de las especies, y que, por tanto, existirédn patrones
ecomorfolégicos que pongan de manifiesto dicha relacién.
Nuestros resultados demuestran la existencia de una
evolucidén sincrénica entre el incremento en la longitud de
pico, patas y dedos y el incremento en la profundidad del
substrato preferentemente explotado durante la alimentacién,
siendo el cambio en la longitud de los dedos el que explica la
mayor parte de la variacidén en la profundidad. La relacidn
entre morfologia 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) sefialan 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 podria ser explicado esgrimiendo
este mismo argumento, aungue también podria gserlo
considerando, segin propone Zweers (1991) en su modelo de
evolucidén del sistema alimentador en limicolas (cf. supra 5.1:

Morfologia 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 morfologia 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 limicolas. Un incremento en la longitud de los
dedos implica un incremento en la superficie de sustentacidn
del animal. Caminar en el agua aumentaria el desequilibrio,
sobre todo a medida que aumenta la velocidad. Las eépecies con
dedos ma&s largos ganarén, pues, estabilidad durante 1la
locomocidén, explotando con ventaja las zonas mas profundas.

Los resultados ecomorfoldgicos apoyan ademas los
obtenidos en cuanto a la evolucién en términos de tasas de
cambio evolutiveo para el tamafio 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 evolucidn, 1la
diferenciacidn de las especies en el tamafio, incluyendo el
corporal (Fig. 83A), ha tenido la misma importancia en todo el
suborden Charadrii, hecho que podria haber favorecido la
diferenciacién entre conespecificos y por tanto la reparticidn
de los recursos disponibles.

Respecto a la seleccién del habitat, la mayoria de los
modelos de seleccidén Optimo suponen la morfologia y 1la

fisiologia constante y que lo Unico modificable es el
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comportamiento (Rosenzweig, 1991). Esto, en principio, no es
del todo cierto; lo Gnico que parece demostrado es que la tasa
de cambioc evolutivo es mas lenta para rasgos morfolégicos gue
para comportamentales (Wcislo, 1989; Garland, 1992). Por
tanto, como Rosenzweig (1991) sefiala, no se logrard un
completo conocimiento de la evolucidén de la seleccidn de
habitat hasta que no se conozca la evolucidn de la morfologia.

En nuestrc area de estudio existen +tres héabitats
principales, litoral, arrozal y lagunas. A excepcidn de las
lagunas, gque se caracterizan por presentar las mayores
profundidades de agua (r=0.80 p<0.01) y que son seleccionadas
principalmente por la avoceta y la cigiefiuela, litoral vy
arrozal, presentan complejidades estructurales semejantes
(cbs. pers) pudiendo considerarse homogéneas. En ausencia
practicamente de mareas, factor que determina la mayor parte
de la variacidn estructural del litoral y que condiciona la
vida de los limicolas litorales (Burger et al., 1977; Connors
et al., 1981), la homogeneidad entre litoral y arrozal es ain
mayor, siendo el grado de salinidad el factor gue méas varia
entre los dos habitats (Maldonado, 1977).

En aves el exceso de sal es eliminado por los rifiones y
por las glandulas nasales, siendo estas lGltimas la principal
via de excrecidtn (Peaker & Linzell, 1975; Skadhauge, 1982). La

localizacidén y tamafio de las glandulas nasales ha sido
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descrita para un gran numero de especies incluyendo las
limicolas (Technau, 1936), estando situadas siempre en la
regién supraorbital. La presidén salina gue soporta un ave que
frecuenta medios salinos se incrementa al alimentarse de
invertebrados isoténicos con dichos medios (Schlieper, 1971),
como es el caso de nuestras especies. Esta alta presidén limita
el aporte de alimento debido al coste energético asociado a la
eliminacidn de este exceso de sal (Klaassen & Ens, 1990). Por
tanto, el funcionamiento y 1la eficacia de 1la glandulas
supraorbitales es de gran importancia a la hora de explotar
habitats altamente salinos. Staatland (1967) muestra 1la
relacidén existente entre el tamafio de las glandulas y el
volumen de secrecidén. Nuestros resultados, aungue no pueden
ser contrastados estadisticamente, apuntan hacia una
coevolucidén entre el tamafio de las glédndulas supraorbitales (a
partir de su impresién en el craneo) y la seleccidn de habitat
en limicolas, de forma que las especies que seleccionan
hébitats mé&s salinos (litoral) poseen gléandulas supraorbitales
mayores (Fig. 54). Resultados similares han sido encontrados
considerando un mayor niGmero de especies de limicolas
(Barbosa, en preparacién), varios niveles taxondmicos
(Staatland, 1967), y considerando especies de la subfamilia
Charadriinae {(Bock, 1958, 1963). No obstante, Siegel-Causey

(1990) sefiala, que en el caso de la familia Phalacrocoracidae,
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la influencia del habitat en el tamafio de la glandula no es
mayor que el efecto de la filogenia.

Las hipbétesis ecomorfolbégicas son esencialmente
predicciones sobre la relacidn adaptativa (sensu Williams,
1966; Gould & Vbra, 1982) entre la morfologia y la ecologia
(James, 1982; Niemi, 1985; Voss, 1988). Este estudio junto con
otros llevados a cabo desde el afio 1990 (Losos, 1990a; Moreno
& Carrascal, 1993, 1994} es de los primeros que analizan la
evolucién de los patrones ecomorfoldgicos en un contexto
estrictamente filogenético. Los resultados confirman que la
morfologia, la capacidad de ejecucidén, 1la ecologia y el
comportamiento han evolucionado sincrdénicamente en nuestras
especies de estudio. Se ha mostrado cémo el tamafio de las
estructuras (pico y patas), por una parte, y las proporciones
relativas de dichas estructuras han coevolucionado con cambios
ecologicos ({ sensu lato). Por tanto, las diferencias
morfoldégicas pueden considerarse adaptaciones para la
utilizacién de microhébitas diferentes y uso de distintas
técnicas de bisqueda del alimento (Greene, 1986), considerando
la ventaja en la capacidad de ejecucidén ("performance") gque
dichas diferencias suponen para las especies que las
manifiestan.

Una aproximacidn filogenética en los estudios

ecomorfolbégicos es necesaria por dos motivos: por un lado
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permite comprobar predicciones implicitas en la hip6tesis
ecomorfolégica (coevolucién en dos tipos de caracteres,
morfolégicos y ecolédgicos); por otro, eliminar el efecto de
antecesor comin en los rasgos compartidos. La presencia de
uniformidad en rasgos morfoldgicos y ecoldgicos en todos los
miembros de un grupo moncfilético no excluye la posibilidad de
que sean heredados de un antecesor comin (rasgos
plesiomdérficos). Sin eliminar esta posibilidad se corre el
riesgo de scobreestimar la cantidad de evolucidn adaptativa que
ha tenido lugar a lo largo de la historia evolutiva de las
especies consideradas (Lauder, 1981; Huey, 1987, Donoghue,
1989).

Aunque los analisis confirman las relaciones entre
morfologia y ecologia (sensu lato), y su coevolucidn, existe
una considerable cantidad de wvariacidn no explicada. Esto
sugiere que, probablemente, se requiera el andlisis de otras
variables no tenidas en cuenta en este estudio: medidas més
precisas de la capacidad locomotora mediante técnicas
sofisticadas de cinematografia de alta velocidad y analisis de
movimientos, analisis respirométricos, estudios morfoldgicas
a nivel celular, actividad neuromuscular, o el estudio de
diferencias en la dieta. Esto probablemente incrementaria el

poder explicativo de algunos de los anélisis llevados a cabo.
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7.~ CONCLUSIONES

De todo el trabajo anterior se desprenden las siguientes

conclusiones:

La morfologia del pico se relaciona principalmente con la
conducta de blisqueda del alimento. El alargamiento del pico
esta asociado evolutivamente al cambio en el comportamiento de

caza visual a caza tactil.

Existen dos estrategias evolutivas en la conducta locomotora
de las aves limicolas 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 microhdbitats determinados por 1la
profundidad de agua en la que se alimentan las limicolas, esta
correlacionado evolutivamente con el alargamiento en el pico,

extremidades posteriores y dedos.

- El uso del hébitat estd asociado a lo largo de la evolucidn a
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la adquisicidn y desarrollo de un sistema de excrecidén de sal,

las gléndulas supraorbitales.

- Las aves limicolas han sufride modificaciones morfoldégicas que
pueden considerarse adaptativas. Estas modificaciones estan
asociadas a cambios comportamentales, que a lo largo de 1la
evolucidén han permitido a este grupo de aves explotar
optimamente los ambientes costeros gue ocupan, utilizando de
forma diferente los recursos disponibles tal y como predice la

hipbtesis ecomorfoldgica.
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