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CAPITULO 1

INTRODUCCION GENERAL



1.1.EL BOSQUE DEL AURISILVA

La laurisilva es un tipo de bosque subtropical de gran diversidad floristica y
donde predominan los arboles de hoja perenne, ancha y de consistencia coridcea
(tipo lauroide). Las mejores representaciones de estos bosques se hallan en las
fachadas orientales de los continentes entre los 20° y 35° de latitud, como ocurre
en el sur de China, Corea y Japdn, y sureste de Estados Unidos, Australia, Nueva
Zelanda o Madagascar. Son zonas de clima templado, dominadas por condiciones
de humedad y temperatura suaves mas o menos constantes durante todo el afio
(Pérez de Paz, 1990).

La laurisilva que encontramos en las islas macaronésicas (Azores, Madeira y
Canarias), constituye una formacién boscosa relicta, cuyos origenes se remontan
al Periodo Terciario (Mioceno-Plioceno), hace unos 20 millones de afios. Su
primitiva distribucién se extendia por las riberas del Mar de Tethys, esto es desde
el sur de Europa y norte de Africa hasta Asia occidental. Los cambios climaticos
globales ocurridos a comienzos del Cuaternario provocaron la practica total
desaparicion de este bosque, quedando restringido a las islas oceanicas del
Atlantico norte y algunos pequefios reductos en el oeste de Portugal y sur de la
Peninsula Ibérica (Lems, 1960; Bramwell, 1976; Sunding, 1979; Bramwell &
Bramwell, 1990; Serrada et al., 1990). La suavidad del clima, y principalmente la
incidencia de los vientos alisios sobre la orografia insular (formaciéon del mar de
nubes) fueron los factores claves para la pervivencia de la laurisilva en estas islas
(Pérez de Paz, 1990).

Se trata de un ecosistema de caracter higréfilo, ligado a suelos profundos
con abundante materia organica (Jiménez Mendoza et al., 1990). Es ampliamente
conocido el importante papel que desempefia este bosque en la captaciéon de agua
y mantenimiento de los acuiferos, asi como en la formacion y retencién del suelo
(Santana Pérez, 1990). Las precipitaciones verticales estan cercanas a los 800
mmy/afio, y las horizontales debido a las nieblas, podrian cuadruplicar esta cifra.
La temperatura media anual es de unos 14°C (Bafares et al., 1991; Fernandez-
Palacios et al., 2001).

El estrato arbdéreo estd constituido por mas de 20 especies, alrededor del
74% endémicas de las islas macaronésicas; 48% de Madeira y Canarias, y 13%
exclusivas de cada archipiélago (Marrero & Nogales, 2005). Muchos de estos
arboles pueden llegar a alcanzar los 25 m de altura, proporcionando una
cobertura de hasta el 80-95% (Santos, 1990). Las especies mas caracteristicas
son el Laurel (Laurus azorica), Acebifio (Ilex canariensis), Vinatigo (Persea indica),

Barbusano (Apollonias barbujana), Faya (Myrica faya), Brezo (Erica arborea), Til



(Ocotea foetens), Palo Blanco (Picconia excelsa) o Sanguino (Rhamnus
glandulosa). En el sotobosque se desarrollan arbustos y plantas de porte herbaceo,
ademas de importantes comunidades de helechos, hongos, liquenes y briéfitos
(Pérez de Paz, 1990; Press & Short, 1994; Neves et al., 1996). El caracter
singular y Unico de la flora también es aplicable a la fauna. Los invertebrados, y
particularmente los moluscos terrestres y los insectos, exhiben una gran riqueza
(Oromi, 1990; Baez, 1993), mientras que entre los vertebrados destaca la
presencia de al menos 13 especies de aves, y una mas escasa representacién de
mamiferos, incluyendo especies autéctonas como los murciélagos (ej. Pipistrellus
maderensis), y algunas introducidas como las ratas (Rattus spp.) (Oliveira, 1999;
Oromi, 1990).

Desafortunadamente, este ecosistema ha sufrido una importante regresién
desde la llegada del hombre a las islas. El ejemplo mas dramatico lo encontramos
en Azores, con una laurisilva muy empobrecida en extensién y composicién de
especies como consecuencia de la sobreexplotacién, los incendios y la introduccion
de multiples elementos exdticos. Hoy sdlo esta relativamente bien representado
en las islas de Pico, Terceira y Sao Miguel (Martins, 1993; Dias, 1996; Silva &
Smith, 2004). El bosque nativo en Madeira, aunque mejor conservado, ocupa una
superficie de 15.000 ha lo que representa el 20% de la vegetacién potencial,
localizado principalmente sobre las pendientes norte de la isla, desde el nivel del
mar a los 1.300 m (Neves et al., 1996). En Canarias el bosque, si bien con un
caracter mas mesofilo y diverso, posee una extension de unas 16.500 ha, lo que
constituye el 18% de la distribucion potencial (Fernandez, 2001). En este
archipiélago, la laurisilva se limita a las laderas orientadas al Norte entre los 400 y
1.500 m de altitud en las islas centrales y occidentales, aunque las mejores
manifestaciones se localizan en La Gomera, La Palma y Tenerife (Suarez
Rodriguez, 1994; Delgado et al., 2001).

1.2.PALOMAS ENDEMICAS DE LAS ISLAS M ACARONESICAS

A modo introductorio, en las islas macaronésicas han sido citadas 13
especies de columbidos: especies introducidas, escapadas de cautividad, u
observadas de forma accidental, la Tértola Turca Streptopelia decaocto, Tértola
rosigris S. roseogrisea, Toértola senegalesa Stigmatopelia senegalensis, Tortolita
rabilarga Oena capensis, Tortolita diamante Geopelia cuneata, Paloma de Guinea
Columba guinea y Paloma Zurita C. oenas. Las especies nativas, Tértola Comun
Streptopelia turtur y Paloma Bravia C. livia, asi como la Paloma Torcaz C.

palumbus en Azores y Madeira, con dos subespecies endémicas (C. p. azorica y la



extinta C. p. maderensis, respectivamente) (Martin & Lorenzo, 2001; Lorenzo,
2007; Ramos, 2008).

Finalmente, existen tres especies endémicas habitando los bosques de
laurisilva: la Paloma Trocaz Columba trocaz (Heineken, 1829) en la isla de
Madeira, y la Paloma Turqué C. bollii (Godman, 1872) y la Paloma Rabiche C.
junoniae (Hartert, 1916) en Canarias (Tenerife, La Palma, La Gomera y El Hierro).
Inicialmente consideradas como una Unica especie (C. laurivora) por Webb et al.
(1842), fueron mas tarde descritas como especies claramente diferenciadas
(Martin et al., 2000). No obstante, la estrecha relacién entre las palomas Turqué y
Trocaz, sugerida por Goodwin (19596, 1985) y Murton (1965), ha sido
recientemente confirmada mediante el estudio filogenético con dos marcadores
mitocondriales (Citocromo oxidasa I, COI y Citocromo b, cyt b) y uno nuclear
(intrén 7 del gen B-fibrindgeno, FIB7) (Duarte et al., en prep.). En este estudio,
estas dos especies endémicas derivarian de un antepasado comun con la Paloma
Torcaz C. palumbus, ave distribuida por casi toda Europa, norte de Africa,
Afganistan y norte de la India. La Paloma Rabiche, en cambio, tiene un origen
evolutivo independiente y mas antiguo. Los resultados filogenéticos sugieren que
C. junoniae pertenece a un primitivo linaje del género Columba, de origen Afro-
Euroasiatico, aunque sus parientes mas cercanos son aun inciertos (Gonzalez et
al., 2008; Duarte et al., en prep.). Por tanto, puede considerarse que la existencia
de dos especies de colimbidos endémicos en las Islas Canarias se deba a dos
oleadas de colonizacién y posterior especiacidon en épocas muy distantes.

Desde el punto de vista morfoldgico, las tres especies se distinguen en la
coloracion de su plumaje y tamafio corporal. En general, la Paloma Trocaz, con
unos 45-50 cm y 390-530 gr, presenta una coloracidn gris azulada con una franja
palida en la cola y un area blanca en el cuello similar a la Paloma Torcaz (Oliveira,
2003); la Paloma Turqué, con 35-37 cm y 340-380 gr, es similar a la Trocaz en
coloracién aunque sin la mancha blanca en el cuello; y la Paloma Rabiche con 37-
38 cm (no se dispone de datos sobre su peso), tiene un color rosado vinoso y una
banda terminal blanca en la cola (Martin et al., 2000).

La distribucién de estas palomas queda restringida a las areas de laurisilva
de las vertientes montafiosas del norte y algunas zonas aisladas del sur de las
islas, aunque ocasionalmente pueden verse en plantaciones de exoéticas y campos
agricolas adyacentes al monte (Zino & Zino, 1986; Oliveira & Jones, 1995; Martin
et al., 2000; Martin & Lorenzo, 2001). Es importante sefalar aqui, que aunque la
Paloma Rabiche se encuentra en zonas de laurisilva, su presencia es mas
frecuente en las areas escarpadas del borde inferior de este bosque, en reductos
de termdéfilo y en pinares. Por tanto, se considera que esta especie esta ocupando

un ambiente subdptimo, y que su habitat original probablemente fuese el bosque



termofilo, hoy practicamente desaparecido (Martin et al., 2000; Nogales et al.,
2009).

En este sentido, los registros fésiles y las crdnicas de los colonizadores
europeos, indican que estas palomas tuvieron una distribucion mas amplia en el
pasado, ocupando areas actualmente desprovistas de su vegetaciéon natural.
Restos éseos pertenecientes a la Paloma Trocaz han sido encontrados en la isla de
Porto Santo y la Ponta de S3o Lourenco en el archipiélago de Madeira (Pieper,
1985), mientras que en Canarias, alguna especie de paloma de laurisilva existid
también en Gran Canaria, Fuerteventura y Lanzarote (Tristram, 1889; Alcover &
Florit, 1989; Rando & Perera, 1994; Cioranescu, 2004). La drastica destruccion de
su habitat, la caza abusiva, el uso de venenos y la depredacion por ratas, han
provocado una considerable disminucion de sus efectivos, estando hoy incluidas
en diversas categorias de conservacion por la IUCN (2009): la Paloma Trocaz esta
catalogada especie “Casi-Amenazada” con tendencia a reducir sus poblaciones; la
Paloma Turqué estd “Casi-Amenazada” con poblaciones estables; y la Paloma
Rabiche se encuentra “En Peligro” con tendencia a la reduccion.

Son aves basicamente frugivoras, de modo que la variabilidad estacional
observada en la densidad relativa de palomas, probablemente se deba a sus
desplazamientos asociados con la disponibilidad local de frutos (Jones, 1990;
Menezes, 1997; Martin et al., 2000). No obstante, estas especies también
incorporan hojas y flores a su dieta, tanto de arboles como de arbustos y
herbaceas (Emmerson, 1985; Martin et al., 2000; Oliveira et al., 2002; Marrero et
al., 2003, 2004). Por tanto, aunque prefieren el estrato arbdreo, es relativamente
frecuente observarlas en el suelo (Menezes, 1997; Oliveira et al., 2006; Oliveira,
2003; Martin et al., 2000).

La informacion disponible sobre la reproduccion de las palomas
macaronésicas indica la existencia de nidos durante la mayor parte del afo
(Schmitz, 1893; Martin et al., 2000), aunque el periodo de cria de la Paloma
Rabiche parece ser mas corto. El maximo de nidificacién se alcanza en primavera,
aunque también se extiende a invierno en la Trocaz y a verano en la Rabiche
(Schmitz, 1899; Martin et al., 2000). En general, el nido consiste en una
construccion fragil hecha de ramas secas, que es emplazado por las palomas
Trocaz y Turqué en arboles, frecuentemente en Brezo (Erica arborea), aunque
ocasionalmente, puede ubicarse en el suelo (Zino, 1969; Collar & Stuart, 1985;
Martin et al., 2000). La Paloma Rabiche en cambio, sitla sus nidos en el suelo en
areas rocosas, paredones o barrancos (Martin et al., 2000). El tamafio de la
puesta de estas aves consiste normalmente en un Unico huevo, aunque
excepcionalmente se han observado nidos con dos en Trocaz y Rabiche (Zino,

1969; Pérez Padron, 1983). Segun Martin et al. (2000), es ademas usual que las



palomas canarias realicen varias puestas al afio e incluso puedan solapar el
cuidado de dos nidadas. Zino & Zino (1986) sugieren que la frecuencia de la
nidificacién podria estar relacionada con la disponibilidad de alimento.

En Canarias, las ratas son los depredadores potenciales tanto de los huevos
como de los pollos de las palomas; sobre todo la Rata Campestre, Rattus rattus
provoca una considerable disminucién del éxito reproductor de la Paloma Turqué y
especialmente de la Paloma Rabiche, que al criar en el suelo, resulta mas
vulnerable (Hernandez et al., 1999). En Madeira no se disponen de datos
suficientes, pero probablemente el impacto de las ratas sobre la Paloma Trocaz
podria ser importante (Zino & Zino, 1986; Oliveira & Heredia, 1996). De hecho,
las ratas han contribuido a la rarefaccion e incluso extincion de muchas especies
de aves insulares (Atkinson, 1985; James & Clout, 1996; Traveset et al., 2009).
Entre los depredadores naturales, el principal consumidor de pollos y adultos es el
Gavilan (Accipiter nisus), aunque de forma ocasional también lo son la Aguililla
(Buteo buteo) presentes en ambos archipiélagos, y el Buho Chico (Asio otus) en
Canarias (Zino & Zino, 1986; Emmerson et al., 1993; Martin et al., 2000).

A pesar de las importantes medidas de conservacion adoptadas, las palomas
continlan estando amenazadas. La pérdida y degradacién de enclaves no
protegidos, los incendios forestales, la depredacion por mamiferos introducidos y
el pastoreo libre de cabras y ovejas, constituyen algunas de las principales causas
de amenaza (Oliveira & Heredia, 1996; Martin et al., 2000). Ademas, los dafios
ocasionados por la Paloma Trocaz sobre los campos agricolas, y particularmente
sobre las cosechas de coles, han motivado la caza ilegal y el uso de venenos
(Oliveira & Heredia, 1996).

1.3.ASPECTOS GENERALES DE LOS ESTUDIOS DE DIETA

El estudio de la alimentacién es fundamental no sélo para el conocimiento
de la biologia de las especies (nutricion, comportamiento, evolucién), sino
también para comprender las interacciones existentes entre los organismos que
conforman una comunidad (competicion, depredacion, etc.) (Rosenberg & Cooper,
1990; Sih, 1993). Desde el punto de vista de la conservacion, el analisis de la
dieta aporta una informacion muy Gtil para la gestién y restauracion de las
poblaciones, ya que puede servir para evaluar el impacto de ciertas especies
sobre la economia y es un indicador de contaminantes y cambios ambientales
(Kushlan, 1993; Bancroft & Bowman, 1994; Green, 1994; Furness & Camphuysen,
1997).



A pesar de su indudable valor, numerosos estudios se limitan a la
clasificacion de las aves en categorias de alimentacion definidas por la morfologia
del pico, extrapolaciones de especies emparentadas, o bien por observaciones
ocasionales obtenidas en una determinada época del afio (Remsen et al., 1993;
Poulin et al., 1994). No obstante, se han desarrollado variadas técnicas de
muestreo y analisis para el estudio cuantitativo y cualitativo de la alimentacién,
cuyo uso depende de las caracteristicas bioldgicas y ecoldgicas de las especies:
succion del contenido del buche (Dahlgren, 1982), regurgitacion forzada mediante
el uso de eméticos, ligaduras en el cuello de los pollos, analisis del contenido
estomacal, muestras fecales o egagrdpilas, observacion directa de aves adultas o
pollos, fotografias del alimento transportado al nido (Duffy & Jackson, 1986;
Rosenberg & Cooper, 1990), analisis de los isétopos estables de carbono y
nitrégeno en los tejidos (Hobson, 1995), identificacion genética de los
componentes de la dieta (Valentini et al., 2008), etc.

En el caso de los coliumbidos, existe un desconocimiento general de sus
habitos alimentarios. La mayoria de los trabajos se basan en la observacion
directa de los individuos en su medio natural, y en menor medida, en el analisis
del contenido del tracto digestivo (ej. Crome, 1975a; Emmerson, 1985; Innis,
1989). Estas investigaciones aportan una valiosa informacién, pero presentan una
serie de inconvenientes. Muchas de estas palomas exhiben comportamientos
timidos o cautelosos, lo que implica que las observaciones deben realizarse a
cierta distancia y normalmente con reducida visibilidad. Por tanto, presentan un
claro sesgo, favoreciendo las conductas conspicuas y subestimando los alimentos
de distribucién aislada o con reducida disponibilidad. Asimismo, el analisis
macroscopico del contenido del tracto digestivo se limita al estudio de aves
muertas, y tiende a sobrevalorar los alimentos mas resistentes, como las semillas
y las hojas de los arboles (Snow & Snow, 1988; Rosenberg & Cooper, 1990).
Dada estas limitaciones, hoy dia se carece de un conocimiento detallado de la
dieta de muchas especies de colimbidos. De hecho, de las 305 especies vivientes,
tan soélo se han realizado trabajos exhaustivos en algunas especies, como la
Paloma Torcaz Columba palumbus, Europa (ej. Murton et al., 1963; Snow & Snow,
1988; Inglis et al., 1990, 1997; Jiménez et al., 1994), la Paloma Maori Hemiphaga
novaeseelandiae, Nueva Zelanda (ej. McEwen, 1978; Powlesland et al., 1994,
1995, 1997; Wotton & Ladley, 2008), el Tilopo de la Henderson Ptilinopus
insularis, 1Islas Pitcairn (Brooke & Jones, 1995), o la Paloma Trocaz C. trocaz, Isla
de Madeira (Oliveira et al., 2002; Marrero et al., 2003, 2004). Estos ultimos,
utilizaron el analisis microhistolégico de muestras fecales para analizar la dieta, el
cual se fundamenta en la resistencia de los tejidos epidérmicos de las plantas al

tratamiento digestivo de los herbivoros (Chapuis, 1979). Esta técnica fue



introducida por Baumgartner & Martin (1939) para la determinacion de la
composicion vegetal de los contenidos estomacales en ardillas, y posteriormente
ha sido usada, con algunas modificaciones, en el estudio de la dieta de diversos
mamiferos herbivoros (Martinez, 1988; Rodriguez-Luengo, 1993; Sherlock &
Fairley, 1993; Marrero & Martin, 2000; Woodward et al., 2008) y en menor
medida, en aves frugivoras (Jordano & Herrera, 1981; Jordano, 1988; Herrera,
1998; Oliveira et al., 2002; Marrero, 2003) y granivoras (Rumble & Anderson,
1996). Segun Ralph et al. (1985) las muestras fecales son el mejor recurso para
evaluar la alimentacion de las especies, y particularmente de aquellas con una
distribucion restringida, pues se puede obtener un amplio tamafio muestral,
representativo de todas las estaciones del afio, y sin manejar ni ocasionar
molestias a los animales. A pesar del elevado caracter fragmentario de su
contenido, el analisis fecal aporta una buena estimaciéon de la composicién de la
dieta (Ralph et al., 1985; Rosati & Bucher, 1992).

La finalidad ultima de este trabajo es el estudio preciso de la dieta
estacional de las palomas endémicas canarias, aplicando la misma metodologia
que la empleada para el estudio de la Paloma Trocaz. Sin embargo, en este caso
el principal problema es identificar los excrementos de Turqué y Rabiche, que
aunque diferentes morfolégicamente a los de otras aves frugivoras presentes en
la laurisilva, son practicamente indistinguibles a nivel de especie. La actual
distribucion en simpatria de estas dos palomas (Martin et al., 2000), tampoco
ayuda a su identificaciéon. Afortunadamente, los avances en las técnicas
moleculares han permitido identificar el ADN extraido de las células epiteliales
procedentes de la pared del tracto digestivo, que son arrastradas y depositadas
en la superficie de las heces (Piggott & Taylor, 2003). De hecho, este método se
ha utilizado en el estudio de especies amenazadas, esquivas o raras como el
Puma Puma concolor (Miotto et al., 2007), el Lince Ibérico Lynx pardinus
(Palomares et al., 2002) o el Zorro kit Vulpes macrotis (Paxinos et al. 1997). Se
trata de una técnica muy util pero también compleja: los excrementos contienen
pequefas cantidades de ADN altamente fragmentado, mezclado con ADN
bacteriano y sustancias que pueden inhibir la Reaccién en Cadena de la
Polimerasa (PCR). La recomendacién general es evitar el riesgo de contaminacién
durante la extraccién y amplificacién, como si se tratase de ADN antiguo (Khanuja
et al., 1999; Eggert et al., 2005). El marcador molecular utilizado normalmente
para la determinacion de la historia evolutiva de especies cercanas, es la Region
Control del ADN mitocondrial (ADNmt), pues al ser una regidon no codificante,

presenta secuencias altamente variables (Baker & Marshall, 1997).



1.4.0OBJETIVOS

En la presente memoria se aborda el estudio de la ecologia tréfica de las
palomas endémicas de las Islas Canarias, asi como de algunos aspectos
relevantes sobre los coliumbidos frugivoros, mediante el planteamiento de los

siguientes objetivos:

1. Hacer un estudio global de revision sobre el papel que tienen las palomas
como frugivoras y dispersoras de semillas en islas. Para realizar este trabajo es
necesario (i) determinar qué géneros y especies de palomas habitan en islas, (ii)
recopilar toda la informacidon sobre sus habitos frugivoros, (iii) estimar si las
especies frugivoras que habitan en islas tienen caracteristicas bioldgicas y
ecolégicas comunes, (iv) evaluar la cantidad y calidad de las interacciones
mutualistas entre estas aves y las plantas que consumen, y (v) examinar las
causas de extincion de especies de columbidos y sus posibles consecuencias sobre
el ecosistema.

2. Identificar los excrementos de Turqué y Rabiche a nivel especifico
mediante técnicas moleculares. Este trabajo requiere (i) la obtencién de
secuencias de la Region Control del ADN mitocondrial, (ii) la identificacién de las
secuencias de ADN polimérficas a nivel inter- e intraespecifico, (iii) optimizar la
extraccion y amplificacion del ADN procedente de las muestras fecales y (iv) la
distincion de las secuencias de ADN fecal de ambas especies, segln el patréon de
corte de enzimas de restriccion.

3. Evaluar la utilidad de los resultados del anadlisis genético de los
excrementos para obtener informacion sobre la abundancia y uso del habitat de
las palomas.

4. Elaborar una coleccidn de referencia de la epidermis de las hojas, frutos y
semillas de la mayor parte de los arboles, arbustos y herbaceas presentes en las
areas de estudio.

5. Describir la dieta de las palomas endémicas canarias, cuantitativa y
cualitativamente, y su variacion temporal a lo largo de un afo, mediante el
analisis microhistologico de los excrementos ya identificados genéticamente a
nivel especifico.

6. Determinar la relacion entre el consumo vy la disponibilidad de frutos en el
bosque de laurisilva.

7. Comprobar el estado de las semillas encontradas en los excrementos y
definir la importancia de las palomas como dispersoras o depredadoras de

semillas.
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Palomas frugivoras ew islas

2.1.INTRODUCCION

Columbiformes

Los miembros de este antiguo orden comparten caracteristicas conductuales
y morfoldgicas Unicas que los distinguen de otros grupos de aves (ej. Vandeputte-
Poma, 1980; Frith, 1982; Zweers, 1982; Garrido, 1986; Baptista et al., 1997).
Las palomas y tértolas (a partir de aqui “palomas”) varian en tamafio y color del
plumaje pero comparten la estructura general de un cuerpo compacto y cabeza
pequefia, piel desnuda alrededor de los ojos, un pico corto con cera en la base
(glandula lipoproteica), alas grandes y patas cortas (Baptista et al., 1997; Gibbs
et al., 2001).

El origen de las Columbiformes, recientemente inferido a través de analisis
moleculares (Pereira et al., 2007), se sitia en Gondwana durante el Periodo
Cretaceo hace unos 87-110 millones de afios, aunque los géneros modernos
radiaron entre comienzos del Eoceno y mitad del Mioceno (Pereira et al., 2007). El
fésil de paloma mas antiguo que se conoce (Gerandia calcaria) corresponde a un
himero izquierdo de comienzos del Mioceno encontrado en Saint-Gérand-le-Puy
(Francia) (Olson, 1985), aunque un tarsometatarso de comienzos del Eoceno
colectado en Bognor Regis (Inglaterra) fue descrito como un posible resto de
Columbidae (Microena goodwini) (Harrison & Walker, 1977; Mlikovsky, 2002;
Dyke & Van Tuinen, 2004). Hasta el momento, no se tiene certeza de cudles son
los grupos de aves mas emparentados con el monofilético Columbiformes, aunque
se han sugerido como tales a las Galliformes, Charadriiformes, Musophagiformes,
Psittaciformes y Pterocliformes en base a estudios morfoldgicos y genéticos
(Cracraft, 1988; Sibley & Ahlquist, 1990; Sorenson et al., 2003; Livezey & Zusi,
2007). Sin embargo, sus similitudes con las palomas parecen ser el resultado de
una convergencia adaptativa o del mantenimiento de caracteres primitivos
(Goodwin, 1983; Ericson et al., 2003).

Las relaciones filogenéticas dentro de las Columbiformes son mas sélidas
(ver Johnson & Clayton, 2000a; Shapiro et al., 2002; Johnson, 2004; Pereira et
al., 2007). La filogenia ha confirmado que los géneros extintos, Raphus vy
Pezophaps, anteriormente incluidos en la familia Raphidae, son Columbidae muy
relacionados con los géneros vivientes Caloenas, Goura y Didunculus (Shapiro et
al., 2002; Pereira et al., 2007). Ademas, se ha determinado la historia evolutiva
de géneros como Columba (Ridgway, 1916; Cumley & Cole, 1942; Cumley & Irwin,
1944; Johnston, 1962; Corbin, 1968; Johnson et al., 2001), Streptopelia (Johnson
et al., 2001; Cheke, 2005), Columbina (Goodwin, 1959a; Johnston, 1961) y
Zenaida (Goodwin, 1958; Johnson & Clayton, 2000b) mediante estudios de la
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morfologia, comportamiento, antigenos sanguineos, ovoalbiminas y ADN nuclear
y mitocondrial. En base a estos trabajos, las palomas del Viejo Mundo (designado
como Europa, Africa y Australasia) se separaron de las del Nuevo Mundo (América)
en Columba y Patagioenas, respectivamente; cuatro especies del género
Streptopelia, fueron incluidas en Stigmatopelia (S. chinensis y S. senegalensis) y
Nesoenas (N. mayeri y N. picturata); y el género Scardafella fue integrado en
Columbina. En dgeneral, la separacion biogeografica de los colimbidos parece
explicar sus relaciones filogenéticas (Johnson & Clayton, 2000a).

El orden Columbiformes esta constituido por una Unica familia (Columbidae),
representada por 5 subfamilias (Columbinae, Didunculinae, Gourinae,
Otidiphabbinae y Treroninae), 50 géneros, 337 especies y 632 subespecies (Tabla
1), de las cuales se han extinguido 7 géneros, 32 especies y 3 subespecies segln

los datos histdricos y arqueoldgicos de que se dispone.

Frugivoria en islas

La frugivoria es una importante interaccién tréfica que influye en la
demografia, estructura genética, y composicion de las comunidades vegetales
(Pérez-Rivera, 1978; Jordano & Godoy, 2002; Schupp et al., 2002). La relacion
entre plantas y frugivoros ha sido estudiada en una gran diversidad de
ecosistemas, desde tropicales y templados a aridos (Snow, 1981; Wheelright et
al., 1984; Herrera, 1998; Levey et al., 2002; Bronstein et al., 2007). En islas,
estos estudios se centran principalmente en el papel de los frugivoros
(especialmente reptiles, aves y murciélagos) como agentes dispersantes de
plantas con frutos carnosos (ej. Cruz, 1981; Olesen & Valido, 2003; Stier &
Mildenstein, 2005). Los reptiles son importantes vectores de semillas a corta
distancia (Valido & Nogales, 1994; Valido & Olesen, 2007), mientras que aves y
murciélagos pueden dispersarlas a larga distancia, permitiendo la llegada vy
colonizacion de especies de plantas incluso a islas remotas (Carlquist, 1966; Cox
et al., 1991; Whittaker & Jones, 1994; McConkey & Drake, 2002). En este sentido,
los colimbidos son uno de los mas importantes grupos de aves dispersantes de
semillas (Ridley, 1930; Steadman, 1997). En general, tienen una enorme
capacidad de vuelo, desplazdndose entre diferentes habitats y a lo largo de
gradientes altitudinales en funcién de la disponibilidad de los recursos (Date et al.,
1991; O. Price in Shapcott, 1998; Strong & Johnson, 2001; Oliveira et al., 2006).
Las palomas, ademas, pueden ingerir frutos de un amplio rango de tamafios,
algunas especies son incluso capaces de tragar semillas de didmetro mayor que el

ancho de su boca debido a que la disposicién de la musculatura les permite
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Tabla 1. NUmero de especies y subespecies en cada género
de la familia Columbidae (Columbiformes, Aves).

Family Columbidae

Subfamilia

Género

N° especies

N° subespecies

Dysmoropelia 1 -
Natunaornis 1 -
Bountyphaps 1 -
3 3 -
Columbinae Raphus 1 -
Pezophaps 1 -
Aplopelia 1 7
Columba 38 39
Patagioenas 17 32
Streptopelia 14 30
Stigmatopelia 2 12
Macropygia 11 48
Nesoenas 2 5
Reinwardtoena 3 3
Turacoena 2 -
Turtur 5 2
Oena 1 2
Chalcophaps 2 12
Henicophaps 2 2
Phaps 3 6
Ocyphaps 1 2
Geophaps 3 7
Petrophassa 2 2
Geopelia 5 6
Leucosarcia 1 -
Ectopistes 1 -
Zenaida 7 23
Columbina 9 32
Claravis 3 6
Metriopelia 4 5
Uropelia 1 2
Leptotila 11 31
Geotrygon 17 16
Starnoenas 1 -
Caloenas 3 2
Gallicolumba 23 26
Trugon 1 3
Microgoura 1 -
34 199 363
Otidiphabbinae  Otidiphaps 1 4
1 4
Gourinae Goura 4
1 3 4
Didunculinae Didunculus 2 -
1 2 -
Treroninae Phapitreron 4 8
Treron 23 80
Ptilinopus 50 102
Drepanoptila 1 -
Alectroenas 5 2
Ducula 40 62
Lopholaimus 1 -
Hemiphaga 1 3
Cryptophaps 1 -
Gymnophaps 3 4
10 129 261
TOTAL 50 337 632
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aumentar el espacio intermandibular (Dowsett-Lemaire, 1988; Bhattacharyya,
1994; McConkey & Drake, 2002; Meehan et al., 2002); y pueden mantener el
alimento en el tracto digestivo desde unos pocos minutos a varias horas antes de
ser regurgitado o defecado (Whittaker & Jones, 1994). Estas caracteristicas,
hacen de las palomas elementos fundamentales en la dindmica de sus habitats,
contribuyendo a la reconstruccion de areas fragmentadas y destruidas, y a la
reforestacion de islas oceanicas aisladas (Whittaker & Jones, 1994; Whittaker et
al., 1997; Shanahan et al., 2001b). Dado que los sistemas insulares son
considerados nucleos importantes de especiaciéon (Grant, 2001; Walter, 2004), y
que la frugivoria es la estrategia tréfica predominante de muchos vertebrados
insulares, el objetivo de esta revisidon es la descripciéon de la funcién de las
palomas frugivoras a la estructura y composicién de las comunidades vegetales en

islas.

2.2.METODOS

Recopilacion de informacion y especies consideradasl! estudio

El trabajo de revisidon consistio en la recopilaciéon y andlisis de toda la
informacion publicada hasta este momento, asi como de datos inéditos a los que
se tuvo acceso, sobre las especies de palomas distribuidas por todo el mundo, con
especial referencia a las que habitan en islas, y de éstas las que tienen una dieta
basada en frutos.

El estudio consistidé en cuatro secciones principales:

1. Examen de la diversidad de cada taxén no extinto (43 géneros, 305
especies y 629 subespecies) en relacién a su distribucidn segun las siguientes
categorias: (a) Continente, taxdn presente Unicamente en areas continentales, (b)
Islas, taxdon presente en islas o archipiélagos de origen tanto continental como
oceanico y, (c) Continente-Isla, taxén con poblaciones distribuidas tanto en areas
continentales como en insulares. Australia se consideréd un continente debido a
sus amplias dimensiones (> 7 millones de km?). Los taxones documentados como
extintos, y como introducidos directa o indirectamente por el hombre fueron
excluidos de los analisis. Siguiendo la taxonomia de columbidos descrita por
Baptista et al. (1997) y Gibbs et al. (2001), se analizaron los géneros que
presentan una distribucién restringida y aquellos que han experimentado
radiacion evolutiva.

2. Las palomas no extintas fueron clasificadas segun su dieta, en frugivoras

(especies consumidoras de frutos) y granivoras (las que se alimentan
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basicamente de semillas). La mayoria de las especies se ajustaron bien a estas
definiciones, aunque algunas fueron dificiles de clasificar a causa de los pocos
estudios ecoldgicos existentes. Este es el caso de las especies del género
Gallicolumba spp., palomas terrestres con habitos practicamente desconocidos.
Las palomas con dietas indeterminadas fueron excluidas de los andlisis.

3. Las especies insulares con dieta frugivora (puntos 1 y 2) fueron
seleccionadas para un estudio detallado de las caracteristicas de su alimentacién.
Se registraron las interacciones entre palomas y plantas descritas en estudios
especificos sobre la dieta de las palomas o procedentes de observaciones
ocasionales. Los datos tomados incluyeron la familia, el género y la especie de las
plantas consumidas, el tipo de recurso (frutos, pero también otras partes
vegetativas como hojas y flores, presas animales), y el efecto digestivo producido
a las semillas (dispersion o depredacidn). La autoria, el nUmero de subespecies, la
longitud y peso corporal, el rango de la especie (km?), la distribucién insular y la
capacidad de volar entre islas fueron también anotadas para las palomas
frugivoras insulares. Ademas, se estudiaron las coordenadas geograficas (GMS),
area total (km?), altitud méaxima (m) y origen geoldgico de cada isla o archipiélago
en el que estas especies habitan.

4. Recopilacidon de datos sobre los colimbidos extintos: distribucién original
conocida, edad y causas de la extincidn. Ademas, se registraron las posibles

contribuciones de estas aves a la frugivoria y a la dispersién de semillas.

Analisis de datos

La riqueza de coliumbidos (calculada como el nimero total de géneros,
especies y subespecies) y sus habitos alimentarios (frugivoria y granivoria),
fueron examinados respecto a la distribucidon en las tres amplias categorias
definidas anteriormente (Continente, Islas, Continente-Isla). Estos resultados se
analizaron con tests categdricos (Chi-cuadrado). La relacion entre el nUmero de
especies frugivoras y las variables geograficas de las islas en las que habitan
(origen geoldgico, tamarfio y altitud maxima), se estudié mediante el test de t-
Student, el de Mann Whitney y el analisis candnico de correspondencia (CCA). Los
programas estadisticos usados fueron SPSS 15.0 (SPSS Inc., 2006) y Canoco 4.5
(Ter Braak & Smilauer, 2002).

Los analisis de redes se basaron en la presencia de interacciones entre las
plantas consumidas y las palomas frugivoras. Por tanto, los resultados dependen
de los datos de dieta disponibles en la literatura, de la riqueza de especies y de la
co-existencia geografica entre las comunidades vegetales y las palomas. Se

elabordé una matriz de modo-2 para representar de forma general las familias de
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plantas consumidas y los géneros de palomas, mientras que los pardmetros
fueron calculados a nivel de especie para aumentar la robustez de los datos: A
(nimero de especies de palomas), P (nimero de especies de plantas), S (riqueza
del nodo, S = A+P), M (tamafo de la matriz, M = A*P), I (nUmero total de
interacciones), C (densidad de interacciones o conectancia, C = I/M), L,, (media y
desviacién estandar del nimero de interacciones de las palomas) y L, (media y
desviacién estandar del nimero de interacciones de las plantas) (Olesen et al.,
2006). El anidamiento se define como el modelo de distribucion de interacciones
presentes/ausentes en las redes ecoldgicas (Bascompte et al., 2003). Una matriz
esta perfectamente anidada si las especies especialistas son un subgrupo que
interacciona con especies generalistas. El nivel de anidamiento (N) se representa
como N = (100-T)/100 con valores entre 0 y 1 (maximo anidamiento), y donde T
es la temperatura de la matriz. La temperatura se calculé usando el programa
BINMATNEST (Rodriguez-Gironés & Santamaria, 2006), y el valor de p se obtuvo
aplicando el modelo nulo propuesto por Bascompte et al. (2003) con 1000
repeticiones de Monte Carlo. El anidamiento relativo (N*) definido como N* = (N-
Nr)/Ng fue también estimado para permitir la comparacion entre redes, donde Ny
es el anidamiento medio de réplicas al azar (Bascompte et al., 2003). Finalmente,
se analizaron las distribuciones de conectividad acumuladas (CCD) (Jordano et al.,
2003). La estimacién del modelo (exponencial, ley de potencia o ley de potencia
truncada) que mejor se ajusta a la distribucién de las interacciones por nodo en la
red planta-paloma se realizd6 mediante Maxima Probabilidad con el Criterio de

Informacién de Akaike (AIC, paquete Brainwaver de R).

2.3.RESULTADOS Y DISCUSION

Radiacion evolutiva de los colimbidos

El nimero de géneros fue significativamente menor en Continente (n = 17)
que en Continente-Isla (n = 29) (x% = 6,88; p<0,05), mientras que en Islas hay
22 géneros diferentes (Figura 1). Sin embargo, de las 305 especies vivientes, un
numero significativo son endémicas de islas (167 especies, 55%), respecto a las
continentales (79, 26%) y a las que habitan tanto en continentes como en islas
(59, 19%) (x>, = 96,20; p<0,001). A nivel de subespecies, las islas son también
la principal fuente de diversidad de palomas con 356 subespecies (57%), seguidas
de 224 (35%) en continentes y 49 (8%) en ambas areas (x% = 377,85; p<0,001).
El papel de las islas como centros de especiacién ha sido confirmado en multiples
estudios (ver Grant, 2001; Mayr & Diamond, 2001; Salomon, 2004), siendo

algunos de los factores implicados en esta caracteristica el aislamiento geografico,
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los limitados recursos, la seleccion sexual y la reducida competencia (Salomon,
2001; Heaney, 2007).

OCemClmlaTOTAL
N° 750

600

450 -

300

Géneros Especies Subespecies

Figura 1. Numero total de géneros de palomas, especies y
subspecies en tres categorias de distribucién: Continente
(C), Continente-Isla (CI) e Islas (I). Los taxones extintos
han sido excluidos.

La Tabla 1 muestra el niumero de especies y subespecies por género,
excluyendo los taxones extintos. Ptilinopus (49 especies, 102 subespecies), Treron
(23, 80) y Ducula (37, 62) son los géneros mas diversos, y las especies
Columbina passerina y Treron calvus (con 18 subespecies cada una), Macropygia
amboinensis (17) y Ducula aenea (16) representan las mayores radiaciones. En
algo mas de la mitad del total de las especies de palomas (52%) se han descrito
subespecies. En este trabajo, Hemiphaga es considerada un género monotipico
con tres subespecies (una de ellas extinta) (Apéndice I), aunque es posible que
las dos subespecies vivientes (H. novaeseelandiae novaeseelandiae y H. n.
chathamensis) sean realmente dos especies distintas dadas las importantes
diferencias existentes entre ellas (Millener & Powlesland, 2001).

En general, la amplia distribucion de las palomas podria explicar su
radiacién (ver siguiente apartado), aunque ésta también podria depender de las

caracteristicas morfoldgicas, de conducta y filogenéticas de los taxones.
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Distribucién

De los 43 géneros existentes en la actualidad, 8 (19%) tienen especies en
las dareas de distribucién descritas (Continente, Continente-Isla e Islas),
destacando Columba, Treron, Patagioenas y Geotrygon (Figura 2). Por el contrario,
27 géneros (63%) tienen especies con un rango restringido a un solo area, de los
cuales 17 (63%) se localizan exclusivamente en islas, 9 (33%) en continente y un
solo género (4%) en Continente-Isla (x*, = 24,59; p<0,001). Catorce géneros son
monoespecificos (33% del total): Caloenas nicobarica, Cryptophaps poecilorrhoa,
Didunculus strigirostris, Drepanoptila holosericea, Hemiphaga novaeseelandiae,
Otidiphaps nobilis, Starnoenas cyanocephala y Trugon terrestris son endémicos de
islas; Aplopelia larvata, Leucosarcia melanoleuca, Lopholaimus antarcticus,
Ocyphaps lophotes y Uropelia campestris son endémicos de areas continentales; y
Oena capensis que se distribuye en ambas regiones. Desde el punto de vista
cualitativo, las islas son también importantes fuentes de diversidad taxondmica
para las palomas.

En una escala global, las Columbidae se encuentran en todos los continentes
a excepcion de las regiones polares (Gibbs et al., 2001). Considerando seis areas
geograficas principales: Europa (hacia el Este hasta los Urales, Mar Caspio y Mar
Negro), Africa, Asia (incluyendo la Peninsula Ardbica y las islas continentales),
Australia, Oceania (excluyendo Australia) y América, la mayor riqueza en palomas
(géneros y especies) se localiza en Asia y Oceania, mientras que Europa posee la
representacion mas pobre (Tabla 2). Esta tabla muestra ademas un modelo de
distribucion interesante, en el que todas las regiones excepto Europa tienen
géneros endémicos. Todos los géneros de América son endémicos, confinados
principalmente a América Central y América del Sur; Australia y Oceania tienen
seis géneros endémicos cada uno, mientras que Africa y Asia tienen tres y cuatro

géneros exclusivos, respectivamente.

Palomas frugivoras

Las palomas frugivoras representan el 63% del total de las especies de
colimbidos mientras que las granivoras constituyen el 37%. Si se considera su
distribucion, el 90% de las especies insulares son frugivoras, el 77% de las
continentales son granivoras, y la proporcidon de las dos estrategias tréficas en
especies que habitan tanto en continente como en islas es de un 50% (x>, =
110,69; p<0,001) (Figura 3). Respecto a los géneros, el 50% contienen especies

granivoras, el 38% especies frugivoras y el 12% incluye a ambas (Figura 4).
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Figura 2. Distribucion de las especies de cada género de palomas en Continente (C),
Continente-Isla (CI), e Islas (I). Abreviaciones de los géneros: Alec (Alectroenas), Aplo
(Aplopelia), Calo (Caloenas), Chal (Chalcophaps), Clar (Claravis), Colu (Columba), Colb
(Columbina), Cryp (Cryptophaps), Didu (Didunculus), Drep (Drepanoptila), Ducu (Ducula),
Gall (Gallicolumba), Geop (Geopelia), Geph (Geophaps), Geot (Geotrygon), Gour (Goura),
Gymn (Gymnophaps), Hemi (Hemiphaga), Heni (Henicophaps), Lept (Leptotila), Leuc
(Leucosarcia), Loph (Lopholaimus), Macr (Macropygia), Metr (Metriopelia), Neso
(Nesoenas), Ocyp (Ocyphaps), Oena (Oena), Otid (Otidiphaps), Pata (Patagioenas), Petr
(Petrophassa), Phap (Phapitreron), Phps (Phaps), Ptil (Ptilinopus), Rein (Reinwardtoena),
Star (Starnoenas), Stig (Stigmatopelia), Stre (Streptopelia), Trer (Treron), Trug (Trugon),
Tura (Turacoena), Turt (Turtur), Urop (Uropelia), Zena (Zenaida).

No obstante, de las 177 palomas frugivoras existentes en total, 130 especies
(73%) son estrictamente insulares, 29 (16%) habitan en islas con algunas
poblaciones continentales y sélo 18 (10%) son continentales. Por tanto, las
palomas frugivoras insulares son mas frecuentes que lo que se pudiera esperar si
presentaran una distribucién al azar (x*, = 60,77; p<0,001).

Las principales conclusiones obtenidas son: (i) la importancia de las islas
desde el punto de vista cuantitativo (nimero de taxones) y cualitativo
(presencia/ausencia de taxones) en la diversidad de colimbidos, y (ii) la clara
distribucion insular de la frugivoria en palomas. Pero, épor qué las palomas estén
mas frecuentemente distribuidas en islas?, y épor qué es la frugivoria su principal
estrategia trofica en ambientes insulares?.
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Tabla 2. Distribucién de los géneros de palomas en seis areas geograficas. (a)
Género endémico de Africa (b) Asia (c) Australia (d) Oceania y (e) América.

Areas geograficas

Género ‘o . . , s
Europa Africa Asia Australia Oceania América

Alectroenas? - 3 - - - -
Aplopelia® - 1
Caloenas - -
Chalcophaps - -
Claravis® - -
Columba 2 17 15
Columbina® - - -

Cryptophaps® - - 1

Didunculus® - - -

Drepanoptila? - - -

Ducula - - 17
Gallicolumba - - 7

Geopelia - - 2

Geophaps® - - -

Geotrygon® - - -

Goura’ - - - -
Gymnophaps - - 2 -
Hemiphaga® - - -
Henicophaps® - - -
Leptotila® - - -
Leucosarcia“ - - -
Lopholaimus® - - -
Macropygia -
Metriopelia® -
Nesoenas?® -
Ocyphaps® -
Oena -
Otidiphaps -
Patagioenas® -
Petrophassa® -
Phapitreron® - - 4

Phaps® - - -

Ptilinopus - - 25
Reinwardtoena - - 1

Starnoenas® - - - - - 1
Stigmatopelia - 1 2 - - -
Streptopelia 2 10 8 - - -
Treron - 5 19 - - -
Trugon® - - - - 1 -
Turacoena® - - 2 - - -
Turtur? - 5 - - - -
Uropelia® - - - - - 1
Zenaida® - - - - - 7
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La primera cuestion sélo podria ser contestada mediante la reconstruccion de la
historia evolutiva de las palomas: sus origenes y relaciones filogenéticas. Aunque
se han desarrollado escasos estudios moleculares para explicar adecuadamente
este problema, probablemente son multiples los factores (condiciones climaticas,
presencia/ausencia de barreras fisicas, distancia al continente o a islas cercanas,
aislamiento, distribucién del habitat, caracteristicas del genoma, etc.) que han
actuado en la colonizaciéon y posterior diversificacién de estas especies en las islas
(Emerson, 2002; Walter, 2004).

MW Frugivoras [ Granivoras
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Figura 3. Porcentaje de especies de palomas frugivoras
y granivoras en Continente (C), Continente-Isla (CI), e
Islas (I).

Por otro lado, la predominancia de la frugivoria en islas - “fendmeno
insular” - se ha registrado en otros vertebrados como los lagartos (Olesen &
Valido, 2003), sugiriéndose que el factor clave que explica la amplitud de nicho
trofico mostrada por los animales insulares es la ausencia de competidores
ecolégicos, y particularmente de mamiferos herbivoros (Grant, 1998). No
obstante, seria interesante examinar la filogenia de las plantas con fruto para
analizar sus consecuencias sobre la distribucion de la frugivoria (Jordano, 1995;
Herrera, 2002).
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Figura 4. Porcentaje de especies frugivoras y granivoras en cada género de palomas. (?)
Dieta desconocida. Abreviaciones de los géneros: Alec (Alectroenas), Aplo (Aplopelia), Calo
(Caloenas), Chal (Chalcophaps), Clar (Claravis), Colu (Columba), Colb (Columbina), Cryp
(Cryptophaps), Didu (Didunculus), Drep (Drepanoptila), Ducu (Ducula), Gall (Gallicolumba),
Geop (Geopelia), Geph (Geophaps), Geot (Geotrygon), Gour (Goura), Gymn (Gymnophaps),
Hemi (Hemiphaga), Heni (Henicophaps), Lept (Leptotila), Leuc (Leucosarcia), Loph
(Lopholaimus), Macr (Macropygia), Metr (Metriopelia), Neso (Nesoenas), Ocyp (Ocyphaps),
Oena (Oena), Otid (Otidiphaps), Pata (Patagioenas), Petr (Petrophassa), Phap (Phapitreron),
Phps (Phaps), Ptil (Ptilinopus), Rein (Reinwardtoena), Star (Starnoenas), Stig
(Stigmatopelia), Stre (Streptopelia), Trer (Treron), Trug (Trugon), Tura (Turacoena), Turt
(Turtur), Urop (Uropelia), Zena (Zenaida).

(a) Distribucion en islas

Las palomas frugivoras habitan en islas localizadas entre Japoén en la latitud

mas septentrional, y Nueva Zelanda en la meridional, y desde Wallis y Futuna al

Oeste, a Fiji al Este (Tabla 3). Al menos 64 islas o archipiélagos albergan palomas

frugivoras. Sin embargo, las islas situadas en la regidon ecuatorial son las que

concentran la mayor riqueza (Figura 5). De hecho, la alta tasa de diversificacion

encontrada en latitudes tropicales ha sido documentada para un diverso nimero
de taxones y ambientes (Martin & McKay, 2004; Mittelbach et al., 2007).
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Tabla 3. Variables geogréficas de las islas que albergan palomas.

Palomas frugivoras ew islas

Islas

Coordenadas geogréficas

Origen geoldgico

Tamafio (km?)

Altitud méxima (m)

abdwN R

P
mBoo~o

12

13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26

27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
a7
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60
61
62
63
64

Océano Atlantico

Annobon

Bioko

Canarias

Madeira

Sé&o Tomé y Principe
Mar Caribe

Bahamas

Cuba

Cayos de Florida
La Espafiola
Jamaica

Antillas Menores
Puerto Rico

Océano indico

Andaman y Nicobar
Christmas
Comoros

Java

Islas menores de la Sonda
Madagascar
Mauricio

Mergui

Pemba

Seychelles

Socotra

Sri Lanka

Sumatra

Zanzibar

Océano Pacifico

Samoa americana
Bismarck
Borneo
Carolinas
Chatham

Cook

Fiji

Hainan
Henderson
Japoén

Kiribati

Lord Howe
Louisiade
Mariana
Marquesas
Marshall
Molucas
Natuna

Nueva Caledonia
Nueva Guinea
Nueva Zelanda
Niue

Norfolk

Palau

Filipinas

Rapa

Samoa
Sociedad
Solomon
Sulawesi
Taiwan
Tokelau

Tonga

Tres Marias
Tuamotus
Tuvalu
Vanuatu

Wallis y Futuna

01°26'01"S, 05°36'50"E
03°25'32"N, 08°35'29"E
28°31'35"N, 15°47°24"W
32°44'28"N, 16°59'06"W
00°11'11"S, 06°36'47"E

25°02'03"N, 77°23'47"W
21°31'18"N, 77°46'52"W
27°51'09"N, 82°29'10"W
19°01'14"N, 71°25'59"W
18°06'34"N, 77°17'51"W
14°56'41"N, 61°10'19"W
18°13'15"N, 66°35'25"W

10°12'47"N, 93°15'33"E
10°26'51"S, 105°41'26"E
11°52'30"S, 43°52'20"E
07°19'38"S, 109°54'05"E
08°34'52"S, 120°35'09"E
18°46'01"'S, 46°52'09"E
20°20'54"S, 57°33'08"E
12°26'33"N, 98°36'12"E
06°00'00"”S, 37°33'00"E
04°40'46"S, 55°29'31"E
12°37'60"N, 53°54'00"E
07°52'23"N, 80°46'18"E
00°08'39"S, 100°38'13"E
06°05'51"S, 39°22'56"E

14°16'15"S, 170°75'06"W
05°00'00"'S, 150°00'00'E
00°06'35"S, 113°55'03"E
06°00'34"N, 147°50'35"E
43°53'52"S, 176°29'04"W
21°14'12"S, 159°46'40"W
16°34'41"S, 179°24'52"E
20°01'54"N, 110°20'47"E
24°21'41"'S, 128°18'59"W
36°12'17"N, 138°15'11"E
02°37'60"S, 176°49'00"E
10°49'18"S, 166°00'15"E
11°12'00"S, 153°00'00"E
17°19'51"N, 145°23'05"E
09°00'00'S, 139°30'00"W
07°07'53"N, 171°11'04"E
03°07°'07"'S, 128°53'30"E
03°55'48"N, 108°11'36"E
20°54'15"S, 165°37'05"E
06°18'54"S, 143°57'20"E
40°54'02"'S, 174°53'09"E
19°03'16"S, 169°52'02"W
29°07°00"S, 167°57'00"E
06°30'39”N, 133°26'01"E
12°652'47"N, 121°46'26"E
27°35'00"S, 144°20'00"W
13°45'33"S, 172°26'17"W
17°41'25"S, 149°22'34"W
09°38'45"S, 160°09'22"E
01°58'25"S, 121°59'55"E
23°41'52"N, 120°57'38"E
09°23'03”'S, 171°13'36"W
18°45'00"S, 174°05'60"W
21°32'00”N, 106°28'00"W
18°02'27"S, 141°24'34"W
07°06'34"S, 177°38'58"E
15°22'36"S, 166°57'33"E
13°46'08"S, 177°09'22"W

oceénica
oceanica
oceénica
oceanica
oceanica

oceanica
continental

oceanica
continental
continental

oceénica
continental

continental/oceanica
oceanica
oceénica
oceénica
oceénica
continental
oceanica
continental
continental
oceanica
continental
continental
oceénica
continental

oceénica
oceénica
continental/oceénica
oceanica
oceanica
oceanica
oceénica
continental
oceénica
oceanica
oceénica
oceanica
oceénica
oceanica
oceénica
oceénica
oceénica
continental
oceanica
continental
continental
oceénica
oceénica
oceénica
oceanica
oceanica
oceanica
oceénica
oceénica
continental/oceénica
continental
oceénica
oceanica
continental
oceanica
oceénica
oceénica
oceénica

17
2.017
7.456
749,4
1.001

10
110.860
355,6
46.480
10.831
5.840
8.870

8.249
135
2.170
138.794
90.268
581.540
2.030
3.600
982
455
3.607
64.740
443.066
1.658

199
49.700
748.168
1.300
745
236,7
18.270
33.210
373
374.744
726
56
1.600
1.007
1.049
181,3
74.505
1.720
18.575
785.753
268.280
260
34,6
458
298.170
39
2.934
1.590
27.540
180.681
35.801
10
718
244.970
850
26
12.200
274

695
3.011
3.718
1.861
2.024

63
2.005
55
3.098
2.256
1.467
1.339

732
361
2.360
3.676
3.726
2.876
828
852
90
905
1.503
2.524
3.804
195

964
2.130
4.175

294
652
1.324
1.840
33
3.776
81
875
1.036
965
1.230

3.027
1.035
1.628
4.884
3.754
68
319
242
2.954
650
1.857
2.241
2.447
3.455
3.952

1.033
616
115

1.877
765
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El nlcleo de diversidad se localiza en el Océano Pacifico con 101 especies de
palomas frugivoras (63,5% del total de 159 especies estudiadas), seguido del
Océano Indico con 22 especies (14%), el Caribe con 8 (5%) y el Atlantico con 7
(4,4%). Ademas, 20 especies (12,5%) se distribuyen tanto en islas del fndico
como del Pacifico, y solo una (0,6%) se encuentra en islas del Atlantico e fndico.
Nueva Guinea y las Molucas son los archipiélagos mas importantes en diversidad,
con 33 especies de palomas frugivoras cada una. Las islas menores de la Sonda y
Filipinas con 23 y 21 especies respectivamente, son también notables.

Los resultados indican que unas pocas areas insulares albergan los mayores
numeros de especies de palomas frugivoras, mientras que el resto de especies
tienen una distribucién mas dispersa. La Figura 5 muestra que 25 islas (39,6% de
las islas con palomas frugivoras) tienen una sola especie, 22 (34,4%) tienen entre

dos y cinco especies, 7 (11%) con 6-10, y seis islas (9,4%) con 11-20 especies.

Latitud

® 6-10
® 11-20
® 2130

. >30

I I I
0 100 200 300
Longitud

Figura 5. Mapa de distribucién de las palomas frugivoras insulares. El
tamanfio de los circulos indica el nUmero de especies de palomas.

Chalcophaps indica es la paloma frugivora con la distribucién insular mas
extensa (Apéndice I), ocupando ademds el mayor rango total (>10.000.000 km?).
Ducula pacifica, D. aenea, D. bicolor y Columba vitiensis son otras especies de

amplia distribucién. Por el contrario, las palomas frugivoras de rango mas
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restringido son Ptilinopus huttoni en Rapa, islas Australes (4 km?) y Columba
trocaz en la isla de Madeira (12 km?) (IUCN, 2008).

éLas caracteristicas geograficas de las islas explican el nUmero de especies
de palomas presentes en ellas? Teniendo en cuenta la informacion presentada en
la tabla 3, se encontraron diferencias significativas entre el area (ts; = 4,37;
p<0,001) y altitud maxima (Z = -2,10; p = 0,035) de las islas continentales y
ocednicas. Las islas continentales son mayores (km?) y altas (m s.n.m.) que las
oceanicas, pero estas caracteristicas no influyeron en el nimero de especies
presentes (Z = -0,43; p = 0,66). Los resultados de CCA mostraron que las
variables ambientales no se correlacionan de un modo general con la riqueza de

especies (Figura 6).
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Figura 6. Analisis Candnico de Correspondencia (CCA) mostrando la influencia de las
variables ambientales, area y altitud maxima de las islas, sobre el nimero de especies
de palomas frugivoras. (a) Los numeros corresponden a las islas de la tabla 3; los
circulos y cuadrados indican los tipos de
respectivamente). (b) Abreviaciones de
(Chalcophaps), Colu (Columba), Cryp (Cryptophaps),
(Drepanoptila), (Ducula), Gour (Goura), Gymn (Gymnophaps), Hemi
(Hemiphaga), (Henicophaps), Macr (Macropygia), Neso (Nesoenas), Pata
(Patagioenas), Phap (Phapitreron), Ptil (Ptilinopus), Rein (Reinwardtoena), Trer
(Treron), Tura (Turacoena).

islas (continentales y oceanicas,
Alec (Alectroenas), Chal
Didu (Didunculus), Drep

los géneros:

Ducu
Heni

El eje I explicd el 71% de la variabilidad de los datos de especies, y un
100% fue explicado conjuntamente con el eje II. Unicamente se observé relacidon
entre la riqueza de especies y el tamafio insular en algunos géneros como Goura,
Henicophaps, Phapitreron y Reinwardtoena. La relacion especie-area ha sido muy
discutida (MacArthur & Wilson, 1967; Mac Nally & Watson, 1997; Ricklefs &
Lovette, 1999; Ricklefs & Bermingham, 2004), y como regla general, se asume

que el namero de especies aumenta al incrementarse el tamafio de la isla
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(Gorman, 1979). No obstante, en algunos estudios sobre la avifauna insular, se
han documentado ejemplos de la débil influencia del area sobre el nimero de
especies (Amerson, 1975; Connor & Simberloff, 1978; Freifeld & Steadman, 2001),
citando la diversidad del habitat, las barreras naturales, la inmigracién, la
competencia, la extincidn, los eventos estocasticos (ej. huracanes), los
depredadores, o la alteracion humana, como variables que podrian controlar de
forma intensa la riqueza de especies independientemente del area de las islas
(Lomolino & Weiser, 2001).

(b) Caracteristicas corporales

Las palomas frugivoras son significativamente mayores (Z = - 5,89;
p<0,001) y pesadas (t,;o = 5,28; p<0,001) que las granivoras. Ademas, las
palomas que habitan en islas poseen las mayores longitudes corporales (F, =
10,46; p<0,001) y pesos (F, = 6,59; p = 0,002) (Tabla 4). Estos resultados
reflejan la tendencia de las palomas insulares hacia un cierto “gigantismo”
respecto a sus parientes continentales sugerido por McNab (1994).

Existe una considerable variacion en el tamafio corporal entre géneros y
entre especies del mismo género (ver rangos en la tabla 4 y la figura 7). Goura es
el género de mayores dimensiones (una media de 72 cm y 2,2 Kg), mientras que
Uropelia (16,5 cm) y Oena (41 g) presentan los valores menores. A nivel de
especie, las de mayor tamafio son Goura scheepmakeri (75 cm) y G. victoria (2,4
Kg), mientras que las mas pequefias son Ptilinopus naina (14 cm) y Columbina
passerina (32 g). A pesar de esta variacién, la longitud corporal esta
significativamente correlacionada con el peso (r = 0,87; p<0,001). La regresion
lineal generd la siguiente ecuacién: Longitud corporal = 0,028*Peso corporal +
23,775 (* = 0,71; p<0,001; n = 220 especies de palomas).

No se apreciaron diferencias significativas cuando la longitud (Z = -0,02; p
= 0,98) y el peso (Z = -0,12; p = 0,90) de las palomas frugivoras fueron

comparadas con el area y la altitud maxima de las islas en las que habitan.
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Figura 7. Longitud corporal (cuadros blancos) y peso corporal (cuadros grises) de
cada género de palomas. Se indican la media, desviacion estandar y valores maximos
y minimos. Abreviaciones de los géneros: Alec (Alectroenas), Aplo (Aplopelia), Calo
(Caloenas), Chal (Chalcophaps), Clar (Claravis), Colu (Columba), Colb (Columbina),
Cryp (Cryptophaps), Didu (Didunculus), Drep (Drepanoptila), Ducu (Ducula), Gall
(Gallicolumba), Geop (Geopelia), Geph (Geophaps), Geot (Geotrygon), Gour (Goura),
Gymn (Gymnophaps), Hemi (Hemiphaga), Heni (Henicophaps), Lept (Leptotila), Leuc
(Leucosarcia), Loph (Lopholaimus), Macr (Macropygia), Metr (Metriopelia), Neso
(Nesoenas), Ocyp (Ocyphaps), Oena (Oena), Otid (Otidiphaps), Pata (Patagioenas),
Petr (Petrophassa), Phap (Phapitreron), Phps (Phaps), Ptil (Ptilinopus), Rein
(Reinwardtoena), Star (Starnoenas), Stig (Stigmatopelia), Stre (Streptopelia), Trer
(Treron), Trug (Trugon), Tura (Turacoena), Turt (Turtur), Urop (Uropelia), Zena
(Zenaida).

Las dimensiones de las islas no parecen influir en las caracteristicas corporales de
las palomas. Numerosos autores han sefialado que el tamafio corporal mostrado
por los vertebrados insulares, y por las palomas en particular, esta relacionado
con la ausencia de mamiferos depredadores, la disponibilidad de los recursos, el
cambio en la dieta, el aislamiento, la capacidad de inmigracién, la reduccién de la
competicién, la limitacidon o pérdida de la capacidad de volar y la disminucion de la
tasa metabdlica (McNab, 1994, 2000; Schleucher, 2002; Lomolino, 2005). Pero
ademas, los frutos carnosos son generalmente recursos de baja calidad, pobres en
proteinas aunque caracterizados por un alto valor energético en términos de
carbohidratos vy lipidos (Jordano, 2000). Por tanto, los frugivoros suelen presentar
adaptaciones tréficas para compensar esta deficiencia nutricional, como el
aumento en la frecuencia de ingestiéon de los alimentos y la intensificacion del

paso a través del tracto digestivo, lo que puede conllevar un cambio en la
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anatomia digestiva (Levey & Grajal, 1991; Courts, 1998; Witmer & Van Soest,
1998). La masa corporal estda correlacionada con la capacidad intestinal y por
tanto, con la intensidad en la frugivoria (Mattson, 1980; Jordano, 2000). Por el
contrario, las especies granivoras dependen de recursos altamente digeribles vy
ricos en energia (las semillas) para mantener sus pequefias masas corporales
(MacMillen, 1990; Hulme & Benkman, 2002).

(c) Dieta

La informacion sobre la dieta de las palomas varia en cantidad y calidad en
la literatura; en general, son datos escasos y con frecuencia dispersos. Hasta el
momento, la dieta sélo ha sido analizada en detalle en unas pocas especies de
palomas frugivoras: Hemiphaga novaeseelandiae, Nueva Zelanda (ej. McEwen,
1978; Powlesland et al., 1994, 1995, 1997; Wotton & Ladley, 2008), Columba
trocaz, isla de Madeira (Oliveira et al., 2002; Marrero et al., 2003, 2004) y
Ptilinopus insularis, isla de Henderson (Brooke & Jones, 1995). De los métodos
empleados en el estudio de la dieta, el 70% se centran en observaciones
realizadas en el campo, el 21% son analisis del contenido del tracto digestivo y el
9% se basan en el estudio de los excrementos (de los que el 3% corresponden a
analisis microhistologicos).

Un total de 945 especies de plantas, de al menos 513 géneros y 142
familias se han registrado en la dieta de las palomas insulares. Los frutos son el
principal recurso, pero también son consumidos las semillas, hojas, flores, néctar,
tubérculos y raices. Entre las presas animales destacan los invertebrados
(insectos, moluscos, aracnidos, miridpodos y crustaceos) y algunos vertebrados
(pequefios reptiles y renacuajos) (Figura 8).

Como se comentd con anterioridad, los frugivoros han adquirido estrategias
de alimentacion adecuadas (comportamiento, procesos digestivos) para
compensar su pobre dieta alimenticia. Sin embargo, pocas especies pueden
sobrevivir solamente de frutos (Levey & Martinez del Rio, 2001; Pryor et al.,
2001). De hecho, la mayoria de los frugivoros necesitan un suplemento proteico
que obtienen a través del consumo de otros tipos de recursos, al menos en
determinadas épocas del afio (Jordano, 2000). Courts (1998) indicé que los
murciélagos frugivoros del Viejo Mundo se alimentan de hojas, flores e insectos
para adquirir un aporte de proteinas, especialmente importantes para las hembras

prefiadas y lactantes, y para los juveniles en crecimiento.
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Figura 8. Porcentaje de diferentes tipos de recursos alimentarios consumidos por los
géneros de palomas frugivoras en islas. Los nimeros entre paréntesis debajo de cada
género indican el nimero de especies vegetales consumidas. Abreviaciones de los
géneros: Alec (Alectroenas), Chal (Chalcophaps), Colu (Columba), Cryp (Cryptophaps),
Didu (Didunculus), Drep (Drepanoptila), Ducu (Ducula), Gymn (Gymnophaps), Hemi
(Hemiphaga), Macr (Macropygia), Neso (Nesoenas), Pata (Patagioenas), Phap
(Phapitreron), Ptil (Ptilinopus), Rein (Reinwardtoena), Trer (Treron), Tura (Turacoena).

Si se considera que este patréon puede ser seguido también por aves frugivoras, es
interesante mencionar el trabajo de Oliveira et al. (2002), en el que mediante
anadlisis microhistolégico de excrementos se reveldé que los frutos eran el
componente mas importante en la dieta de Columba trocaz en otofio e invierno,
mientras que las hojas y flores fueron frecuentes en primavera y verano. Esta
marcada variacion estacional estuvo asociada con la disponibilidad de frutos, vy
probablemente esté asociada con las épocas de cria y muda de las aves. No
obstante, no siempre se visualiza esta clara diferenciacién en la dieta. En un
estudio de tres anos sobre la ecologia de H. novaeseelandiae en la isla Chatham
(Nueva Zelanda), se demostré que el comienzo de la reproduccion era promovida
solamente por la disponibilidad de ciertos frutos maduros (Powlesland et al., 1994,
1995). Aunque esta especie también consume hojas (ricas en proteinas), quizas la
mezcla de especies de frutos en la dieta proporciona los nutrientes suficientes

para adquirir una buena condicién corporal (ver Herbst, 1986). Igualmente, en los
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Cayos de Florida, Patagioenas leucocephala ajusta su época de cria a los picos de
abundancia de frutos, los cuales estan positivamente correlacionados con los
periodos de precipitacién (Bancroft et al., 2000).

Otras fuentes de proteinas importantes son los insectos, consumidos por
algunas especies de palomas, mientras que la depredacién sobre vertebrados sélo
ha sido registrada en Ducula pacifica, Nesoenas mayeri 'y Ptilinopus coralensis.

Es interesante indicar la explotaciéon de néctar, rico en azlcares, por tres
especies frugivoras: Ptilinopus dupetithouarsii, P. huttoni y P. naina. Este
comportamiento también ha sido observado en otras tres especies granivoras:
Stigmatopelia senegalensis, Streptopelia capicola y Zenaida asiatica (Wolf &
Martinez del Rio, 2000; Symes et al., 2008). El papel que podrian ejercer las
palomas en la polinizacion de las plantas requiere ser estudiado. Finalmente, se
han observado a ciertas especies de palomas en areas rocosas en busca de una
fuente de microelementos (en particular calcio y sodio) (Diamond et al., 1999;
Sanders & Jarvis, 2000). Otras funciones sugeridas para la geofagia son la
absorciéon de toxinas presentes en la dieta y la ayuda como agente mecanico en la
digestion (gastrolitos) (Brightsmith & Aramburd, 2004; Downs, 2006).

(d) Red de interaccion planta-paloma

Los parametros de la red de interaccidn planta-paloma se indican en la tabla
5. La complejidad de la red, medida como conectancia, fue similar a los valores
obtenidos para otras redes (Dunne et al., 2002 y referencias citadas). El nUmero
medio de interacciones para las palomas (L,,) fue mayor que para las plantas (L,),
indicando que la dieta estd constituida por un rango mas o menos reducido de
especies de plantas. La matriz esta fuertemente anidada, donde las especies de
palomas generalistas interactlian tanto con especies vegetales generalistas como
con especialistas. Una red anidada tiene uniones mas robustas, lo que la hace
menos susceptible a efectos negativos como la destruccién del habitat (Dunne et
al., 2002). Las palomas especialistas que interactian con plantas especialistas

podrian dar uniones débiles a la red.
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Tabla 5. Parametros incluidos en el andlisis de la
red de interaccién planta-paloma. A: N° de
especies de palomas, P: N© de especies de
plantas, S: Riqueza de especies = A+P, M:
Tamafio de la matriz = A*P, I. NO total de
interacciones, C: Conectancia = I/M, Lm: Nivel de
interacciones en palomas, L.: Nivel de
interacciones en plantas, N: Anidamiento, N¥*:
Anidamiento relativo, CCD,: Distribucion de
conectividad acumulada en palomas, CCD;:
Distribucién de conectividad acumulada en plantas
(ver Jordano et al., 2003; Olesen et al., 2006).

Parametros Red de especies planta-paloma

A 116
P 945
S 1.061
M 109.620
I 1.525
C 0,014
Lim 13,15 £ 26,20
Ln 1,61 +£1,88
0,996 (p = 0,000)
N* 0,032
CCD, Ley de potencia (AIC = 752,64)
CCD, Ley de potencia (AIC = 1,25)

Moraceae y Lauraceae son las familias de plantas mas generalistas, con
frutos carnosos consumidos por la mayoria de los géneros de palomas (Figura 9).
Estas plantas estdan ampliamente distribuidas a nivel mundial. La pulpa de sus
frutos contiene cantidades relativamente altas de lipidos y proteinas, ademas de
azlcares. Como consecuencia, una gran diversidad de vertebrados e
invertebrados explota las especies incluidas en estas familias (Janzen, 1979;
Snow, 1981; Jordano, 1983; Wheelwright et al., 1984; Shanahan et al., 2001a).
Las especies de Fabaceae son las preferidas para el consumo de hojas y flores.

Ptilinopus, Ducula y Hemiphaga tienen una dieta variada, representada en la
figura 9 por las dimensiones de los cuadros; mientras Cryptophaps vy
Reinwardtoena son géneros especialistas. Por tanto, la red describe la presencia
de interacciones tréficas y su importancia cuantitativa. Estos resultados, ademas,
ponen de manifiesto la intensidad de los estudios realizados hasta el momento

sobre la dieta de los colimbidos (es importante recordar aqui que Hemiphaga sélo
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incluye a una especie), la riqueza de especies de cada género de paloma y familia

de planta, y las combinaciones “prohibidas” debido a limitaciones geograficas.

Elaeocarpaceae
Euphorbiaceae
Myrtaceae
Oleaceae
Rosaceae
Rubiaceae
Solanaceae
Verbenaceae

Araliaceae
Arecaceae
Lauraceae
Meliaceae
Moraceae

Fabaceae

Figura 9. Red de interaccidon planta-paloma incluyendo 142 familias de plantas y 17 géneros
de palomas. Las lineas representan las interacciones entre las plantas y las palomas.
Abreviaciones de los géneros: Alec (Alectroenas), Colu (Columba), Chal (Chalcophaps), Cryp
(Cryptophaps), Didu (Didunculus), Drep (Drepanoptila), Ducu (Ducula), Gymn
(Gymnophaps), Hemi (Hemiphaga), Macr (Macropygia), Neso (Nesoenas), Pata
(Patagioenas), Phap (Phapitreron), Ptil (Ptilinopus), Rein (Reinwardtoena), Trer (Treron),
Tura (Turacoena).
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(e) Dispersion de semillas

Las palomas son importantes agentes dispersores de semillas debido a su
capacidad de volar largas distancias y explorar un amplio rango de habitats
(Dowsett-Lemaire, 1988). Los movimientos a larga distancia y/o a lo largo de
gradientes altitudinales podrian tener interesantes implicaciones en el destino de
las semillas, lejos de las plantas madre (Powlesland et al., 1994, 1995; Strong &
Bancroft, 1994). De hecho, se ha constatado la participacion de las palomas
frugivoras en la temprana colonizacién de plantas en las islas volcanicas de
Krakatoa en el estrecho de Sunda, Indonesia (Zann et al., 1990; Thornton et al.,
1996) y de la Isla Long al noreste de Papua-Nueva Guinea (Shanahan et al.,
2001b). Al menos treinta especies de palomas de ocho géneros (19%) han sido
registradas volando entre islas (ver Baptista et al., 1997; Gibbs et al., 2001). Por
ejemplo, Strong & Bancroft (1994) detectaron una distancia maxima de dispersion
de 57 km para un inmaduro de Patagioenas leucocephala en los Cayos de Florida.
Esta especie, considerada uno de los dispersores mas importantes de los bosques
caducifolios del Sur de Florida, también ha sido observada atravesando los
aproximadamente 62 km que separan la Republica Dominicana de la Isla de Mona,
Puerto Rico (Wiley & Wiley, 1979; Pérez-Rivera & Bonilla, 1983; Oberle, 2003).
Otras especies capaces de volar largas distancias son P. regina y D. pacifica (mas
de 300 km), P. melanospilus (690 km), y C. indica y P. jambu (unos 800 km).
Ademas de los vuelos de dispersién de juveniles y migratorios, los modelos de
movimiento de las palomas frugivoras constituyen con frecuencia una respuesta a
la distribucion temporal y espacial de la disponibilidad de frutos (Date et al., 1991;
Rivera-Milan, 1992; Strong & Johnson, 2001; Price, 2004).

Por otra parte, el paso de las semillas a través del tracto digestivo puede
afectar su germinacion (Traveset & Verdud, 2002). Los estudios sobre la morfologia
funcional del aparato digestivo han revelado como ciertos colimbidos manipulan y
procesan el alimento (Bhattacharyya, 1994; Korzun et al., 2008 y referencias
citadas). En general, las palomas frugivoras tienen un pico grande en forma de
gancho, atil para arrancar los frutos del arbol, y la disposicién de la musculatura
de sus mandibulas permite tragar frutos enteros, e incluso aumentar el espacio
intermandibular para manipular frutos de gran tamafio (Bhattacharyya, 1994;
Korzun et al., 2008). Didunculus strigirostris presenta una caracteristica especial
entre los coliumbidos, pues puede morder los frutos y extraer las semillas
mediante el movimiento independiente de sus mandibulas (Korzun et al., 2008).
Otras peculiaridades de las especies frugivoras son la molleja de pared delgada y
sus cortos intestinos, lo que permite la reduccién del dafio a las semillas (Cowles

& Goodwin, 1959; Beckon, 1980; Lambert, 1989a). Sin embargo, la separacion
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entre un depredador y un dispersor no es absoluta, y muchas palomas frugivoras
destruyen algunas semillas (Steadman & Freifeld, 1999). El analisis de muestras
fecales de C. trocaz mostrdé que, mientras la mayoria de las semillas de dos
especies de Lauraceae (Ocotea foetens y Apollonias barbujana) pasaban intactas a
través del aparato digestivo, el efecto sobre otras especies de la misma familia
(Persea indica y Laurus azorica) era mas destructivo. Por el contrario, las semillas
pequefias y consistentes de especies como Ilex canariensis (Aquifoliaceae), Myrica
faya (Myricaceae), y Visnea mocanera (Theaceae) se encontraron aparentemente
ilesas en los excrementos (Oliveira et al., 2002). Un caso similar fue observado en
P. inornata, la cual destruye las semillas de Cestrum diurnum (Solanaceae), uno
de sus alimentos preferidos, mientras que defeca las semillas de Roystonea
borinquena (Arecaceae) sin ocasionarles dafio (R. Pérez-Rivera, pers. obs.). No
obstante, es muy importante sefialar que las palomas pueden expulsar las
semillas de gran tamafo mediante regurgitacién, evitando asi la accién digestiva.
Ducula pacifica normalmente regurgita semillas de mas de 20 mm, defecando las
mas pequenas (McConkey et al., 2004). Estos datos sugieren que el éxito en la
dispersion de semillas depende de la fisiologia digestiva de las aves, pero también
de las caracteristicas (tamafio, consistencia, forma, etc.) de las semillas.

El efecto global que las palomas frugivoras producen sobre la germinacién y
la distancia de dispersion de determinadas especies de plantas es desconocido,
aunque existe alguna informacion al respecto. En experimentos realizados con
ejemplares de H. novaeseelandiae mantenidos en cautividad, se demostré que no
hubo diferencias significativas entre el porcentaje de germinacion de semillas de
Prumnopitys ferruginea (Podocarpaceae) defecadas y semillas control procedentes
de la planta (Clout & Tilley, 1992). Sin embargo, Drepanoptila holosericea
favorecié la germinacion de semillas de Santalum austrocaledonicum (Santalaceae)
al reducir el periodo de dormancia (Tassin et al., 2008). Por ultimo, se ha
estimado que el tiempo de paso de las semillas a través del tracto digestivo, es de
un maximo de 12 horas en Chalcophaps indica, 7-9 h en algunas especies de
Ducula, Ptilinopus y Treron, y de 2 h en Hemiphaga (Clout & Tilley, 1992). En
cuanto a la distancia de dispersién, un estudio de Meehan et al. (2005) mostrd
que cerca del 80% de las semillas de Myristica hypargyraea (Myristicaceae)
ingeridas por D. pacifica eran depositadas bajo la copa de arboles de la misma
especie y sélo un pequefio niumero (<0,3%) eran dispersadas a un bosque de
diferente composicién floristica.

Estos resultados revelan que las palomas frugivoras tienen una influencia
clave en la distribucion y composicion de los bosques. Indudablemente, se

requiere una investigacion mas intensa sobre los sistemas de dispersion de
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semillas para determinar los efectos a mayor escala, sobre la dinamica de los

ecosistemas.

Interacciones troficas “perdidas”

Siete géneros y 32 especies de palomas se consideran extintas (Tabla 6) y
una especie Zenaida graysoni de la Isla Socorro (México) existe sdlo en cautividad.
La mayoria de estas extinciones (91%) han ocurrido en islas, especialmente en el
Pacifico (69%), aunque tienen particular importancia las acontecidas en el Indico
(21%) porque en sélo dos pequefias islas (Mauricio y Rodrigues) se han producido
cinco extinciones. No obstante, debe realizarse un estudio paleontoldgico mas
exhaustivo en muchas islas. Los datos histéricos y arqueoldgicos indican que
numerosas extinciones ocurrieron directa o indirectamente como consecuencia de
la accidon humana. Los yacimientos pre-humanos de las islas del Pacifico confirman
que los rangos de distribucidn de las poblaciones de palomas en el pasado fueron
muy distintos a los actuales, lo que significa que especies que ahora presentan un
rango restringido (“*pseudoendemismos”) antes ocupaban un area de distribucién
mayor (Steadman, 1997). La degradacidn del habitat, la caza y la depredacién por
animales introducidos fueron las principales causas de la desaparicién de estas
aves (Tabla 6). Desafortunadamente, estas amenazas sobre los coliUmbidos
contindian en la actualidad (ver Walker, 2007a).

De los 43 géneros vivientes, el 39,5% (17) incluyen especies clasificadas
como Amenazadas (Figura 10). Didunculus, Goura, Starnoenas, Gallicolumba,
Henicophaps, Nesoenas y Phapitreron son los géneros mas amenazados, con al
menos el 50% de sus especies en riesgo. Seis especies de Gallicolumba tienen
una situacién especialmente grave, cuatro estan dentro de la categoria “En Peligro
Critico” y dos “En Peligro” (IUCN, 2008). La falta de estudios ecoldgicos sobre este
género, contribuye a su vulnerabilidad. De las 60 especies amenazadas, el 63,3%
(38) son palomas frugivoras y de ellas, el 89,5% (34) viven en islas.

El efecto de la extincidén local o global, no se limita a la desaparicion de una
especie, sino que provoca la pérdida de un nimero significativo de interacciones,
incluyendo las relaciones troéficas (Catling, 2001). Aunque la importancia de estas
interacciones perdidas no ha sido extensamente evaluada, existen algunos datos.
El tamafno gigante de las especies extintas Raphus cucullatus y Pezophaps
solitaria de las Islas Mascarefias (Livezey, 1993), se ha asociado con habitos
herbivoros y frugivoros terrestres (McNab, 2002), lo que sugiere que pudieron

haber tenido un papel importante en la dispersion de grandes frutos
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Meehan et al. (2002) sefialaron que dos especies de Ducula extintas en el
archipiélago de Tonga, posiblemente tragaban frutos de mas de 36 mm de
didmetro, los cuales en la actualidad, no disponen de aves dispersoras. Estas
situaciones provocan la alteracion de los modelos de reclutamiento de las semillas,
lo que podria cambiar la estructura y composicion de las comunidades vegetales a
largo plazo (Loiselle & Blake, 2002). Igualmente, Ellsworth & McComb (2003)
evaluaron el efecto de la extincién de la paloma granivora Ectopistes migratorius
en los bosques caducifolios de Norte América. La dieta, pero también las
caracteristicas de la historia de vida de esta especie, como la conducta gregaria
en areas de cria o en posaderos, tuvieron profundas influencias sobre el bosque.
En resumen, la pérdida de las diversas interacciones que soportan las redes

ecoldgicas podria resultar en potenciales efectos sobre la evolucién de las especies.
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Figura 10. Numero de las especies de palomas de cada género incluidas en las categorias
de: Extinta en Estado Silvestre (EW), En Peligro Critico (CR), En Peligro (EN), Vulnerable
(VU), Casi Amenazada (NT), Preocupacion Menor (LC) y Datos Insuficientes (DD) por la
IUCN (2008). Abreviaciones de los géneros: Alec (Alectroenas), Aplo (Aplopelia), Calo
(Caloenas), Chal (Chalcophaps), Clar (Claravis), Colu (Columba), Colb (Columbina), Cryp
(Cryptophaps), Didu (Didunculus), Drep (Drepanoptila), Ducu (Ducula), Gall
(Gallicolumba), Geop (Geopelia), Geph (Geophaps), Geot (Geotrygon), Gour (Goura),
Gymn (Gymnophaps), Hemi (Hemiphaga), Heni (Henicophaps), Lept (Leptotila), Leuc
(Leucosarcia), Loph (Lopholaimus), Macr (Macropygia), Metr (Metriopelia), Neso
(Nesoenas), Ocyp (Ocyphaps), Oena (Oena), Otid (Otidiphaps), Pata (Patagioenas), Petr
(Petrophassa), Phap (Phapitreron), Phps (Phaps), Ptil (Ptilinopus), Rein (Reinwardtoena),
Star (Starnoenas), Stig (Stigmatopelia), Stre (Streptopelia), Trer (Treron), Trug (Trugon),
Tura (Turacoena), Turt (Turtur), Urop (Uropelia), Zena (Zenaida).
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2.4.CONCLUSIONES

Los resultados mas significativos obtenidos del estudio de revisién de las

Columbiformes son los siguientes:

1. Los principales nucleos de diversidad para los colimbidos son las islas. La
clasificacion de los taxones de palomas segln su distribucion geografica
(Continente, Islas y Continente-Islas), resultd en una importante variedad de
géneros (17, 40% del total), especies (167, 55%) y subespecies (356, 57%)

presentes en sistemas insulares.

2. Los géneros frugivoros mas importantes respecto al nimero de especies, son

Ptilinopus, Treron y Ducula.

3. Las regiones con la mayor riqueza en palomas son Asia y Oceania, mientras
que Europa exhibe la representaciéon mas pobre. Los géneros endémicos se hallan

fundamentalmente en el Sur y Centroamérica.

4. La frugivoria es la estrategia de alimentacion adoptada por el 63% del total de

las especies de colimbidos.

5. Las palomas en islas son principalmente frugivoras (90% del total de especies
insulares). Por el contrario, la granivoria es la estrategia tréfica usada con mayor

frecuencia por las palomas continentales (77%).

6. La mayor riqueza de palomas se encuentra en las islas y archipiélagos
localizados en latitudes tropicales, y especialmente en las islas de Nueva Guinea,
Molucas, Filipinas y las islas menores de la Sonda. Las variables geograficas (area,
altitud maxima y origen geoldgico) no explicaron la actual distribucién de los

colimbidos.

7. Las palomas insulares son las mas grandes y pesadas. Las frugivoras son
también mayores en longitud y peso respecto a las granivoras. Sin embargo,
estas caracteristicas corporales no parecen estar influenciadas por las

dimensiones de las islas en las que habitan.

8. En la dieta de las palomas insulares se ha identificado un total de 945 especies

de plantas, pertenecientes a unos 513 géneros y 142 familias. Los principales
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recursos alimentarios son los frutos, aunque también consumen semillas, hojas,
flores, néctar, tubérculos y raices. Los invertebrados tales como insectos,
moluscos, aracnidos, miridpodos y crustaceos, asi como algunos vertebrados

(pequefios reptiles y renacuajos), se han descrito como presas animales.

9. La matriz planta-paloma estuvo significativamente anidada. Las especies mas
generalistas interactlian tanto con plantas generalistas como con especialistas, lo

gue proporciona a la red una mayor robustez.

10. Los frutos mas consumidos son los de Moraceae y Lauraceae. Las especies de

Fabaceae son las preferidas para el consumo de hojas y flores.

11. Las especies de los géneros Ptilinopus, Ducula y Hemiphaga son las mas
generalistas. Sin embargo, estos datos también reflejan el reducido nimero de

estudios de dieta realizados hasta el momento sobre ciertos géneros de palomas.

12. La notable capacidad de vuelo que posee la mayoria de las palomas, les
permite ser importantes agentes de dispersion de semillas. Normalmente, el
movimiento de las palomas es una respuesta a la distribucién espacial y temporal

de la disponibilidad de frutos.

13. Las adaptaciones que presenta el tracto digestivo de las palomas frugivoras
reduce el dafio a las semillas. Sin embargo, la separaciéon entre palomas
dispersoras y depredadoras no es absoluta, y el efecto global producido sobre las

semillas debe ser estudiado.

14. Desde el Periodo Cuaternario hasta época reciente se han extinguido siete
géneros y 32 especies. Las principales causas de extincién y disminucion de las
poblaciones de palomas son la fragmentacién y destruccién del habitat, la caza y

la depredacidon por animales introducidos.

15. De las 60 especies clasificadas con la categoria “Amenazada”, el 63% son

frugivoras y de ellas, aproximadamente el 90% son insulares.
16. En la actualidad, se dispone de una escasa informacion sobre la dieta de las

palomas, a pesar de la importancia de la frugivoria y la dispersién de semillas en

la colonizacién y regeneracién de las comunidades vegetales.
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ARTICULO ORIGINAL:

PATRICIA MARRERO, KIM MCCONKEY, RAUL PEREZ-RIVERA & MANUEL NOGALES. The role of
pigeons as frugivores and seed dispersers on islands: a biogeographical and
ecological perspective. TRABAJO EN PREPARACION.
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CAPITULO 3

IDENTIFICACION MOLECULAR
DE LOS EXCREMENTOS DE LAS PALOMAS
ENDEMICAS DE LAS ISLAS CANARIAS



tdentificacton wolecular de Los excrementos

3.1.INTRODUCCION

Las muestras fecales constituyen un recurso importante para analizar la
dieta y distribucion de los animales. Sin embargo, es fundamental conocer las
caracteristicas de los excrementos de la especie en estudio. Esta tarea resulta
mas compleja cuando se trata de especies congenéricas que habitan en simpatria
y sus excrementos no pueden ser distinguidos morfolégicamente, como es el caso
de las dos especies de palomas endémicas de Canarias (Paloma Turqué Columba
bollii y Paloma Rabiche C. junoniae). La aplicacién de métodos moleculares para el
anadlisis del ADN fecal puede ser una herramienta (til para una correcta
identificacion de los excrementos. En este contexto, esta técnica ha sido empleada
en el estudio de mamiferos (ej. Farrell et al., 2000; Palomares et al., 2002), pero
hasta lo que conocemos, el presente trabajo la usa por vez primera en aves.

El objetivo principal de este estudio es la identificacion molecular de las
muestras fecales de las dos especies simpatricas del género Columba, y
endémicas del archipiélago canario. En primer lugar, es necesario conocer las
secuencias de la Regién Control (RC) del ADNmt de las dos palomas, y analizar los
polimorfismos intra e interespecificos. A partir de estos resultados, el ADN fecal
seria identificado a nivel de especie, mediante la aplicacion de un test RFLP
(Restriction Fragment Length Polymorphism) sobre un fragmento de ADN de
pequefio tamafio. Este analisis es mas econdmico y rapido que la secuenciacién de
los productos obtenidos en la Reaccion en Cadena de la Polimerasa (PCR),
especialmente cuando el tamafio muestral (niUmero de excrementos) es alto
(Paxinos et al., 1997; Hansen & Jacobsen, 1999).

3.2.METODOS

Inicialmente, se extrajo el ADN procedente del tejido muscular de un
individuo de cada especie, mediante el protocolo de la proteinasa K fenol-
cloroformo (Gilbert et al., 2004). Los ejemplares fueron cedidos por el Museo de
la Naturaleza y el Hombre de Santa Cruz de Tenerife. La amplificacién de las
secuencias completas de la Regién Control (RC) y sus regiones flanqueantes
(ARNt-Glu y ARNt-Phe) se realizé usando el sistema de PCR Long Expand
(Boehringer Mannheim, Germany) y cebadores o “primers” muy conservados
(NDS6, 5'-CCCAAAAAAAGCACAAAATAAGTCAT-3; CL4, 5'-
CTTGGCATCTTCAGTGCCATGCT-3’), diseflados a partir del alineamiento, con el
programa Clustal W (Thompson et al., 1994), de las secuencias de aves

disponibles en el GenBank. Las condiciones de PCR fueron 35 ciclos de 45 s a
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940C, 45 s a 60°C y 2 min a 72°C. La longitud de las secuencias obtenidas fueron
de 1.902 pares de bases (pb) para C. bollii y 1.896 pb para C. junoniae. Estas
secuencias fueron depositadas en el GenBank con los numeros de Acceso:
DQ229348 (C. bollii) y DQ229349 (C. junoniae) (Apéndice II).

La diversidad genética de las poblaciones de palomas fue determinada a
través del estudio de los dominios I y II de la RC, los cuales contienen las
principales mutaciones que definen la diversidad haplotipica entre especies e
individuos (Brown et al., 1986; Hernandez et al., 1999). Para ello, se utilizé el
ADN extraido de las plumas mudadas de la cola de diferentes individuos de cada
especie (Gilbert et al., 2004), que habian sido colectadas durante los trabajos de
campo realizados en la isla de La Palma. Estas plumas son facilmente
identificadas a nivel especifico porque las dos palomas tienen un patréon de
coloracién diferente: la Paloma Turqué tiene una cola de color gris oscuro con una
banda subterminal gris palida, mientras que la Paloma Rabiche tiene una cola gris
con una banda terminal blanquecina. Los primers utilizados para el estudio de la
variacion genética en los dominios I y II de la RC fueron: CR3F, 5'-
CCCCCTGCACTTGTGTCCTA-3’; CR2R, 5-CGATCACGGACTGAAATGGTG-3, con las
siguientes condiciones de PCR: 35 ciclos de 15 s a 94°C, 30 s a 58°C y 30 s a
720C. El fragmento obtenido para C. bollii fue de 637 pb y para C. junoniae de
638 pb.

El ADN de las aves presentes en los excrementos aparece frecuentemente
fragmentado y en baja concentracién, siendo recomendable la amplificacion de
fragmentos cortos (100-300 pb) (Eggert et al., 2005). Por tanto, una vez
analizada la variacion inter- e intraespecifica en las secuencias anteriores (637-8
pb), se disefiaron primers internos para la obtencidon de secuencias de 196 pb
para C. bollii y 197 pb para C. junoniae (RA3, 5'-AAACCAGCAACTCGACGCGAGA-3/;
CR2R) con las condiciones de 35 ciclos de 10 s a 94°C, 15 s a 58°Cy 15 s a 72°C.
El ADN fecal fue extraido usando tiocianato de guanidina (GuSCN), un fuerte
agente caotrdpico usado con frecuencia para la desnaturalizacion de las proteinas
(Boom et al., 1990). No obstante, el principal problema que detectamos en la
amplificacién del ADN fecal no fue la cantidad de ADN, sino la inhibicién de la Tag
polimerasa. Las palomas endémicas de la Macaronesia son especies frugivoras,
que consumen frutos y hojas segun variaciones temporales y espaciales en la
disponibilidad de los recursos (Martin et al., 2000; Oliveira et al., 2002; Marrero
et al., 2004). Por tanto, sus excrementos podrian contener inhibidores vegetales
en cantidades suficientes como para limitar las reacciones de PCR (Khanuja et al.,
1999). Para reducir este efecto, durante el proceso de extraccion del ADN se
afnadieron particulas de silica y se realizaron lavados sucesivos con disolventes

organicos como la acetona y el cloroformo. Si el problema persistia, se diluyeron
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los extractos de ADN y se aumento la cantidad de Tag polimerasa y/o albimina
sérica bovina (BSA) en las reacciones de PCR (Eggert et al., 2005).

Finalmente, la descripcion detallada de la dieta de las dos especies de
palomas requiere la coleccidn e identificacidn molecular de un numero
considerable de muestras fecales. Por ello, para ahorrar en tiempo y en costes de
secuenciacion, se utilizé la técnica de RFLP sobre los fragmentos cortos. La enzima
de restriccién Haelll (5'-GG/CC-3’), proporcioné un modelo de corte adecuado
para la identificacion de las secuencias de forma clara (Gene Runner 3.05,
Hastings Software, Inc.). La secuencia de C. bollii tiene dos dianas para Haelll y

la de C. junoniae tiene una (Figura 11).

Columba ballii AAACCAGCAACTCGACGCGAGALGTATCCATCACGACTAG  (40)

Columba j|_|r||:| FHAE & m s s w m n s # s n s # # # s ¢ ¢ s s = ¢ s . " ¢ s s s s s s = s s ¢ = s » »

Columba ballii CTTCAGGCCCATTCTTTCCCCCTACACCCTAGCACGACTT  (S0)
Columhba jununiae ................................... FCICE

Hae
Columba boallii GETCTTTTGCGCCTCTGGTTCCTATGTCAGGGCCATAAGE (1207
Columba junﬂniae ....................... CGe=nn F R C-

Hae lll

Columba ballii TTGECAARTCCCAT-GACCTEGCTCTTCACAGATACATCT (160)
CD|UmbajunDniaE s GTTG==C===T-Ch=s==== Te sl m e s s mn s s mnnsnnns
Columba hallii GETCGGGGTCATACCTCACCATTTCAGTCCGTHFATC 1197
Columba junﬂniae ............. A R I RN AR

Figura 11. Fragmentos de 196-7 pb de la RC del ADNmt de la Paloma Turqué Columba
bollii y la Paloma Rabiche C. junoniae. Los lugares de corte de la enzima Haelll (5'-
GG/CC-3’) se muestran con un subrayado. Los puntos indican la misma base que la linea
superior y un guién indica una insercién-delecién (“indel”).
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Las muestras de excrementos recientes se colectaron en las mismas areas
en las que fueron recogidas las plumas mudadas (el bosque de laurisilva de Los
Tiles, en la isla de La Palma). Para reducir el posible efecto de la pseudo-
replicacién, los transectos y areas de bebederos y posaderos de las palomas
fueron muestreados una vez en cada estacidon del afio. Ademas, como controles
positivos en los experimentos, se utilizaron muestras de excrementos y plumas
procedentes de tres individuos de Turqué y cinco de Rabiche mantenidos
temporalmente en cautividad en centros de rehabilitacidon de la fauna silvestre de
La Palma y Gran Canaria. La ausencia de contaminacién se evalué mediante
controles negativos. Los productos digeridos con la enzima Haelll se visualizaron

en gel de acrilamida (10%) y tincidén con Bromuro de etidio.

3.3.RESULTADOS Y DISCUSION

El ADN extraido de un total de 152 plumas (110 de C. bollii y 42 de C.
junoniae) fue utilizado para el estudio de la variacidon genética en las poblaciones
de palomas del bosque de Los Tiles (La Palma). La diversidad nucleotidica
interespecifica obtenida a partir de las secuencias de 637-638 pb fue de 0,16 +
0,07 (Rozas et al., 2003), mientras que la diversidad intraespecifica fue similar en
ambas especies (0,002 = 0,001). Tres haplotipos diferentes fueron detectados

para cada especie (Tabla 7).

Tabla 7. Variacion intraespecifica de las secuencias de 637-8 pb
de la RC (dominios I y II) amplificadas con los primers
CR3F/CR2R (secuencias descritas en el texto) para la Paloma
Turqué Columba bollii y la Paloma Rabiche C. junoniae en la isla
de La Palma.

Haplotipo Columba bollii Columba junoniae
Localizacion n Localizacion n
2 3 4 4 - 1 2 4 4 4 -
2 8 4 6 - 9 3 2 3 8 -
6 3 7 4 - i 5 6 5 3 -
I A A C T 24 A G C A A 33
II G 4 G T G 8
II1 . G . . 42 . A . G G
Total 110 42
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El analisis RFLP en el que los productos de PCR de 196-7 pb fueron cortados
con la enzima Haelll, mostré dos patrones de corte diferentes para las dos
especies de palomas. La secuencia de C. bollii, con dos dianas para la enzima de
restriccion, dio lugar a tres fragmentos de 47, 65 y 84 pb respectivamente, y la
secuencia de C. junoniae, con una sola diana proporciond dos fragmentos de 47 y
150 pb (Figura 12). De las 28 muestras fecales analizadas, el 70% fueron
identificadas como excrementos de C. bollii y el 30% de C. junoniae. Este
resultado fue similar al obtenido para las plumas (72,4% de C. bolliiy 27,6% de C.
Jjunoniae, G; = 0,01; p = 0,91).

bp B J J B M J B PB PJ N
° —-— N
150
-——" - S -

—— [ —
84

. -
G5
47

Figura 12. Productos de PCR de 196-7 pb amplificados
con los primers RA3/CR2R (secuencias descritas en el
texto) y digeridos con la enzima Haelll. Tres
fragmentos de restriccion (47, 65 y 84 pb) fueron
obtenidos para la Paloma Turqué (B) y dos (47 y 150
pb) para la Paloma Rabiche (J). M, marcador de ADN de
50 pb; PB y PJ, controles positivos de muestras
conocidas de ADN fecal de Turqué vy Rabiche,
respectivamente; N, control negativo.

La aplicacion de esta metodologia, basada en el uso de muestras no
invasivas, podria ser fundamental para futuros estudios sobre las palomas, en el
ambito del rango de distribucién, la identificacion de habitats potenciales, el
analisis de la dieta y estudios de la variabilidad genética. Ademas, es un método
que puede ser empleado en un contexto mas amplio, con otras especies de
vertebrados.

ARTICULO ORIGINAL:

PATRICIA MARRERO, VICENTE M. CABRERA, DAVID P. PADILLA & MANUEL NOGALES. Molecular
identification of two threatened pigeon species (Columbidae) using faecal samples.
Is1s (2008), 150: 820-823.
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3.4.APENDICE I

(a) Secuencias completas del ARNt-Glu, Regién Control y ARNt-Phe del ADN

mitocondrial de la Paloma Turqué (Columba bollii).
GenBank: DQ229348.1

Columba bollii isolate CB1 tRNA-Glu gene, D-loop, and tRNA-Phe gene,
complete sequence; mitochondrial

Features Sequence

LOCUS DQ229348 1902 bp DNA linear VRT 30-NOV-2008

DEFINITION Columba bollii isolate CB1 tRNA-Glu gene, D-loop, and tRNA-Phe
gene, complete sequence; mitochondrial.

ACCESSION DQ229348

VERSION DQ229348.1 GI:156519340

KEYWORDS .

SOURCE mitochondrion Columba bollii (Bolle's pigeon)

ORGANISM Columba bollii

Eukaryota; Metazoa; Chordata; Craniata; Vertebrata;

Euteleostomi; Archosauria; Dinosauria; Saurischia; Theropoda;
Coelurosauria; Aves; Neognathae; Columbiformes; Columbidae;

Columba.
REFERENCE 1 (bases 1 to 1902)
AUTHORS Marrero,P., Cabrera,V.M. and Nogales,M.
TITLE Identification of two sympatric endemic Columbidae species by

feces DNA extraction to perform ecological studies in the relict
laurel forest of the Canary Islands

JOURNAL Unpublished
REFERENCE 2 (bases 1 to 1902)
AUTHORS Marrero,P., Cabrera,V.M. and Nogales,M.
TITLE Direct Submission
JOURNAL Submitted (03-OCT-2005) Island Ecology and Evolution Research

Group (IPNA) and Genetics Department (ULL), IPNA, Consejo
Superior de Investigaciones Cientificas and University of La Laguna,
Astrofisico Francisco Sanchez, La Laguna, Santa Cruz de Tenerife

38206, Spain
FEATURES Location/Qualifiers
Source 1..1902
/organism = "Columba bollii"
/organelle = "mitochondrion"
/mol_type = "genomic DNA"

/isolate = "CB1"

/db_xref = "taxon:286717"
/dev_stage = "adult"

/country = "Spain: Canary Islands"

tRNA 1..69
/product = "tRNA-GIu"
D-loop 70..1834

repeat_region 1413..1734

/rpt_type = tandem

/rpt_unit_range = 1413..1479
misc_feature 1713..1734

/note = "incomplete repeat unit"
repeat_region 1756..1831
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ORIGIN

11

/rpt_type = tandem
/rpt_unit_range = 1756..1759

1835..1902

/product = "tRNA-Phe"
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1 agtttctget tggettttct ccaggactgc ggectgaaaa accgecgttg taatctcaac

61 tacaaaaact

121
181
241
301
361
421
481
541
601
661
721
781
841
901
961
1021
1081
1141
1201
1261
1321
1381
1441
1501
1561
1621
1681
1741
1801
1861

ctaccccccce
catattcatg
acat gt accc
ccat t aat at
ttctcegtce
act aaaccca
tacacact at
gaccaggtta
t ccat cacga
ttgcgectct
cacagat aca
ccgacct t gg
ggcgggt aaa
caggt gct at
tgtcttccat
at gcacct ct
cagt gaat gc
t ct aagcaac
atttcacttt
t cat acgt at
ctttgtttgt
ctttttacca
cctatcactc
cctatcactc
cctatcactc
cctatcactc
cctatcactc
acaaccgct a
aaacaaacaa
ggcact gaag

aacgaaaaac ataggacaca at gcaggagg cccccccccc ctaccccccce

taccccectg
acccccat ac
aggcatatta
at ccat gt at
agaggact ag
t aaaccgtta
gcttggegta
tttattgatc
ctagct t cag
ggttcctatg
tctggt cggg
cgcctttggt
ttggtttata
tggcgtt acg
aact cggct g
ct gagcat ct
t cgcaggaca
acggct aact
catttctctt
gt acgt caat
ttgttttttc
tttttcactc
at cactcatc
at cactcatc
at cactcatc
at cactcatc
at cactcatc
aaaaacaaac
acaaacaaac
at gccaagac

cacttgtgtc
gt at t aaaaa
tctatttcca
t aaggcat at
aacttaat ga
actt gt gcat
gt ccat aaca
ttacacctca
gcccattctt
t cagggccat
gtcatacctc
tttttttctce
ttctgcacct
ggt t aaagat
aat gt aat gg
ggttat ggt g
taaattttca
ttcgact aaa
tgatttccgce
cctctgataa
at cctt gcac
at caaccaac
gatccttgce
gatccttgce
gatccttgce
gatccttgce
gatccttgce
aaacaaacaa
aaacaaacaa
ggccct cacc

ctatgtacta
ccacat gt ag
ggttacatac
at gt agacga
t at ct aagac
acacccaacc
t gagat at ct
cgt gaaacca
tccccct aca
aagcttgcca
accatttcag
tctctctcce
aaatt at gcg
atccggtatc
att aaggaca
t gt ccgcaag
tcattttacc
cacccaaaat
t ggagtt cca
accattaata
gcacttaata
ccaaacatta
ttaaacatta
ttaaacatta
ttaaacatta
ttaaacatta
ttaaacatta
acaaacaaac
aaacgt ct ct
cacccagaga

cagt gcat cg
t gt agt caca
ccacataatc
gcaacaacct
at accaaaat
tccacacgga
cct gaagt ac
gcaact cgac
ccct agcacg
aat cccat ga
tccgt gat cg
gcagct cgcce
tgaccaacta
accttgacac
t at agagctt
tacct acaag
ctatttgctt
act agccaaa
ttaataattc
act cacat aa
ttaaccaatt
aaccaattca
aaccaattca
aaccaattca
aaccaattca
aaccaattca
aaccaattca
aaacaaacaa
gt agcttacg
ca

atttatttac
t gaaccat aa
ct caaacgat
ccaggccaca
atttcctcgt
agt gcct aat
at aaagcagg
gcgagaagt a
acttgctctt
cctcgetcett
cggcatttcc
cct caagtgc
at ct cgacct
t gat gcact t
cgcccgegag
t gt ggcat at
cctctaactt
aatcttgtaa
at cat acgat
ttttttcatt
tttagccaca
agccgcactt
agccgcact t
agccgcactt
agccgcact t
agccgcactt
agccgcacca
acaaacaaac
at caaagcat

81



SEGUNDA PARTE: Metodologin

(b) Secuencias completas del

ARNt-Glu, Regién Control y ARNt-Phe del ADN

mitocondrial de la Paloma Rabiche (Columba junoniae).

GenBank: DQ229349.1

Columba junoniae isolate CJ1 tRNA-Glu gene, D-loop, and tRNA-Phe gene,
complete sequence; mitochondrial

Features Sequence

LOCUS DQ229349 1896 bp DNA linear VRT 30-NOV-2008

DEFINITION Columba junoniae isolate CJ1 tRNA-Glu gene, D-loop, and tRNA-
Phe gene, complete sequence; mitochondrial.

ACCESSION DQ229349

VERSION DQ229349.1 GI:156519341

KEYWORDS .

SOURCE mitochondrion Columba junoniae (white-tailed laurel pigeon)

ORGANISM Columba junoniae
Eukaryota; Metazoa; Chordata; Craniata; Vertebrata; Euteleostomi;
Archosauria; Dinosauria; Saurischia; Theropoda; Coelurosauria;
Aves; Neognathae; Columbiformes; Columbidae; Columba.

REFERENCE 1 (bases 1 to 1896)

AUTHORS Marrero,P., Cabrera,V.M. and Nogales,M.

TITLE Identification of two sympatric endemic Columbidae species by
feces DNA extraction to perform ecological studies in the relict
laurel forest of the Canary Islands

JOURNAL Unpublished

REFERENCE 2 (bases 1 to 1896)

AUTHORS Marrero,P., Cabrera,V.M. and Nogales,M.

TITLE Direct Submission

JOURNAL Submitted (03-OCT-2005) Island Ecology and Evolution Research
Group (IPNA) and Genetics Department (ULL), IPNA, Consejo
Superior de Investigaciones Cientificas and University of La Laguna,
Astrofisico Francisco Sanchez, La Laguna, Santa Cruz de Tenerife
38206, Spain

FEATURES Location/Qualifiers

Source 1..1896
/organism = "Columba junoniae"

/organelle = "mitochondrion"
/mol_type = "genomic DNA"
/isolate = "CJ1"
/db_xref = "taxon:286718"
/dev_stage = "adult"
/country = "Spain: Canary Islands"

tRNA 1..71
/product = "tRNA-GIu"

D-loop 72..1827

repeat_region 1415..1714
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misc_feature

repeat_region

tRNA

/rpt_type = tandem
/rpt_unit_range = 1415..1475
1659..1714

/note = "incomplete repeat unit"
1764..1825

/rpt_type = tandem
/rpt_unit_range = 1764..1767
1828..1896

/product = "tRNA-Phe"



ORIGIN

11

1

61
121
181
241
301
361
421
481
541
601
661
721
781
841
901
961
1021
1081
1141
1201
1261
1321
1381
1441
1501
1561
1621
1681
1741
1801
1861

agtttctgct
actacagaaa
cccecctgeca
ccccat acgt
gcatattatc
at gcat gt at
agaggacccg
tgaacagtta
cttggtgtag
ttattaatcg
tagct t cagg
gttcctcggt
tctggt cggg
cgcctttggt
ttggtttata
tggcgttacg
aact cggcta
ctgagcattt
cgcaggacat
cggct aact t
tgtttctttc
tcattcatac
cttttcttgt
tttaccactt
caccacccgt
ccaccacccg
cccaccaccc
tcccaccacc
ct cccaccac
acaaat aacc
caaacaaaca
aagat gccaa

tggcttttct
ct aacgaaaa
cttgtgtcct
att aaaat ca
tatttcctag
t aaggcat at
atcttaat ga
act t at gcat
t ccat aacat
cacacct cac
cccattcttt
caggaacat a
gtcatatctc
tttttttcte
ttctgcacct
gct t aaagat
gat gt aat gg

gogttatggtg
aaattttcac

t cgact aaac
tttttctttc
at acgt t aat
tgatttttca
ttcgtccatc
ccgecccaccg
t ccgceccace
gt ccgcccac
cgt ccgecca
ccgtccgecce
aagagt caac
aacaaacaaa
gacggcct ca

ccaagaact a
acat aggaca
at gt act aca
acat gt agtg
ttatacatcc
at gt agacga
t at ct aggac
aact ccaaat
gaaat atctc
gt gaaaccag
cccect acac
acctgttgaa
accatttcag
tctctctcece
aaatt at gcg
aaccggtatc
at t aaggaca
t gt ccgcaag
cattttaccc
att caaaat a
caat t ggcac
cctctgacaa
ccctcttatg
aacccact ct
at catcatcc
gatcatcatc
cgat cat cat
ccgat cat ca
accgatcatc
aagcaaacaa
caaacat gtt
cact cacccg

cggcect gaaa
caat gcaggg
gt gcat cgat
t agt cat aaa
ccatggtttc
gcaacaactc
at accagact
caacacggaa
ct gaagt aca
caact cgacg
cctagcacaa
ctcctacaga
tccgt gatcg
gcagct cgcc
ttaccaacta
accttgacac
t at agagctt
tacct gcaat
tatttgcttc
ct agcccaaa
tggagttaca
accattaata
cgct caat at
aaacatttaa
aaaatattta
caaaatattt
ccaaaat att
t ccaaaat at
atccccaata
aacaaacaaa
cccgtagcett

gggaca

aaccgcecgt t
accccccccc
ttatttacca
acacat aaac
t caaacgat c
cccccgt aca
attgtctcge
gtgctttagt
t aaagcaggg
cgagaagt at
cttgctcttt
ccttgcecett
cggcattccc
cct caagt gc
at ct cgacct
tgatgcactt
cgcccgegag
ggtgcacttc
cgctaacttt
atcttgtaaa
ttaataattc
tctcatccaa
taaccaattt
ccaatttaag
accaatttaa
aaccaattta
taaccaattt
ttaaccaatt
ttagaccaat
caaacaaaca
acaat caaag
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gt aaacttca
taccccccca
tattcatgac
at gt act cag
cattaatata
ttctcegtcc
gctaaaccca
acataccatg
accaggtt at
ccat cacgac
tgcgectctg
cacagat aca
tcgaccttgg
ggcgggt gaa
caggt gct at
tgtcttccat
at gcacct ct
agt gaat gct
ct aaacaaca
tttcactttt
atcacat at t
tttttettgt
caagccactt
ccacacct cc
gccacacctc
agccacacct
aagccacacc
t aagccacac
ccaat gcaac
aacaaacaaa
catggcactg
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CapPiTUuLO 4

EXTRACCION DEL ADN DE LAS PALOMAS
DE CANARIAS EN EXCREMENTOS Y
SEMILLAS REGURGITADAS
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4.1.INTRODUCCION

Numerosas publicaciones cientificas han documentado la importancia del
muestreo no invasivo en el desarrollo de la ecologia molecular en las Ultimas
décadas (ver revisiones de Piggott & Taylor, 2003; Eggert et al., 2005; Waits &
Paetkau, 2005). De acuerdo con la definicion de Taberlet et al. (1999), las
muestras no invasivas son aquellas que pueden ser colectadas sin necesidad de
capturar o manejar a los animales, lo cual resulta de especial valor cuando
tratamos con especies agresivas, raras y/o amenazadas. Diversos recursos han
sido aplicados con éxito en la extraccion de ADN: pelos, plumas, heces, orina,
mudas de piel, etc. Sin embargo, la amplificacion del ADN no es facil, pues este
tipo de muestras presentan dos principales inconvenientes: la reducida calidad y
cantidad de ADN que contienen (Eggert et al., 2005).

Las muestras fecales, en particular, incluyen células epiteliales del tracto
digestivo de la especie en estudio, pero también ADN contaminante como el de
bacterias y presas. En el caso de animales herbivoros, los compuestos secundarios
de las plantas constituyen una fuente de inhibicién de la PCR (Khanuja et al.,
1999). Por tanto, la reduccion de la concentracion de inhibidores aumentaria la
tasa de amplificacién del ADN (Morin et al., 2001).

Por otra parte, los frugivoros tienen importantes efectos en la composicién
de las comunidades vegetales al actuar en el sistema de dispersion de semillas
(McDonnell & Stiles, 1983; McClanahan & Wolfe, 1993). Estudios genéticos
recientes han podido determinar la distancia de dispersidon de las semillas desde
su planta madre (Godoy & Jordano, 2001; Jones et al., 2005) a través del analisis
del endocarpo. Sin embargo, actualmente no se ha podido identificar de un modo
directo el agente dispersor. Métodos indirectos incluyen la observacion en el
campo (Yumoto, 1999), el radio-seguimiento (Westcott & Graham, 2000;
Westcott et al., 2005) y el uso de trampas-camaras (Otani, 2002), pero ninguno
proporciona una identificacion precisa de un evento de dispersion particular
(Nathan, 2006; Jordano, 2007).

El objetivo principal de este estudio es aislar ADNmt de alta calidad usando
la superficie externa de los excrementos y semillas regurgitadas de dos palomas
frugivoras (Columba bollii y C. junoniae). Esta metodologia permitiria reducir el
riesgo de contaminacién con otros ADN contenidos en los excrementos, disminuir
la concentracion de inhibidores, y mantener las muestras intactas para posteriores
analisis. Las palomas frugivoras son capaces de tragar frutos enteros, y después
de un periodo de tiempo relativamente corto, regurgitar las semillas intactas. Si

las células de la molleja, eséfago o cavidad oral quedaran adheridas a la testa de
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las semillas, el ADN del ave podria ser extraido e identificado, hipdtesis que se

pretende comprobar en este trabajo.

4.2.METODOS

En el bosque de laurisilva de Los Tiles (La Palma) se colectaron excrementos
recientes (n = 45) y semillas presumiblemente regurgitadas (n = 24) por las
palomas Turqué (C. bolliiy y Rabiche (C. junoniae). Las muestras fueron
etiguetadas individualmente y almacenadas a -20°C.

El procedimiento de extraccion del ADN consistid en envolver cada semilla
en un papel de filtro de grosor fino (de unos 2 x 2 cm), afladiendo 50-100 ul de
tiocianato de guanidina (GuSCN) para que el papel se adhiriera a la testa de la
semilla. El GuUSCN ademas, provoca la lisis celular al desnaturalizar las proteinas,
lo que significa que las moléculas de ADN quedan libres. Después de 30 min-1 h,
el papel se transfiri6 a un tubo eppendorf (0,6 ml) con 100-150 pl de GuSCN
(Boom et al., 1990). Este tubo previamente perforado por el fondo con una aguja
estéril, se introdujo en otro eppendorf (1,5 ml) para ser centrifugado a 13.000 x g
durante 10 min con el fin de recuperar la fase acuosa del papel, a la que se afiadio
15 pl de silica para limpiar y concentrar el extracto de ADN (Boom et al., 1990;
Hoss & Paabo, 1993). La mezcla se mantuvo a temperatura ambiente con vértex
cada 15 min. Después de centrifugar durante 2 min a 13.000 x g, el sobrenadante
fue desechado y el sedimento de silica fue lavado con 200 pl de solucion tampdn
(20 mM Tris-HCI pH 8,0; 1 mM EDTA; 200 mM NaCl y 50% etanol) y 1 ml de éter:
cloroformo (v: v). Finalmente, el ADN fue extraido a 60°C durante 10 min en 50
ul TE pH 8,0.

La eficiencia de este nuevo protocolo fue comparada con la del método
usado comuinmente, en el cual se emplean trozos de excremento o bien el
excremento completo durante la extracciéon del ADN (“extraccién directa”). Para
ello, cada muestra fecal se dividi6 en dos porciones iguales en peso. De una
porcién sdélo se uso la superficie externa, envolviendo el trozo en papel de filtro
con GuSCN y extrayendo luego el ADN del papel, tal como se hizo con
anterioridad para las semillas. Por el contrario, la otra porcién se usé
directamente en la extraccién: después de incubarla durante 30 min en GuSCN,
se centrifugd durante 2 min para eliminar los residuos fecales. El sobrenadante se
transfirio a un nuevo eppendorf y se siguié el mismo protocolo anterior para los
extractos procedentes de ambas porciones. Los instrumentos de laboratorio se
esterilizaron entre muestras y todo el proceso se realizé en una habitacion pre-

PCR independiente para evitar la contaminacién.
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La cantidad y calidad del ADN obtenido fue medido mediante espectroscopia
de absorcién (Ultrospec 1100 pro, Amersham Pharmacia Biotech). La pureza de
los acidos nucleicos se determind mediante las medidas de absorbancia a 260 nm
y 280 nm de longitud de onda. Un ratio A,s0/Azs0 > 1,8 indica bajas cantidades de
contaminacién proteica en las muestras. La concentracion de ADN se expreso en
pg/100 mm? de area para las semillas y como pg/100 mg de peso fresco para las
muestras fecales.

La eficiencia en la amplificacion del ADN se testd sobre un pequefo
fragmento de 196-7 pb de la Region Control del ADNmt de C. bollii y C. junoniae.
Los primers RA3 y CR2R fueron usados en una reaccion de PCR de 10 s a 949°C,
15 s a 589C, y 15 s a 72°C para un total de 35 ciclos (ver capitulo 3, Marrero et
al., 2008).

4.3.RESULTADOS Y DISCUSION

Los resultados indicaron que la concentraciéon de ADN fue significativamente
mayor usando el método directo de extraccibn con muestras fecales en
comparaciéon al método propuesto (test Kruskal-Wallis; x?, = 16,46; p<0,001;
Figura 13). Entre los dos tipos de muestras extraidas con papel de filtro
(superficie externa de heces y semillas regurgitadas) no hubo diferencias
significativas (test Mann-Whitney; Z, = -0,73; p = 0,46). En cambio, cuando el
grado de pureza del ADN fue estimado por el ratio A,s/Azso, S€ registraron
diferencias significativas entre métodos y muestras empleadas: el extracto de
ADN procedente de las semillas regurgitadas fue mas puro que el de la superficie
externa de los excrementos y éste a su vez mas puro que el obtenido con el
método de extraccién directo (test Kruskal-Wallis; x> = 67,24; p<0,001; Figura
13). Este resultado permitié que la tasa de amplificacién fuera mayor en muestras
extraidas con papel de filtro (80% de las heces y 87,5% de las semillas
regurgitadas) que en muestras extraidas con el método directo (53,3% de los
excrementos) (G, = 11,87; p = 0,003). La inhibiciéon de la Tag polimerasa en las
reacciones de PCR fue detectada por la ausencia de dimeros de primers, visibles
en los controles negativos.

El 85,7% de los extractos amplificados de las semillas correspondieron a C.
junoniae y el 14,3% a C. bollii, mientras que para el total de las muestras fecales
hubo un 60% de C. junoniae y un 40% de C. bollii. Debido a que las abundancias
de palomas estimadas en el area de estudio son de 3,01 aves/10 min para C.
junoniae y de 14,83 aves/10 min para C. bollii (Martin et al., 2000), se asumiod

que la pseudo-replicacién de las muestras era escasamente probable
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Figura 13. Concentracion de ADN para muestras fecales (ug/100 mg)
y semillas regurgitadas (ug/100 mm?), y ratio Aje/Azse de los
productos de PCR usando dos métodos diferentes para la extraccién
del ADN (“directo” y de superficie externa). Los rectangulos
representan los valores de la media + desviacion estandar, incluyendo
los valores maximos y minimos.
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En resumen, la metodologia descrita en el presente estudio aporta cuatro
ventajas principales: (i) la eficiencia y pureza de los extractos de ADN obtenidos
de la superficie externa de las muestras fueron significativamente mayores con
respecto al método directo, en el que la muestra es empleada en su totalidad. Por
consiguiente, se redujo el efecto de la inhibiciéon en las reacciones de PCR. Por
tanto, a pesar de que el protocolo de extraccién directa produjo mayores
cantidades de ADN total, la fuerte inhibicidn causé una disminucion en la eficiencia
de la amplificacién. (ii) Una vez que la superficie externa de los excrementos ha
sido testada en el anadlisis molecular, la muestra fecal queda intacta para
posteriores estudios, como la descripcion de la dieta. Mediante este nuevo método,
se evita la pérdida de los elementos contenidos en las muestras. Esto es
especialmente (til cuando se trabaja con especies de aves pequefias o de
distribucion restringida. (iii) EI ADN de las palomas extraido de las semillas
regurgitadas fue de alta calidad, y aunque la concentracién fue légicamente baja,
pudo ser amplificado e identificado a nivel de especie. El estudio del papel que los
frugivoros tienen como dispersores o depredadores de semillas es crucial para
comprender la estructura, composicion y dinamica de los ecosistemas (Jordano,
2000). (iv) Las bases de este método podrian ser aplicadas utilizando muestras
procedentes de otros vertebrados, como mamiferos y reptiles. Ademas, podria ser
una herramienta muy util en el estudio de los sistemas de dispersidon de semillas,

donde las aves son vectores relevantes.
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estudio del uso del habitat

5.1.INTRODUCCION

La distribucién actual de las palomas Turqué (Columba bollii) y Rabiche (C.
junoniae) es el resultado de la drastica destruccion de sus habitats: los bosques
de laurisilva y los bosques termdfilos (Santos, 2000). De hecho, algunos autores
han sugerido que estas  especies pudieron haber  evolucionado
independientemente en estas areas: C. bollii en la laurisilva y C. junoniae en el
termofilo (Martin et al., 2000). La intensa regresion sufrida especialmente por
este Ultimo, considerado uno de los ecosistemas mas amenazados de Canarias
(Santos, 2000), probablemente forzé a C. junoniae a ocupar areas de laurisilva
(Martin et al. 2000). La pérdida y fragmentacidn del habitat, pero también la
depredacidn por ratas y la caza ilegal, aun afectan a las dos especies (Hernandez
et al., 1999; Martin et al., 2000).

Los mecanismos que permiten a estas aves habitar areas en simpatria son
poco conocidos, aunque diferencias en el uso del habitat podrian explicar su
coexistencia. La conducta evasiva y reservada de las palomas, conjuntamente con
la escarpada orografia de estos densos bosques, dificulta en gran medida el
trabajo con estas especies (Marrero et al., 2008), de modo que las denominadas
muestras no invasivas (plumas, excrementos, cascaras de huevo, etc.) colectadas
sistematicamente en el campo, resultan de gran utilidad para desarrollar estudios
ecoldégicos (Taberlet et al., 1999; Piggott & Taylor, 2003; Eggert et al., 2005;
Riviere-Dobigny et al., 2008). Los excrementos, encontrados por ejemplo, bajo
posaderos a lo largo del ano, nos informan de la distribucidn, area de campeo y
seleccion del habitat (Kohn & Wayne, 1997; Eggert et al., 2005). No obstante,
debido a la similitud morfoldgica entre los excrementos de Turqué y Rabiche, es
necesario primero aislar y amplificar el ADN fecal para identificarlos
especificamente (ver capitulo 3, Marrero et al., 2008).

El objetivo de este trabajo fue evaluar los resultados de abundancia y uso
del habitat de las dos especies de palomas endémicas a lo largo del afo,
obtenidos a través del analisis genético del ADN fecal. En las mismas areas de
estudio y estaciones del afio, se realizaron censos para poder estimar la eficiencia

del método molecular.

5.2.METODOS

La isla de La Palma, en el noroeste del archipiélago canario, se sitla a unos
375 km del continente africano (28°25’-28951' N, 17943’-18°00’ O), con un area

de 708 km?y una altitud maxima de 2.426 m s.n.m. (Roque de los Muchachos).
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La Palma es la isla que alberga la mayor abundancia de las dos especies de
palomas endémicas de Canarias (7,19 aves/10’ para Turqué y 2,06 aves/10’ para
Rabiche, Martin et al., 2000).

El trabajo de campo se realizd, entre enero de 2006 y enero de 2007, en
uno de los barrancos mejor conservados de la isla (Barranco del Agua, El Canal y
Los Tiles) incluido en el Parque Natural de las Nieves, y en el que se encuentra
una representaciéon de los dos principales habitats usados por las palomas: el

bosque de laurisilva y el bosque termdéfilo (Figura 14).

BOSQUE TERMOFILO
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Figura 14. Mapa del Barranco del Agua (noreste de La Palma, Islas Canarias)
mostrando las dos areas de estudio, el bosque de laurisilva y el bosque
termdfilo, en el Espigdn Atravesado y Los Aguales, respectivamente.

En Los Aguales (100 m s.n.m.), subsiste un bosque termdfilo fragmentado
dominado por Apollonias barbujana (Lauraceae), Maytenus canariensis
(Celastraceae), Rhamnus crenulata (Rhamnaceae), Smilax spp. (Smilacaceae),
Scilla spp. (Hyacinthaceae), Asparagus spp. (Convallariaceae) y Bosea yervamora
(Amaranthaceae), mezclado con &rboles frutales (Persea americana, Lauraceae;
Eriobotrya japonica y Prunus spp., Rosaceae; Morus nigra y Ficus carica,
Moraceae). La precipitacion media anual es de 200-400 mm vy las temperaturas
medias anuales de 16-19°C (Marzol-Jaén, 1988). En el Espigdn Atravesado (750
m s.n.m.), el bosque denso y hiumedo se caracteriza por una copa que alcanza
unos 10-30 m de altura, siendo las especies arboéreas de la familia Lauraceae las
mas abundantes (Laurus azorica, Persea indica, Ocotea foetens y A. barbujana),

aunque también estan presentes Myrica faya (Myricaceae), Erica arborea
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(Ericaceae), Ilex canariensis (Aquifoliaceae), Picconia excelsa (Oleaceae),
Rhamnus glandulosa (Rhamnaceae) y Viburnum rigidum (Sambucaceae). En el
sotobosque existen diversas especies de helechos (ej. Pteridium aquilinum,
Woodwardia radicans) y arbustos como Gesnouinia arborea (Urticaceae),
Sambucus palmensis (Sambucaceae) y Euphorbia mellifera (Euphorbiaceae). El
bosque de laurisilva es la formacion vegetal de Canarias mas rica en especies
(Santos, 1990). La precipitacidn media anual es de 700 mm y la temperatura
media anual de 15°C.

Muestras fecales recientes fueron colectadas en al menos 15 posaderos y
puntos de agua en cada habitat y estacién del ano (primavera: marzo-mayo,
verano: junio-agosto, otofio: septiembre-noviembre, invierno: diciembre-febrero).
En algunas ocasiones, la hojarasca impedia visualizar facilmente las muestras, por
lo que se colocaron plasticos transparentes (aprox. 1 x 3 m) debajo de algunos
posaderos. Estos plasticos no influyeron en la conducta de las aves y la
vegetacion se recuper6 rapidamente tras su retirada al finalizar el estudio. Se
recogieron Unicamente las muestras recientes para asegurar que correspondian a
la estacién del afio en estudio, retirdandose las antiguas. La pseudo-replicacién en
el muestreo se evitd tomando un maximo de 10 muestras por posadero o
bebedero. Por Uultimo, se etiquetaron individualmente y almacenaron a una
temperatura de -20°C. El ADN fue extraido de la superficie externa de los
excrementos (ver capitulo 4, Marrero et al., 2009) usando tiocianato de guanidina
y particulas de silica (Boom et al. 1990), lo cual reduce la inhibicién en las
reacciones de PCR producida por ADN bacteriano y metabolitos secundarios de las
plantas. Posteriormente, los excrementos de C. bollii y C. junoniae fueron
identificados mediante un test RFLP con la enzima Haelll (5'-GG/CC-3’) sobre una
corta secuencia (196-7 pb) de la Region Control del ADNmt (Marrero et al., 2008).

Los censos de palomas se realizaron con el objetivo de estimar las
abundancias de palomas a lo largo del afio y detectar sus fluctuaciones. Dichos
resultados fueron comparados con los obtenidos mediante la identificacion
molecular especifica de los excrementos colectados en las mismas areas y
periodos de tiempo. El método empleado fue el de puntos de observacion,
consistente en el recuento de las aves observadas dentro de un sector con un
angulo fijo de 45° (Bibby et al. 1993; Martin et al., 2000). Se establecieron dos
puntos de muestreo con una amplia visibilidad en cada una de las dos zonas de
estudio (Espigdn Atravesado y Los Aguales). En cada punto se contabilizé el
numero de palomas de cada especie que eran detectadas durante periodos de 10
min dentro de las 2 horas después del amanecer. Los censos se desarrollaron dos
veces en cada estacién del afio, de modo que en total se realizaron 48

censos/zona de estudio/estacion del afo.
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Los resultados de los conteos de palomas obtenidos en la identificacién
molecular de los excrementos fueron comparados mediante el test de razén de
verosimilitud con los de los censos directos en los dos habitats. Las variaciones
estacionales en el nimero de palomas censadas en cada habitat se analizaron con

el test de Wilcoxon.

5.3.RESULTADOS Y DISCUSION

De las 607 muestras fecales colectadas, el 63% pudieron ser identificadas
especificamente mediante el analisis molecular con las enzimas de restriccion. La
tasa de identificacion estuvo influida por las condiciones climaticas de las
diferentes estaciones del afio. Las muestras tomadas en invierno fueron mas
eficientemente identificadas (78,2%) que las de primavera (63,1%), verano (54%)
u otofio (51%) (Gs = 35,08; p<0,001). Los resultados del analisis fecal indicaron
que las dos especies de palomas estan presentes en las dos areas de estudio, el
bosque de laurisilva y el bosque termoéfilo, aunque sus abundancias varian de
modo significativo entre habitats (Tabla 8). Columba bollii fue significativamente
mas abundante en el bosque de laurisilva que C. junoniae, mientras que la
tendencia fue opuesta en el bosque termofilo (G, = 123,35; p<0,001). La
variaciéon estacional entre las muestras fecales identificadas no fue evaluada
debido al pequefio tamafio muestral.

El modelo estacional de distribucién y abundancia relativa de las dos
especies fue similar en la laurisilva (G; = 126,71; p<0,001) y en el termdfilo (G;
= 36,31; p<0,001), usando el método de censo puntual. En cada habitat se
observé una variacion estacional significativa entre el numero de individuos
censados de ambas especies (Z = -39,13; p<0,001 en la laurisilva y Z = -5,39;
p<0,001 en el termdfilo). En el bosque de laurisilva, C. bollii fue mas abundante
en primavera y C. junoniae en invierno; en el bosque termofilo, los contactos de
las dos especies fueron mas frecuentes en verano.

El analisis del ADN fecal fue una herramienta importante para determinar el
uso del habitat de las palomas endémicas de las Islas Canarias. Este método no
invasivo confirmé el uso mas frecuente del bosque de laurisilva por C. bollii y del
bosque termdfilo por C. junoniae. A pesar de la dificultad en la extraccion y
amplificacién de este tipo de muestras (Dalén et al., 2004), se puede considerar
que el porcentaje de excrementos identificados (63%) fue aceptable (ver Farrell
et al., 2000; Palomares et al., 2002).
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Tabla 8. Numero medio y desviacién estdndar de contactos/10 min y porcentaje de
muestras fecales identificadas de Columba bollii y C. junoniae en las dos areas de estudio.

Censos % Muestras fecales identificadas
Especies ) Laurisilva Termofilo
Laurisilva Termofilo
(N = 164) (N = 218)
C. bollii 10,74 £ 8,83 1,90 + 2,62 87,2 32,6
C. junoniae 1,38 £1,85 3,23 £ 3,44 12,8 67,4

Factores como las condiciones climaticas, la edad y el tamafio de las
muestras, ademas de las variaciones estacionales en la dieta, influyen en la
calidad y cantidad del ADN (Murphy et al., 2003; Piggott, 2004). No obstante, las
muestras no invasivas son un recurso interesante para la gestion y conservacién
de las especies amenazadas (Eggert et al. 2005).

Los resultados de los censos se ajustaron con los obtenidos en la
identificacion molecular de las heces. Segun estos datos, C. bollii y C. junoniae
mostron un uso diferente del habitat lo que podria poner de manifiesto historias
evolutivas distintas. El bosque termofilo con un rango altitudinal potencial de 200-
500 m s.n.m. en las vertientes norte de las islas, y de 600-1000 m en las
vertientes sur, parece ser el tipo de vegetacién preferida por C. junoniae. La
presencia de suelos bien desarrollados y la abundancia de agua en estas zonas
favorecié el asentamiento humano, que fue mas intenso después de la conquista
europea del archipiélago a partir del siglo XVI (Gonzalez Artiles, 2000). En la
actualidad, los bosques termdfilos se han reducido severamente quedando soélo
pequefios fragmentos del habitat original (Santos, 2000). La pérdida de este
habitat pudo haber tenido importantes consecuencias en la distribucién de C.
junoniae, que hoy sobrevive en areas secundarias de bosque de laurisilva y pinar
(Martin et al., 2000). Por otro lado, aunque C. bollii habita en bosques de
laurisilva maduros, también usa otros tipos de vegetacidn como areas de
alimentacion y cria, especialmente el “fayal-brezal” (M. faya y E. arborea) (Martin
et al., 2000).

La combinacién del método molecular y la técnica de censo permitié conocer
las localizaciones, abundancia y uso del habitat de las palomas en cada estacién
del afio. El uso desigual del habitat de las dos especies podria explicar su actual
coexistencia en simpatria como consecuencia de la profunda alteracién de uno de
los habitats. Por tanto, C. junoniae estaria forzada a ocupar areas subdptimas

secundarias. Las diferentes caracteristicas eco-morfoldégicas de estas aves son
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probablemente indicativas de su biologia evolutiva independiente. Para clarificar
esta hipotesis, seria interesante el estudio de sus dietas en el bosque de laurisilva

y en el bosque termofilo, sobre todo en condiciones de simpatria.
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Estudio microhistolégico

6.1.INTRODUCCION

El bosque de laurisilva de las islas macaronésicas esta constituido por unas
20 especies arboreas (Tabla 9), ademas de una multitud de especies arbustivas y
herbaceas en el sotobosque. Este hecho implica que diversas especies animales
total o parcialmente herbivoras habiten en este ecosistema, tanto vertebrados (ej.
Bannerman & Bannerman, 1965; Emmerson, 1985, 1990; Ramos, 1995, 1996;
Delgado, 2000, 2002; Martin et al., 2000; Oliveira et al., 2002) como
invertebrados (P. Oromi, com. pers.). Mientras la mayoria de los invertebrados
realizan una interaccién meramente herbivora con las plantas, los vertebrados
intervienen con frecuencia en los sistemas de dispersidn de semillas al consumir
los frutos de muchos arboles (Tabla 10).

Los métodos mas ampliamente usados en el estudio de la dieta de los
animales herbivoros, consisten en el analisis del contenido digestivo (Herrera,
1978; Rodriguez-Luengo & Rodriguez-Pifiero, 1987; Soler et al., 1988; Jiménez et
al., 1994; Chapuis et al., 2001) y la observaciéon de campo (Snow & Snow, 1988;
Rosenberg & Cooper, 1990). Estos métodos, sin embargo, tienen una serie de
inconvenientes: el primero requiere el sacrificio de los animales y el segundo esta
determinado por las condiciones climaticas, la conducta de la especie, las
caracteristicas del area de estudio y la experiencia del observador.

En el presente trabajo, se sugiere la aplicacién del analisis microhistoldgico
de las epidermis vegetales contenidas en los excrementos de los herbivoros
(Ralph et al., 1985). Es una técnica que ha sido utilizada en numerosos estudios
de mamiferos (Sherlock & Fairley, 1993; Mohammad et al., 1995), pero con un
uso limitado en aves frugivoras (Jordano & Herrera, 1981; Herrera, 1998) e
invertebrados (Gangwere et al., 1989; Ernemann, 1995). No obstante, Oliveira et
al. (2002) demostraron, mediante pruebas experimentales con aves en cautividad,
que las técnicas microhistoldgicas proporcionaban un nivel éptimo de resolucion
de la dieta de la paloma endémica de Madeira Columba trocaz, y sefalaron que
era una metodologia que podria ser extensible a otros vertebrados presentes en
los bosques de laurisilva. Por tanto, el objetivo de este trabajo es la elaboracion
de una coleccion microhistoldgica de referencia y sus claves correspondientes,
para la identificacién de la epidermis de hojas y frutos de los arboles del bosque
de laurisilva. Se trata de una herramienta esencial para el analisis de los

excrementos de los animales herbivoros que viven en este singular ecosistema.
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Tabla 9. Especies de arboles presentes en el bosque de laurisilva de las
islas macaronésicas.

Distribucién (Macaronesia)

Especies Familia Rango Biogeografico
Canarias Madeira Azores

Ilex canariensis Aquifoliaceae EMI + + -
Ilex perado " EMI + + +
Sambucus lanceolata Caprifoliaceae EM - + -
Sambucus palmensis " EC + - -
Viburnum tinus " NE + - +
Clethra arborea Clethraceae EM - + -
Arbutus canariensis Ericaceae EC + - b
Erica arborea " NE + + -
Erica maderensis " EM - + -
Erica scoparia " NE + + +
Euphorbia mellifera Euphorbiaceae EMI + + -
Apollonia barbujana Lauraceae EMI + + -
Laurus azorica " NE + + +
Ocotea foetens " EMI + + +
Persea indica " EMI + + +
Myrica faya Myricaceae NE + + +
Myrica rivas-martinezii " EC + - -
Heberdenia excelsa Myrsinaceae EMI + + -
Picconia excelsa Oleaceae EMI + + -
Rhamnus glandulosa Rhamnaceae EMI + + -
Prunus lusitanica Rosaceae NE + + +
Salix canariensis Salicaceae EMI + + -
Visnea mocanera Theaceae EMI + + -

EC = Endémica de Canarias, EM = Endémica de Madeira, EMI = Endémica de las islas
macaronésicas, y NE = Especies no endémicas

Tabla 10. Principales interacciones de la mayoria de especies de
vertebrados del bosque de laurisilva de las islas macaronésicas.

Interaccion con frutos o semillas

Especies Clase Herbivoria
P Dispersor Depredador Depredador

de semillas de semillas de pulpa
- ?

Gallotia spp.
Columba trocaz
Columba bollii

+ o+ o+
+ o+ o+ o+

Columba junoniae
Turdus merula

Sylvia melanocephala

+ o+ o+ o+ o+ o+ o+

Sylvia atricapilla
Parus caeruleus

Erithacus rubecula

+
'
'
'

Corvus corax

+
'

Fringilla coelebs

Serinus canarius

-~
'

Pyrrhula murina

Oryctolagus cuniculus

I-Quc-ai o« B v v I v B« v v« A o < B v« o« B v VB o« B v I v ]
'
+
'

~J

+

)
+ o+ o+ o+

Rattus spp.

'
+
'

Clase: R = Reptil, A = Ave, M = Mamifero
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6.2.METODOS

El nimero y morfologia de los distintos tipos de células especializadas
presentes en la epidermis vegetal revelan un importante rango de funciones y
adaptaciones a las condiciones ambientales (Glover, 2000), ademas de ser
caracteristicas que ayudan a identificar a las especies de plantas.

En todas las estaciones del afio entre 1996 y 2000, se colectaron muestras
de las diferentes partes vegetales de cada una de las 23 especies de arboles
nativos del bosque de laurisilva de Ribeira da Janela (Isla de Madeira), y de Los
Tiles y Anaga (La Palma y Tenerife, respectivamente; Islas Canarias). Las
muestras se almacenaron en seco o bien congeladas a -20°C.

La preparacion de la coleccidn de referencia consisti6 en hidratar las
muestras y bajo una lupa binocular, separar el tejido epidérmico del haz y envés
de las hojas y de los frutos, mediante ligeros raspados con el borde afilado de un
bisturi sobre la superficie de la muestra. Los fragmentos obtenidos se montaron
en glicerina sobre un portaobjetos perfectamente etiquetado, sellando el
cubreobjetos con barniz de uias.

Las caracteristicas morfoldgicas de las epidermis se analizaron y dibujaron a
escala, usando un microscopio éptico Leica DMLB con contraste interferencial
Nomarski, y una camara lacida a 400X. Ademas, se usd el programa analySIS®
(Soft Imaging System GMBH, 2002) para estimar el tamafio (media y desviacion
estandar) por unidad de area de las células, tricomas, pelos glandulares y
estomas de especies pertenecientes al mismo género. A partir de toda la
informacion obtenida, se elaboraron dos claves anatémicas de referencia, en base
a las formas y dimensiones de las estructuras celulares de la epidermis foliar y la
de los frutos, respectivamente (Apéndice III). Por su importancia para la
identificacién de las especies, las claves consideran primeramente la presencia o
ausencia de tricomas, estomas y pelos glandulares, a continuacién los tipos de
complejos estomaticos, definidos como anomocitico (sin células anexas),
actinocitico (varias células anexas dispuestas radialmente alrededor de las células
oclusivas) y paracitico (dos células anexas con su eje longitudinal paralelo a las
células oclusivas); y por ultimo, la morfologia de las células epidérmicas.

Finalmente, estas claves microhistolégicas muestran las distintas
caracteristicas que hacen posible la identificacion de las especies, aunque no
todas ellas pueden visualizarse en un solo fragmento epidérmico. Es
recomendable que las claves sean usadas simultaneamente con las figuras, en las
que imagenes reales son representadas de forma esquematica. Ademas, se

aconseja tener cierta experiencia en el manejo de los métodos microhistolégicos
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(Ernemann, 1995; Carriére, 2002). Las caracteristicas macroscépicas como la
consistencia, textura, o incluso olor de los tejidos, asi como la presencia de
semillas son también de utilidad en la identificacion. Los nombres cientificos de las
plantas y autorias citadas en este capitulo siguen la clasificacion de Hansen &
Sunding (1993) e Izquierdo et al. (2001).

6.3.RESULTADOS Y DISCUSION

En general, la identificacion de los tejidos epidérmicos de las diferentes
especies arbdreas presentes en el bosque de laurisilva de las islas macaronésicas,
fue posible gracias a las caracteristicas microhistoldgicas del haz y envés de las
hojas y de los frutos. Este es un aspecto importante pues este estudio permitira la
identificacién y la cuantificacion de la dieta de los herbivoros de este ecosistema.

Las caracteristicas diagndsticas para identificar la epidermis de las hojas, se
basaron en la morfologia de los estomas, pelos glandulares y tricomas. Algunas de
estas caracteristicas son propias de especies de un determinado género, como la
ausencia de tricomas y pelos glandulares en Ilex, Apollonias y Prunus; ausencia
de tricomas pero presencia de pelos glandulares en Heberdenia, Picconia y Myrica;
presencia de tricomas constituidos por varias células en Arbutus, o bien por una
sola célula en Erica, Rhamnus, Persea y Ocotea (tricomas cortos), y en Clethra,
Viburnum, Visnea, Laurus, Salix y Euphorbia (tricomas largos).

La epidermis de los frutos son estructuralmente mas simples que la de las
hojas, y por tanto, mas dificiles de determinar. Las caracteristicas diagndsticas se
basaron principalmente en la morfologia de las células epidérmicas. Tricomas vy
pelos glandulares estan ausentes en la mayoria de las epidermis de los frutos
excepto en los de Visnea. Géneros como Apollonias, Ilex, Prunus, Heberdenia y
Picconia tienen células de paredes gruesas, mientras que el resto de géneros, con
paredes celulares delgadas, se clasificaron segun la estructura de los complejos
estomaticos: anomociticos en Ilex y Myrica, paraciticos en Viburnum vy
actinociticos en Rhamnus, Arbutus, Ocotea y Laurus. Los complejos estomaticos
estan ausentes en la epidermis de los frutos de Persea.

En algunas especies del mismo género, caracteristicas como el tamafio de
las células y los tricomas fueron importantes para la identificacién de las especies,
como ocurrié en aquellas del género Sambucus y Erica (Tablas 11 y 12). Algunas
de estas especies estan distribuidas en distintos archipiélagos (Tabla 9) y a veces
estdn presentes con claras diferencias en abundancia, lo que facilita su

identificacion.
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SEGUNDA PARTE: Metodologin

A pesar del gran esfuerzo que conlleva la preparacion de colecciones
microhistologicas de referencia, éstas son fundamentales para el desarrollo de
estudios troficos de especies herbivoras. Es importante sefialar ademas, que
aunqgue con frecuencia los resultados obtenidos del andlisis microhistolégico de los
excrementos parecen dar un aceptable nivel de precisién en la descripcion de las
dietas (Wagle & Feldhamer, 1997; Hewitt & Messmer, 2000; Martin et al., 2000),
seria conveniente evaluar la posible influencia de la digestién diferencial de los
alimentos (Vavra & Holechek, 1980). Por tanto, se sugiere hacer pruebas en
cautividad con alimentos presumiblemente consumidos por la especie en estudio
(QOliveira et al., 2002).

Por ultimo, la informacion aportada en este trabajo pretende ser una

herramienta Gtil para futuros estudios tréficos en el bosque de laurisilva.

ARTICULO ORIGINAL:

PATRICIA MARRERO & MANUEL NOGALES. A microhistological survey on the trees of a
relict subtropical laurel forest from the Macaronesian Islands as a base for
assessing vertebrate plant diet. BOTANICAL JOURNAL OF THE LINNEAN SOCIETY (2005),
148: 409-426.
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6.4.APENDICE |l

CLAVE MICROHISTOLOGICA DE LA EPIDERMIS DE LAS HOJAS DE LAS ESPECIES ARBOREAS PRESENTES EN
LOS BOSQUES DE LAURISILVA DE LAS ISLAS MACARONESICAS

1. Tricomas ausentes
2. Pelos glandulares ausentes
3. Complejos estomaticos paraciticos

4. Células lobuladas .........coeeuieiiiiiiiiie e Ilex canariensis (Figs. 16, 17, 90)

4. CElulas irregulares .......covverveieienieieienenennanes Apollonias barbujana (Figs. 22, 23, 92)
3. Complejos estomaticos anomociticos y grupos de dos células redondeadas en el haz

de 1aS N0JAS. i vt Ilex perado (Figs. 19, 20, 91)

3. Complejos estomaticos actinociticos y ausencia de grupos de dos células redondeadas...
........................................................................... Prunus lusitanica (Figs. 25, 26, 93)
2. Pelos glandulares presentes
5. Pelos glandulares sésiles en forma globular con una sola célula en la base
6. Células poligonales alargadas y pelos glandulares en forma de vesicular ovalada
con pie segMmentado ...oevvviiiiiiiii Heberdenia excelsa (Figs. 28-30)
6. Células irregulares mas pequefias con cristales de silica en forma de aguja ..............
............................................................................ Picconia excelsa (Figs. 32, 33)
5. Pelos glandulares sésiles en forma globular con dos células en la base
7. Myrica faya (Figs. 35-36)
7. Myrica rivas-martinezii (Figs. 37, 38, 97)
1. Tricomas presentes
8. Tricomas constituidos por una sola célula
9. Tricomas pequefios en forma de cono
10. Complejos estomaticos ausentes, células poligonales
11. Erica arborea (Figs. 39, 40, 98; ver Tablas 11y 12)
11. Frica scoparia (Figs. 43, 44, 100; ver Tablas 11y 12)
11. Erica maderensis (Figs. 41, 42, 99)
10. Complejos estomaticos presentes, células pequefas redondeadas..............c..........
................................................................... Rhamnus glandulosa (Figs. 46, 47)
9. Tricomas rectos

12. Células irregulares en el envés de las hojas.......... Persea indica (Figs. 49, 50, 102)
12, Células poligonales en el haz y el envés de las hojas, y tricomas largos y flexibles
con amplia base en las glandulas foliares ................ Ocotea foetens (Figs. 52, 54)

9. Tricomas largos y anchos con amplia base
13. Pelos glandulares ausentes
14. Complejos estomaticos anomociticos y células poligonales ............cocvvvvvvenennnne.
.................................................................... Visnea mocanera (Figs. 56-58)
14. Complejos estomaticos anisociticos y células pequefias irregulares...................
.............................................................. Clethra arborea (Figs. 59-61, 105)
13. Pelos glandulares presentes
15. Complejos estomaticos paraciticos y células con paredes sinuosas ...................
........................................................... Viburnum rigidum (Figs. 63-66, 106)
9. Tricomas largos, ondulados y delgados
16. Células pequenas lobuladas y complejos estomaticos anomociticos...................
................................................................ Laurus azorica (Figs. 68-70, 107)
16. Células irregulares con estomas redondos de tipo paracitico ............covvvevenennnne.
............................................................. Salix canariensis (Figs. 71-73, 108)
16. Células poligonales con paredes gruesas concéntricas de fibras de
esclerénquima en el envés de las hojas... Euphorbia mellifera (Figs. 74-76, 109)
9. Tricomas largos en forma de cono
17. Pelos glandulares con pie segmentado y una sola célula en la cabeza ...............
........................................................ Sambucus palmensis (Figs. 81-84, 111)
17. Pelos glandulares con pie segmentado y cuatro células en la cabeza.................
....................................................... Sambucus lanceolada (Figs. 77-80, 110)
8. Tricomas constituidos por mas de una célula............. Arbutus canariensis (Figs. 86-89, 112)
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SEGUNDA PARTE: Metodologin

CLAVE MICROHISTOLOGICA DE LA EPIDERMIS DE LOS FRUTOS DE LAS ESPECIES ARBOREAS PRESENTES EN
LOS BOSQUES DE LAURISILVA DE LAS ISLAS MACARONESICAS

1. Tricomas ausentes

2. Células con paredes gruesas
3. Complejos estomaticos ausentes y células irregulares ...... Apollonias barbujana (Fig. 21)
3. Grandes estomas de tipo actinoCitiCO.....uvvvvivriiirrrierieereneneens Ilex canariensis (Fig. 15)
3. Grandes estomas de tipo anomocitico y células pequefias...... Prunus lusitanica (Fig. 24)
3. Grupos de tres y cuatro células.........cocvvvvrvevinnnrenennnns Heberdenia excelsa (Figs. 27, 94)

2. Grupo de células pequefias separadas por gruesas paredes y complejos estomaticos
AUS NS et tittttit ettt et et et ettt Picconia excelsa (Figs. 31, 95)

2. Células sin paredes gruesas
4. Complejos estomaticos ausentes y células poligonales de diferentes tamafios y

densamente diSPUESEASs ......ivvviiiiiiiiiiiiii Persea indica (Fig. 48)
4. Complejos estomaticos anomociticos

5. Células pequefias en grupos de doS........coeuveueeieiiniininienienaanns Ilex perado (Fig. 18)

5. Células pequefias sin constituir grupos ........ccovevvvverenenenes Myrica faya (Figs. 34, 96)

4. Complejos estomaticos anomociticos

6. Grandes estomas y células anexas mas estrechas que el resto .........cvvvvvveveenienennnns
.................................................................. Rhamnus glandulosa (Figs. 45, 101)
6. Estomas pequefios y células anexas similares al resto ...Arbutus canariensis (Fig. 85)

6. Estomas muy pequefios y escasos, fibras de esclerénquima en las paredes
celulares facilmente visibles al microscopio y no reflejadas en la figura...................
.......................................................................... Ocotea foetens (Figs. 51, 103)

6. Células anexas similares en tamafio al resto y células cercanas dispuestas
CONCENEIICAMENTE .t iieieiieeee e e e Laurus azorica (Fig. 67)
4. Complejos estomaticos paraciticos y células poligonales grandes ..........cccovvevvrvnnenennnnnn
..................................................................................... Viburnum rigidum (Fig. 62)
1. TriCOMAs PreSENtES . uivi it eeee et ieraraananns Visnea mocanera (Figs. 55, 58, 104)
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Figuras 15-26. Caracteristicas del tejido epidérmico de los frutos (izquierda), y del
haz (centro) y envés (derecha) de las hojas. Escala = 25 pm. Figs. 15-17: Ilex
canariensis, Figs. 18-20: I. perado, Figs. 21-23: Apollonias barbujana, Figs. 24-26:
Prunus lusitanica.
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Figuras 27-36. Caracteristicas del tejido epidérmico de los frutos (izquierda), y del
haz (centro) y envés (derecha) de las hojas. Escala = 25 um. Figs. 27-29:
Heberdenia excelsa, Fig. 30: Pelo glandular en las hojas de H. excelsa, Figs. 31-33:
Picconia excelsa, Figs. 34-36: Myrica faya.
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guras 37-44. Caracteristicas del tejido epidérmico del
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c wn

h
2

Erica arborea, Figs. 41-42: E. maderensis, Figs. 43-44:

E

scoparia.
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Figuras 45-54. Caracteristicas del tejido epidérmico de los frutos (izquierda), y del
haz (centro) y envés (derecha) de las hojas. Figs. 45-47: Rhamnus glandulosa,
Figs. 48-50: Persea indica, Figs. 51-53: Ocotea foetens Escala = 25 ym, Fig. 54:
Tricoma en hojas de O. foetens Escala = 8 pm.



Figuras 55-61. Caracteristicas del tejido epidérmico. Figs. 55-57: Frutos
(izquierda), haz (centro) y envés (derecha) de las hojas de Visnea mocanera Escala
= 25 pm, Fig. 58: Tricoma en frutos y hojas de V. mocanera Escala = 20 um, Figs.
59-60: Haz (izquierda) y envés (derecha) de las hojas de Clethra arborea Escala =
25 pm, Fig. 61: Tricoma en hojas de C. arborea Escala = 15 ym.

Estudio microhistolégico
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Figuras 62-70. Caracteristicas del tejido epidérmico de los frutos (izquierda) y del
haz (centro) y envés (derecha) de las hojas. Figs. 62-64: Viburnum rigidum Escala
= 25 um, Fig. 65: Tricoma en hojas de V. rigidum Escala = 20 um, Fig. 66: Pelo
glandular en hojas de V. rigidum Escala = 25 pym, Figs. 67-69: Laurus azorica
Escala = 25 uym, Fig. 70: Tricomas en hojas de L. azorica Escala = 20 pm.
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Figuras 71-76. Caracteristicas del tejido
epidérmico del haz (izquierda) y envés
(derecha) de las hojas. Escala = 25 um.
Figs. 71-72: Fig. 73:
Tricoma en hojas de S. canariensis, Figs. 74-
75: Euphorbia mellifera, Fig. 76: Tricoma en
hojas de E. mellifera Escala = 15 pm.

Salix canariensis,

Estudio microhistolégico

tejido
envés

Figuras 77-84. Caracteristicas del
epidérmico del haz (izquierda) vy
(derecha) de las hojas. Escala = 25 pm. Figs.
77-78: Sambucus lanceolata, Fig. 79: Tricoma
en hojas de S. lanceolada, Fig. 80: Pelo
glandular en hojas de S. lanceolada, Figs. 81-
82: S. palmensis, Fig. 83: Tricomas en hojas de
S. palmensis, Fig. 84: Pelo glandular en hojas
de S. palmensis.
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Figuras 85-89. Caracteristicas del tejido epidérmico de los frutos (izquierda) y del
haz (centro) y envés (derecha) de las hojas. Escala = 25 um. Figs. 85-87: Arbutus
canariensis, Fig. 88: Tricoma en hojas de A. canariensis, Fig. 89: Pelo glandular en
hojas de A. canariensis.



Figuras 90-101. Escala = 25 um. Figs. 90-91: Envés de las hojas con complejos
estomaticos, Fig. 90: Ilex canariensis, Fig. 91: I. perado, Figs. 92-93: Haz de las
hojas, Fig. 92: Apollonias barbujana, Fig. 93: Prunus lusitanica, Figs. 94-96:
Células epidérmicas de los frutos, Fig. 94: Heberdenia excelsa, Fig. 95: Picconia
excelsa, Fig. 96: Myrica faya, Fig. 97: Envés de las hojas con pelos glandulares
en M. rivas-martinezii, Figs. 98-100: Haz de las hojas, Fig. 98: Erica arborea, Fig.
99: E. maderensis, Fig. 100: E. scoparia con tricomas, Fig. 101: Células
epidérmicas de los frutos de Rhamnus glandulosa.
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Figuras 102-112. Escala = 15 pm. Fig. 102. Envés de las hojas con tricomas en
Persea indica, Figs. 103-104: Células epidérmicas de los frutos, Fig. 103: Ocotea
foetens, Fig. 104: Visnea mocanera, Figs. 105-106: Haz de las hojas, Fig. 105: Clethra
arborea, Fig. 106: Viburnum rigidum, Fig. 107: Envés de las hojas con complejos
estomaticos en Laurus azorica, Figs. 108-109: Haz de las hojas, Fig. 108: Salix
canariensis, Fig. 109: Euphorbia mellifera, Figs. 110-111: Envés de las hojas con
tricomas, Fig. 110: Sambucus lanceolada con pelo glandular, Fig. 111: S. palmensis con
pelo glandular y tricomas, Fig. 112: Haz de las hojas de Arbutus canariensis.
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CAPITULO 7

ECOLOGIA TROFICA DE
LAS PALOMAS TURQUE Y RABICHE EN EL
PARQUE NACIONAL DE GARAJONAY
(LA GOMERA, ISLAS CANARIAS)



ecologin troficn

7.1.INTRODUCCION

El estatus de las palomas Turqué (Columba bollii) y Rabiche (C. junoniae)
como endemismos intimamente ligados a un habitat relicto sugiere que deben
tener un papel muy importante en la estructura, composicién y dinamica del
bosque. Se han realizado diversas investigaciones sobre la distribucidn, estado de
las poblaciones (Emmerson et al., 1986, 1993; Martin et al., 1996, 1998, 1999), y
reproduccién (Martin et al., 1993, 1995; Hernandez & Martin, 1994; Hernandez,
1997; Hernandez et al., 1999), pero quizds sea la dieta el aspecto mas
desconocido de la biologia de las palomas (ver Martin et al., 2000).

La informacidn obtenida por varios autores, mediante la observacion de las
aves en su medio natural y a través del andlisis de algunos contenidos
estomacales de ejemplares muertos o de excrementos, sefiala que las palomas se
alimentan de los frutos de los arboles que constituyen el bosque de laurisilva,
tanto en los arboles como en el suelo. Las especies que son citadas como mas
importantes son el Laurel (Laurus azorica), el Acebifio (Ilex canariensis), la Faya
(Myrica faya), el Sanguino (Rhamnus glandulosa), el Til (Ocotea foetens) y el
Vinatigo (Persea indica) (ej. Bolle, 1857; Reid, 1887; Meade-Waldo, 1889a, 1893;
Bannerman, 1963; Emmerson, 1985; Martin et al., 2000). Asimismo, también se
ha constatado el consumo de hojas de la mayoria de estos arboles y de plantas
fanerégamas como el Tagasaste (Chamaecytisus proliferus) y la Tedera
(Bituminaria bituminosa) (Emmerson, 1985; Martin et al., 2000). En la dieta de la
Paloma Turqué se citan ademas hojas de Galium sp., Viola sp., Erodium sp.,
Geranium canariense y Mercurialis annua (Emmerson, 1985), y en la de Rabiche
brotes foliares de Hypericum sp., galbulos de Sabina (Juniperus turbinata),
pifiones de Pino canario (Pinus canariensis), frutos de Zarza (Rubus ulmifolius) y
Tasaigo (Rubia fruticosa), entre otros recursos (Emmerson, 1985; Martin et al.,
2000). Aunque las dos especies aprovechan los arboles frutales de los campos
agricolas proximos al bosque, es la Paloma Rabiche la que los utiliza con mayor
frecuencia: guindas (Prunus gr. avium), aguacates (Persea americana), nisperos
(Eriobotrya japonica), moras (Morus nigra), higos (Ficus carica), ciruelas (Prunus
domestica) y albaricoques (P. armeniaca), asi como hojas de Col (Brassica sp.),
forman parte de su dieta (ej. Meade-Waldo, 1889b; Martin et al., 2000 vy
referencias citadas). Emmerson (1985) también sefiala la presencia de diplépodos
en algunos excrementos de ambas especies.

La tabla 13 presenta algunos datos no publicados sobre la dieta de estas

dos especies de palomas.
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No obstante, y a pesar de estos valiosos datos de historia natural, se carece
de un estudio cuantitativo y sistematico sobre la ecologia tréfica de las palomas
endémicas de Canarias. Para realizar este tipo de investigacion se requiere, como
se ha comentado a lo largo del presente trabajo, del desarrollo de una
metodologia que permita evaluar la importancia espacio-temporal de los distintos
recursos que constituyen la dieta. El caracter simpatrico de estas aves aporta un
valor afiadido a los resultados, puesto que ayudaran a comprender cémo dos
especies frugivoras coexisten en un mismo habitat.

El estudio de la dieta de otra de las especies endémicas que habitan en la
laurisilva, la Paloma Trocaz (C. trocaz) en la isla de Madeira, se llevd a cabo
mediante el analisis microhistoldgico de las muestras fecales (Oliveira et al., 2002;
Marrero, 2003). Estos trabajos proporcionaron los primeros datos cuantitativos de
la composicion de la dieta a lo largo de un afio. Los resultados mas relevantes
pusieron de manifiesto, entre otras cosas, que la Paloma Trocaz consumia
preferentemente los frutos de O. foetens, I. canariensis y L. azorica, pero también
hojas de arboles, arbustos y herbaceas. La alimentacion de esta especie mostrd
una clara variacién estacional, consumiendo frutos en el periodo de maxima
produccién (otofio e invierno), y hojas y flores cuando la abundancia de frutos era
minima (primavera y verano). El uso de las especies presentes en la dieta
coincidiéd con su predominancia en el bosque, aunque con excepciones como I.
canariensis, de distribucién localizada en la laurisilva de Madeira, lo que indicaria
las preferencias de la Paloma Trocaz por determinadas especies de plantas.

Teniendo en cuenta estos resultados, la finalidad del presente trabajo es el
estudio sistematico de la ecologia tréfica de las dos especies de palomas de las
Islas Canarias mediante los siguientes objetivos: (i) describir la composicién de la
dieta de las palomas Turqué y Rabiche usando las muestras fecales identificadas
mediante analisis molecular, (ii) estudiar los patrones estacionales y espaciales de
la dieta, (iii) comparar la dieta y distribucidon de las dos especies simpatricas, (iv)
evaluar la relacion entre la disponibilidad de frutos y su consumo, y (v) analizar el

estado de las semillas encontradas en los excrementos.

7.2.METODOS

Area de estudio

La Gomera se localiza a unos 30 km del suroeste de la isla de Tenerife y a
unos 333 km de Africa (28007’ N, 17914’ 0). Tiene un area de 369 km? y una

altitud maxima de 1.487 m s.n.m. (Alto Garajonay). Después de La Palma, es en
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La Gomera donde se han registrado los valores mas elevados de abundancia de
ambas especies de palomas (2,87 aves/10’ para Turqué y 0,77 aves/10’ para
Rabiche, Martin et al., 2000).

El estudio se realizd, entre mayo de 2007 y mayo de 2008, en ocho areas
localizadas en el interior del Parque Nacional de Garajonay: en el Norte (La Hoya
del Teén y Meriga), al Sur (Los Pajaritos y Hierba Huerto), al Este (Los Sanguinos
y Cafiada de D. Pedro) y al Oeste (Ancéon Negro y La Piedra Encantada) (Figura
113). Aunque todas las estaciones de muestreo presentan una vegetacion de
laurisilva, ésta varia en composicion de especies segun su orientacion y topografia.
En conjunto, las especies mas abundantes y ampliamente distribuidas son L.
azorica, I. canariensis y M. faya, mientras que el Naranjero Salvaje (I. perado) y
el Barbusano (A. barbujana) son las mas escasas y de distribucion mas restringida
(Tabla 14).

Tabla 14. Abundancia de los arboles con frutos carnosos presentes en las
areas de estudio establecidas en el Parque Nacional de Garajonay, La
Gomera. HT = Hoya del Tedn; LS = Los Sanguinos; HH = Hierba Huerto; AN
= Ancén Negro; ME = Meriga; CD = Cafiada de D. Pedro; LP = Los Pajaritos y
LE = La Piedra Encantada.

Areas de estudio

Familia |
(n° arboles/ha)
Especies HT LS HH AN ME CD LP LE
Lauraceae

Apollonias barbujana 50 10 - - - - - -

Laurus azorica 140 240 70 583 380 280 790 470

Ocotea foetens - - - - - - - 120

Persea indica - - - - 200 60 - 70
Aquifoliaceae

Ilex canariensis 410 190 10 325 110 70 81 120

Ilex perado - - - - - - 16 -
Rhamnaceae

Rhamnus glandulosa 40 210 - - 10 - - 30
Myricaceae

Myrica faya 130 140 290 50 180 80 113 150
Oleaceae

Picconia excelsa 90 10 - 217 - 190 16 140
Sambucaceae

Sambucus palmensis - - - - 10 10 - 140

Viburnum rigidum 20 10 - 150 10 260 - -
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Colecta de muestras

En cada una de las areas de muestreo se colectaron plumas y excrementos
de palomas dos veces en cada estacion del afio. Las plumas mudadas de
diferentes individuos de las dos especies fueron utilizadas en el estudio genético
de la diversidad inter- e intraespecifica de las poblaciones de palomas. Los
excrementos, destinados al andlisis de la dieta, previa identificacién molecular,
fueron colectados cerca de bebederos o posaderos. En algunas ocasiones, y con el
fin de visualizar facilmente las muestras fecales entre la hojarasca, se colocaron
plasticos transparentes (aprox. 1 x 3 m) debajo de algunos posaderos. Estos
plasticos no influyeron en la conducta de las aves y la vegetacidon se recuperd
rapidamente tras su retirada al finalizar el estudio. Unicamente, se recogieron los
excrementos recientes para asegurar que correspondian a la estacién del ano en
estudio, retirando los antiguos. La pseudo-replicacion en el muestreo se evitd
tomando un maximo de 10 muestras por posadero. Por ultimo, los excrementos
fueron etiquetados individualmente y almacenados a -20°C.

Finalmente, se tomaron muestras de hojas y frutos de la mayoria de las
especies de plantas presentes en las areas de estudio para la elaboracion de la

colecciéon microhistologica de referencia.

Analisis de los excrementos

Los excrementos fueron identificados usando el método molecular descrito
en los capitulos 3 y 4 (Marrero et al., 2008, 2009). Después de determinar la
especie de procedencia, el contenido de los excrementos fue analizado para la
descripcion de la dieta. Los fragmentos epidérmicos de las plantas consumidas por
las palomas fueron identificados mediante la comparacién con una coleccién
microhistolégica de referencia de hojas (haz y envés), frutos y semillas de la
mayoria de las especies de plantas, incluyendo arboles, arbustos, herbaceas vy
helechos presentes en las areas de estudio. El tejido epidérmico de las plantas
posee unas peculiaridades tales como el nimero, tamafio y forma de las células,
estomas, tricomas y pelos glandulares, que son utiles para su distincién, incluso a
nivel especifico. Las caracteristicas microhistolégicas de todas las especies de
plantas estudiadas fueron anotadas, dibujadas y fotografiadas (ver capitulo 6,
Marrero & Nogales, 2005).

El analisis consistié en disgregar cada excremento en unos 500 ul de agua.
Los excrementos presentaban con frecuencia el mismo volumen y sélo en algunos

casos, hubo que suprimir o afiadir 100 pl de agua, cuando eran demasiado
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pequefios o grandes, respectivamente. De esta mezcla, se tomaban 2 gotas para
ser examinadas con un microscopio 6ptico bajo el objetivo de 10x. Este proceso
se repitid6 5 veces para cada muestra, analizdndose 10 campos O6pticos
seleccionados al azar para cada preparacién y por tanto, haciendo un total de 50
campos oOpticos/muestra. Los datos tomados de la lectura de los campos opticos
fueron expresados como la presencia/ausencia de las especies vegetales en cada
muestra, respecto al nimero total de campos épticos examinados (Pulido & Diaz,
1994). Del mismo modo, la frecuencia de aparicién de las plantas en las heces
constituye el nUmero medio de apariciéon de cada especie respecto al nimero total
de muestras fecales estudiadas.

El material que podia ser identificado a nivel macroscépico, principalmente
semillas intactas y hojas enteras, era inicialmente determinado mediante la
comparacion con los especimenes depositados en un herbario de referencia. Dicha
identificacién era posteriormente verificada microscépicamente cuando fue
necesario. Su cuantificacién se realizé mediante una estima del porcentaje de
volumen ocupado en el excremento, y transformado a campos dpticos mediante
una simple regla de tres, considerando que el volumen total corresponde a 50

campos oOpticos. Esto permitié obtener una unidad comuin para comparar los datos.

Disponibilidad de frutos

Para determinar la relacién entre el consumo de frutos por las palomas
Turqué y Rabiche y la disponibilidad de frutos en el bosque, se realizé un estudio
sobre la composicién, fenologia y abundancia relativa estacional de las especies
arboreas mas comunes en cada una de las areas de estudio en el Parque Nacional
de Garajonay.

El método consistido en recorrer a pie, dos veces en cada estacién del afio
durante el periodo 2007/08, un transecto de unos 500 m de largo, en cada una de
las areas de estudio. Se registré la presencia/ausencia de flores y frutos en los
arboles situados hasta los 2 m desde uno de los lados del transecto. Ademas, se
estimé la proporcién de frutos verdes, maduros o pasados, en la copa de los
arboles mediante el uso de prismaticos. Es obvio que los resultados obtenidos en
este tipo de muestreo no reflejan la produccion real de frutos en toda la extension
del habitat (Blake et al., 1990). Sin embargo, proporcionan una estimacion
aproximada de la cantidad de frutos disponibles para C. bollii y C. junoniae en el
habitat de estudio.
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Analisis de datos

Los datos de la dieta se presentan de dos formas: 1) como el porcentaje de
campos opticos que contenian una determinada especie vegetal respecto al total
de campos opticos estudiados (porcentaje total), y 2) como el nimero medio y
desviacién estandar de dichos campos opticos respecto a las muestras que
contenian esa especie (porcentaje medio). La primera medida indica la incidencia
de una especie en la dieta de las palomas, mientras que la segunda sefala la
prevalencia de esa especie en las dietas de cada individuo. La relacién entre el
porcentaje total de campos dpticos y el porcentaje de presencia en las muestras
fecales fue evaluada mediante el coeficiente de correlacién de Pearson.

La composicién de la dieta (porcentajes transformados a arcoseno) se
examind mediante un andlisis de varianza multivariante (MANOVA), considerando
como fuentes de variacion las épocas del afio (primavera, verano, otofio e
invierno), las ocho areas de estudio y la interaccidn entre ambas. La variacion
temporal y espacial de las principales especies de plantas en la dieta fue evaluada
con un analisis de varianza univariante, mientras que el analisis independiente de
los dos factores se realizé con una ANOVA de tipo I, aplicando el test de Scheffé
para las comparaciones a posteriori. La influencia de las estaciones del afio y las
areas de estudio sobre la composicion de la dieta también fue ordenada mediante
un analisis de componentes principales (PCA). Ademas, se realizé un analisis de
agrupamiento jerarquico para comparar la similitud de la dieta entre las diferentes
areas de estudio, usando el método de vinculacién inter-grupos y el intervalo de
distancia euclidea al cuadrado.

La relacién estacional entre la disponibilidad de frutos (nimero de frutos/ha)
y el porcentaje de frutos en campos Opticos se estudié mediante el coeficiente de
correlacion de Pearson. El test de razén de verosimilitud fue aplicado para
examinar las diferencias en el consumo de hojas y frutos de determinadas
especies, asi como para evaluar el estado de las semillas presentes en los
excrementos.

Los componentes mas relevantes de la dieta de ambas especies de palomas
fueron comparados mediante la prueba de t-Student para muestras
independientes. La similitud o superposicién de las dietas se calculé mediante el
indice de Morisita usando el porcentaje total de campos 6pticos (Krebs, 1989). Los
valores de este indice oscilan entre 0 (solapamiento nulo) y 1 (solapamiento
completo). La amplitud de nicho tréfico se evallo, usando el porcentaje total de
campos 6pticos, con los indices estandarizados de Levin y de Hurlbert, donde los

valores cercanos a 0 indican especializacién de la dieta, y los valores préximos a 1
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indican una dieta de composicién diversa (Krebs, 1989). El indice de Levin
considera todos los tipos de alimentos (frutos, hojas y flores), mientras que el
indice de Hurlbert tan sélo los frutos (disponibles y consumidos) en cada estacién
del afio.

Los resultados de la dieta de las Palomas Turqué y Rabiche fueron
comparados con los obtenidos por Oliveira et al. (2002) para la Paloma Trocaz,
mediante el analisis de varianza univariante y los indices de similitud y de
amplitud de nicho tréfico.

Todos los analisis estadisticos se desarrollaron usando los programas SPSS
15.0 (SPSS Inc., 2006) y Canoco 4.5 (Ter Braak & Smilauer, 2002).

7.3.RESULTADOS

Analisis molecular de los excrementos

Se logré genotipar un total de 505 excrementos (53,2% de los 949
excrementos analizados), de los que 449 (89%) fueron identificados como
pertenecientes a la Paloma Turqué y 56 (11%) a la Paloma Rabiche. La Paloma
Turqué fue detectada en todas las areas de estudio, mientras que la Rabiche se
localizé en cinco de las ocho fuentes (Los Sanguinos, La Piedra Encantada, Hoya
del Tedn, Los Pajaritos y Hierba Huerto). El porcentaje de muestras fecales
genotipadas fue mayor para las colectadas en verano (85,8%) y otofio (59,8%),
respecto a las de invierno (40,6%) y primavera (32,5%) (G; = 175,46; p<0,001).

Dieta de la Paloma Turqué

Para obtener una muestra temporal y espacialmente representativa de la
dieta de la Paloma Turqué, se analizé una media de 50 excrementos por estacion
del afio (= 6 por area de estudio), lo cual significé el analisis microhistoldgico de
un total de 198 excrementos y 9.900 campos épticos.

La dieta de la Paloma Turqué consistié en al menos 13 especies de plantas
(Tabla 15). Los frutos (pulpa y semillas) representaron el 75,6% del total de
campos opticos, las hojas un 22,4% vy las flores tan sélo el 0,3%. Los frutos de
Laurel (Laurus azorica) fueron el recurso mas importante en la dieta, seguido por
el Vifatigo (Persea indica), y los frutos y hojas del Acebifio (Ilex canariensis),

Sanguino (Rhamnus glandulosa) y Tedera (Bituminaria bituminosa).
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En cantidades minoritarias aparece el Tagasaste (Chamaecytisus proliferus),
el Til (Ocotea foetens) y restos de invertebrados (6rdenes Aranae, Coleoptera,
Julida, Acari, Opiliones e Hymenoptera y Clase Chilopoda). Las presas animales
parecen ser un recurso limitado y posiblemente accidental debido al diminuto
tamafo de la mayoria de los restos encontrados.

La elevada correlacién existente entre el porcentaje total de campos 6pticos
y la frecuencia de aparicion en las muestras fecales (r, = 0,98; p<0,001), indic6
que los resultados del analisis fecal eran representativos de la totalidad de los

excrementos.

(a) Variacion espacio-temporal

La composicion de la dieta mostré una variaciébn espacio-temporal
significativa (Lambda de Wilks = 3,56; p<0,001). Del analisis de las siete especies
vegetales principales en la dieta mediante el modelo general lineal univariante, se
desprende que la interaccion entre las areas de estudio y las estaciones del afio
resulté claramente significativa en sus efectos, excepto para el caso del Tagasaste
(C. proliferus) (Tabla 16).

Tabla 16. Variacidon espacio-temporal de los
principales componentes de la dieta de la
Paloma Turqué en el Parque Nacional de
Garajonay, La Gomera.

Estadisticos

Especies Area*Estacion
F p

Laurus azorica 2,38 0,001
Ocotea foetens 2,16 0,004
Persea indica 4,89 < 0,001
Ilex canariensis 3,61 < 0,001
Rhamnus glandulosa 5,50 < 0,001
Bituminaria bituminosa 6,36 < 0,001
Chamaecytisus proliferus 0,85 0,644

El analisis independiente de cada uno de los factores mostrd que el consumo
de la mayoria de las especies importantes en la dieta varid significativamente

entre las diferentes estaciones del afio (Tabla 17). En primavera e invierno, la
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dieta se centré en el consumo de frutos de L. azorica, encontrados en el 67,3%
del total de campos 6pticos analizados en estas estaciones. En verano y otofio, la
dieta fue proporcionalmente mas diversa, y aunque L. azorica siguié siendo
importante (22%), se registrd un alto consumo de I. canariensis y B. bituminosa,
comprendiendo en conjunto el 41,5% en verano, y de P. indica y R. glandulosa en
otofio (52,8%).

En la figura 114, se muestra que esta variacion se baso en el uso diferencial
de frutos y hojas (Gs; = 820,82; p<0,001). Aunque los frutos fueron mayoritarios
en la dieta durante todo el afo, su consumo disminuyé al aumentar el uso de
hojas en verano y otofio, principalmente las de R. glandulosa (32,1%) e L
canariensis (21,2%). Desde un punto de vista global, la Paloma Turqué consumio
de igual modo los frutos y hojas de I. canariensis (G; = 3,63; p = 0,057), pero
tomd una mayor cantidad de hojas que frutos de R. glandulosa (G, = 673,20;
p<0,001) y prefirié las semillas de B. bituminosa con respecto a sus hojas (G; =
237,49; p<0,001).

—e— Frutos —=— Hojas
100

80 1

60 -

40

Primavera Verano Otofio Invierno

Figura 114. Variacidn estacional de la presencia de
frutos (circulos negros) y hojas (cuadrados blancos) en
la dieta de la Paloma Turqué durante el afio 2007/08.
Los puntos representan la media y desviacion estandar
del porcentaje de apariciéon de cada especie en los 50
campos Opticos analizados por muestra.

La presencia en la dieta de siete de las especies de plantas mas importantes
para la Paloma Turqué varié significativamente entre las ocho areas de estudio
(Tabla 18). Laurus azorica fue la Unica especie presente en la dieta en todas las
areas mientras que O. foetens y C. proliferus tuvieron una distribucion mas
restringida.
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El anadlisis de agrupamiento representd la similitud de las dietas en dos grupos:
uno que incluye a las tres areas de estudio situadas en zonas de borde (Hoya del
Tebén, Los Sanguinos y La Piedra Encantada), y otro constituido por todas las

areas localizadas en el interior del bosque de laurisilva (Figura 115).

Dendrogram using Average Linkage (Between Groups)

Rescaled Distance Cluster Combine
CASE

5 10 15 20 25
Label ~ Num +————————— - +———————— F—————— F——————— +
AN 4

LP 7 _I

HH 1

CD 5 4I —

ME 8

HT 2

LS 3

LE 6

Figura 115. Agrupamiento de las areas de estudio respecto a la similitud en la dieta de la
Paloma Turqué. HT = Hoya del Tedn; LS = Los Sanguinos; HH = Hierba Huerto; AN =
Ancon Negro; ME = Meriga; CD = Caflada de D. Pedro; LP = Los Pajaritos y LE = La
Piedra Encantada.

Por tanto, la composicién botanica de la dieta de la Paloma Turqué dependio
de la estacion del afio y el area de estudio. Los resultados del PCA muestran
graficamente la variacion espacio-temporal de todos los componentes de la dieta
(Figura 116). El eje I explicd el 62,2% de la varianza de los datos estacionales,
mientras que conjuntamente con el eje II explicaron el 97,4%. En el caso de los
datos espaciales, el eje I explico el 42,9% de la variabilidad en la dieta y
conjuntamente con el eje II constituyeron el 66,9%. La dieta en primavera e
invierno fue similar, destacando un Unico componente importante (L. azorica), y
diferente a la del otofio y verano, en donde fue mas diversa en el uso de arboles,
arbustos y algunas herbaceas. Las areas de estudio se asociaron del mismo modo
que en el andlisis de agrupamiento (clister jerarquico). La longitud de los

vectores indican las diferentes especies dominantes en la dieta en cada area.
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Figura 116. Analisis de componentes principales de los porcentajes de campos dpticos
mostrando la influencia de (a) la estacidon del afio y (b) las areas de estudio sobre la dieta
de la Paloma Turqué. HT = Hoya del Tedn; LS = Los Sanguinos; HH = Hierba Huerto; AN
= Ancén Negro; ME = Meriga; CD = Cafiada de D. Pedro; LP = Los Pajaritos y LE = La
Piedra Encantada.

Dieta de la Paloma Rabiche

El limitado nimero de excrementos genotipados (n = 56) no permitié la
realizacion de ciertos analisis a nivel de los patrones espacio-temporales. Este
resultado es probablemente un fiel reflejo de la reducida poblacién de esta especie
dentro del Parque Nacional de Garajonay, mencionada con anterioridad por Martin
et al. (2000). Por tanto, se examind el contenido del total de excrementos
identificados genéticamente, lo que significo el analisis de 2.800 campos 6pticos.

La dieta de la Paloma Rabiche estuvo constituida por al menos 10 especies
de plantas (Tabla 19). Los frutos representaron el 93,5% del total de campos
opticos y las hojas el 6,3%. Los frutos y hojas de R. glandulosa y B. bituminosa, y
los frutos de O. foetens y L. azorica fueron los alimentos principales en la dieta
de la Paloma Rabiche. Persea indica, Apollonias barbujana e 1. canariensis
también fueron consumidos, aunque en menor proporcion. La correlacion entre el
porcentaje total de campos épticos y la frecuencia de aparicion en las muestras
fecales (r, = 0,97, p<0,001), confirma que los resultados no representan

preferencias individuales.
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(a) Variacién espacio-temporal

El estudio espacio-temporal de la dieta mostré diferencias significativas
(Lambda de Wilks = 3,16; p = 0,001). No obstante, el limitado tamafio muestral
podria condicionar los resultados del efecto de la interaccién estacién-area sobre
cada una de las especies de plantas. Por tanto, se presentan los datos de la
variacion temporal y espacial por separado (Tablas 20 y 21, respectivamente). Se
apreciaron diferencias significativas en el consumo estacional de las principales
especies, excepto para I. canariensis (Tabla 20). En primavera y verano
destacaron en la dieta los frutos de B. bituminosa y R. glandulosa,
respectivamente, mientras que en los meses de otofio e invierno predominaron
los frutos de las lauraceas. En general, los frutos fueron consumidos durante todo
el afio aunque con una ligera disminucién en otofo, época en que las palomas se
alimentaron de hojas de I. canariensis y R. glandulosa (Figura 117). La Paloma
Rabiche hizo un uso diferencial de los recursos de determinadas especies,
detectandose diferencias significativas en I. canariensis (hojas>frutos: G; = 20,66;
p<0,001), R. glandulosa (frutos>hojas: G; = 782,35; p<0,001) y B. bituminosa
(frutos>hojas: G; = 867,67; p<0,001).

En el estudio de la variacion espacial, realizado entre las dos areas con
mayor nimero de muestras de la Paloma Rabiche identificadas (Los Sanguinos y
La Piedra Encantada), se observaron diferencias significativas en algunas de las
especies mas representativas de cada zona (Tabla 21). Esto indica que la
estructura vegetal de las areas determiné en gran medida la composicidén de la
dieta de las palomas.

Los resultados del PCA muestran la influencia de las estaciones del afio y las
areas de estudio sobre la composicidon de la dieta de la Paloma Rabiche (Figura
118). El eje I de los datos estacionales explicdé el 50,0% de la varianza y
conjuntamente con el eje II el 85,1%, mientras que para los datos espaciales el
eje I explico el 47,7% y con el eje II el 87,2% de la varianza. Desde el punto de
vista temporal, el eje I relaciona el verano con la presencia en la dieta de especies
como R. glandulosa, mientras que en otofio e invierno aparecen algunas lauraceas
como A. barbujana, O. foetens y L. azorica. El analisis espacial muestra como la
presencia de determinadas especies en la dieta estd asociada a las areas de
estudio (Tabla 14).
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Figura 117. Variacion estacional de la presencia de

frutos (circulos negros) y hojas (cuadrados blancos) en la
dieta de la Paloma Rabiche durante el ano 2007/08. Los
puntos representan la media y desviacidn estandar del
porcentaje de aparicion de cada especie en los 50

campos Opticos analizados por muestra.

Tabla 21. Variacion espacial de los principales componentes de la dieta de la Paloma Rabiche
en el Parque Nacional de Garajonay, La Gomera. LS =
Encantada; NS = Diferencias no significativas. Solo son mostradas las diferencias espaciales

significativas.

Los Sanguinos y LE = La Piedra

Areas de estudio

Estadisticos

Especies LS LE
0= 34 = 10 t Diferencias espaciales
Apollonias barbujana 6,64+23,92 - 0,93 0,354 NS
Laurus azorica 4,29+18,65 1,40+3,77 0,19 0,848 NS
Ocotea foetens - 45,60+40,63 -7,55 < 0,001 LE > LS
Persea indica 0,29+1,11 18,80+36,33 -3,27 0,002 LE > LS
Ilex canariensis 0,47+2,74 9,40+29,72 -1,64 0,108 NS
Rhamnus glandulosa 43,52+49,80 - 2,73 0,009 LS > LE
Bituminaria bituminosa 39,00+48,76 10,00+31,62 1,80 0,079 NS
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Figura 118. Andlisis de componentes principales de los porcentajes de campos
opticos mostrando la influencia de (a) la estacién del afio y (b) las dreas de estudio
sobre la dieta de la Paloma Rabiche. HT = Hoya del Teén; LS = Los Sanguinos; HH =
Hierba Huerto; LP = Los Pajaritos y LE = La Piedra Encantada.

Comparacion de las dietas de las palomas en habitk laurisilva

Las dietas de Turqué y Rabiche fueron significativamente diferentes
respecto a la mayoria de las especies de plantas mas consumidas (Tabla 22). La
Paloma Turqué ingiri6 una mayor proporcion de L. azorica e I. canariensis,
mientras que la Paloma Rabiche lo hizo con A. barbujana, O. foetens, R.
glandulosa y B. bituminosa. No obstante, al comparar la dieta de las dos palomas
en Los Sanguinos y La Piedra Encantada, areas donde se obtuvo un mayor
tamafio muestral para la Rabiche, se observa que las diferencias en la dieta de
ambas especies no son tan evidentes. Unicamente, se apreciaron diferencias
significativas para la proporcion de frutos de O. foetens consumidos, mayor en la
Paloma Rabiche que en la Paloma Turqué, y para L. azorica en Los Sanguinos y
cierta tendencia marginalmente significativa en La Piedra Encantada, en este caso

mayor en la dieta de la Paloma Turqué que en la de la Paloma Rabiche (Tabla 23).
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Tabla 22. Comparacion de los principales componentes de la dieta en porcentaje
de campos Oopticos, de las palomas Turqué (Columba bollii) y Rabiche (C.
junoniae) en el Parque Nacional de Garajonay, La Gomera.

Especies Estadisticos
Especies C. bollii C. junoniae
Media DE Media DE t p
Apollonias barbujana 0,50 7,10 4,03 18,81 -2,35 0,019
Laurus azorica 45,37 47,85 9,82 28,58 5,40 < 0,001
Ocotea foetens 2,72 15,34 11,82 29,51 -3,08 0,002
Persea indica 13,21 32,40 5,96 21,10 1,45 0,147
Ilex canariensis 11,05 30,59 2,14 12,74 2,11 0,035
Rhamnus glandulosa 12,81 32,54 35,32 47,86 -4,03 < 0,001
Bituminaria bituminosa 7,68 26,03 26,89 43,85 -4,18 < 0,001
Chamaecytisus proliferus 3,22 16,08 0,10 0,80 1,34 0,181

Tabla 23. Comparacion de los principales componentes de la dieta en
porcentaje de campos Opticos, de las palomas Turqué (Columba bollii) y

Rabiche (C. junoniae) en dos

Garaijonay, La Gomera.

localidades del

Parque Nacional de

Los Sanguinos

La Piedra Encantada

Especies C. bollii * C. junoniae C. bollii * C. junoniae
t t p
Apollonias barbujana -0,58 0,562 - -
Laurus azorica 2,40 0,020 1,88 0,068
Ocotea foetens - -3,49 < 0,001
Persea indica 2,66 0,010 1,07 0,290
Ilex canariensis -0,87 0,386 -1,53 0,133
Rhamnus glandulosa -2,01 0,049 1,93 0,062
Bituminaria bituminosa -0,41 0,684 -1,68 0,101
Chamaecytisus proliferus -0,87 0,386 - -
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La similitud entre la composicién de la dieta de las palomas Turqué y
Rabiche puede considerarse como “media”, segun el valor del indice de Morisita.
En cualquier caso, el indice de Levin sefiala que ambas dietas tienden hacia la
especializacidn, en la que son pocas las especies centrales en la alimentacién de
las palomas, al menos durante el afio 2007/2008 en las areas de estudio del

Parque Nacional (Tabla 24).

Tabla 24. Indices de similitud y de
amplitud de nicho tréfico de la dieta de las
palomas Turqué (Columba bollii) y Rabiche
(C. junoniae).

Indices Especies
Morisita C. bollii  C. junoniae
C. bollii - 0,52
C. junoniae 0,52 -
Levin 0,21 0,31
Hurlbert 0,73 0,25

Relacion de la dieta de las palomas con la dispdrdbad de frutos

Las especies arbdreas con frutos carnosos presentes en la dieta de las
palomas, tuvieron frutos durante la mayor parte del afio, aunque la produccién de
frutos maduros se centrd en los meses de otofio en las lauraceas, en verano en R.
glandulosa, mientras que frutos maduros de I. canariensis se encontraron todo el
afio. Por tanto, en verano y otofio se registré el pico de produccion de frutos en el
total de las areas de estudio (Figura 119). Se observé una tendencia general en
las dos palomas de aumentar el consumo de frutos, cuando éstos estaban
maduros en la mayoria de las especies arbdreas, teniendo en cuenta que la
disponibilidad fue estimada como la abundancia estacional de frutos presentes en
la copa de los arboles. Los valores del indice estandarizado de Hurlbert indicaron
que la Paloma Turqué presentd una mayor amplitud de nicho respecto a la
disponibilidad de frutos que la Paloma Rabiche (Tabla 24).
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Figura 119. Relacién entre la disponibilidad de frutos (barras) y dieta de las palomas Turqué
(lineas negras y cuadrados) y Rabiche (lineas punteadas y tridngulos) durante el afio 2007/08 en
el Parque Nacional de Garajonay, La Gomera; frv = frutos verdes; frv-m = frutos verde-maduros;
frm = frutos maduros y frp = frutos pasados.
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Tratamiento digestivo de las semillas

En los excrementos de las palomas Turqué y Rabiche se encontraron
semillas dafiadas de todas las especies de frutos presentes en la dieta. Sin
embargo, algunas soportaron mejor el tratamiento digestivo, como las semillas de
I. canariensis y R. glandulosa. En general, y a excepcidon de B. bituminosa, las
semillas pequefias fueron afectadas en menor medida que las de mayor tamafio
durante la digestion. No se observaron diferencias significativas en el porcentaje
de semillas sanas encontradas en los excrementos de ambas palomas (p>0,05;
Tabla 25).

Tabla 25. Tratamiento digestivo de las semillas encontradas en
los excrementos de las palomas Turqué (Columba bollii) y
Rabiche (C. junoniae) en el Parque Nacional de Garajonay (La
Gomera) durante el afio 2007/08.

% semillas sanas

Especies C. bollii C. junoniae
% n % n
Apollonias barbujana 0 1 0
Laurus azorica 0 97 0 8
Ocotea foetens 0 9 0 11
Persea indica 0 19 0 8
Ilex canariensis 90 10 50
Rhamnus glandulosa 60 5 80 15
Bituminaria bituminosa 0 13 5 19
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7.4.DISCUSION

Anélisis molecular de los excrementos

El andlisis molecular de los excrementos permitié conocer la distribucién de
las palomas en las ocho areas de estudio establecidas en el Parque Nacional de
Garajonay, ademas de poner de manifiesto la abundancia relativa de sus
poblaciones. A partir del nimero de excrementos identificados, se sugiere que la
Paloma Turqué es abundante tanto en areas localizadas en el interior del bosque
como en zonas de transicion, mientras que la Paloma Rabiche, mucho mas escasa,
se detectd principalmente en &reas de borde. Estos resultados estan en
consonancia con los obtenidos por Martin et al. (2000) para la isla de La Gomera,
utilizando el método de censos.

El nimero de excrementos identificados fue mayor en los colectados en
verano y otofio, lo que podria indicar, considerando que la pseudo-replicacion en
el muestreo fue baja, que la abundancia de palomas aumentdé durante estos
meses. Sin embargo, es un resultado que debe tomarse con precaucién porque el
éxito en la amplificacion del ADN extraido depende de factores como el tamafio,

edad, y composicidn de los excrementos (Idaghdour et al., 2003; Piggott, 2004).
Composicion de la dieta

Las palomas endémicas Turqué y Rabiche son especies basicamente
frugivoras, si bien las hojas son un aporte alimentario importante en
determinadas épocas del afio. Aunque las dietas de estas aves no se diferenciaron
respecto a la composicion de las principales especies de plantas, si se
distinguieron en la proporcion en las que éstas fueron ingeridas. Los frutos de L.
azorica fueron el componente esencial en la dieta de la Paloma Turqué vy
consumidos tanto verdes como maduros, en todas las estaciones y areas de
estudio. Para la Paloma Rabiche, los frutos de R. glandulosa y B. bituminosa
constituyeron los recursos mas importantes.

Los resultados obtenidos del analisis microhistolégico de las muestras
fecales, con frecuencia describen de forma adecuada la dieta de los vertebrados
(Jordano & Herrera, 1981; Wagle & Feldhamer, 1997; Herrera, 1998; Hewitt &
Messmer, 2000). Oliveira et al. (2002) concluyeron, mediante pruebas de
alimentacion con ejemplares en cautividad, que el analisis fecal era idoneo para
evaluar la dieta de la Paloma Trocaz. Los principales componentes de la dieta

fueron recuperados en los excrementos en proporciones similares a las esperadas,
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y la Unica excepcién fue la subestimacién de los frutos de P. indica (Oliveira et al.
2002). En cualquier caso, la fisiologia digestiva de las palomas macaronésicas
debe ser analizada. Las palomas son las aves frugivoras presentes en el bosque
de laurisilva con un mayor tamafio corporal (una media de 37 cm y 430 g de
peso), por lo que las consecuencias de su interaccion con los frutos debe ser
diferente a las de otras especies mas pequefias como el Mirlo (Turdus merula), el
Petirrojo (Erithacus rubecula) o las currucas (Sylvia spp.); éstas ultimas, mas
frecuentes en los bordes de la laurisilva.

La predominancia de la frugivoria entre las especies de colimbidos insulares
ya se puso de manifiesto en el capitulo 2, siendo las especies de lauraceas una de
las mas consumidas por estas aves. Desde el punto de vista nutricional, los
estudios de palomas frugivoras en areas tropicales han sefialado la importancia de
los frutos de esta familia en la dieta (Frith & Griffith, 1952; Crome, 1975a,b; Innis,
1989). Son frutos muy nutritivos y ricos en carbohidratos. Los frutos de L. azorica
contienen un 35% de carbohidratos, 9% de lipidos y tan sélo un 1% de proteinas
(Bolam, 1994). Estos datos son comparables con el 5-11% de lipidos y 2-6% de
proteinas de la pulpa de los laureles comidos por la Ducula australiana (Ducula
spilorrhoa) (Crome, 1975a). En general, la pulpa de los frutos se caracteriza por
tener altas concentraciones de agua y carbohidratos, y reducidos niveles de
lipidos. Ademas, contienen vitaminas, carotenoides, aminoacidos y minerales, que
aungue son componentes minoritarios, podrian jugar un importante papel en la
nutricion de las aves. Sin embargo, la escasa concentracién en proteinas
determina que la mayoria de las aves frugivoras no puedan mantener su masa
corporal con una dieta exclusiva de frutos (Levey & Martinez del Rio, 2001), y tan
solo 17 familias de aves (15,6%) son consideradas como estrictamente frugivoras
(Jordano, 2000; Pryor et al., 2001; Herrera, 2002). Los Turacos (Musophagidae),
aves endémicas de los bosques del Africa subsahariana y consideradas como
altamente frugivoras, requieren de las hojas de las herbaceas como un importante
suplemento de proteinas (Sun et al., 1997). Powlesland et al. (1995) encontraron
que el contenido en proteinas de las hojas de las herbaceas y de los brotes de las
flores comidos por la Paloma Maori (Hemiphaga novaeseelandiae) era mayor que
el existente en las hojas de los arboles y los frutos. Esta estrategia de
complementar la dieta con otros tipos de recursos también ha sido descrita en la
Paloma Trocaz (Oliveira et al., 2002). El uso de frutos y hojas por esta especie
tuvo un marcado caracter estacional. Los frutos (57% de los campos O6pticos
analizados) eran consumidos en otofio e invierno coincidiendo con los picos de
abundancia, mientras las hojas (38%) pasaron a constituir el principal
componente de la dieta en primavera y verano. Por tanto, esta especie

aparentemente suple su ingestion de proteinas mediante el uso de hojas, la
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mayoria pertenecientes a herbaceas y arbustos (61%), pues no se encontraron
restos de invertebrados en su dieta.

En las palomas canarias, el patréon de uso de los recursos fue distinto y no
tan evidente como el de la paloma de Madeira. El consumo de frutos fue alto
durante todas las estaciones del afo mientras que el de hojas aumenté en verano
y otofio en la Paloma Turqué, y en otofio e invierno en la Paloma Rabiche. En
estos casos, las hojas correspondieron a los arboles de R. glandulosa e Ilex
canariensis, asi como a dos arbustos de la Familia Fabaceae, B. bituminosa y C.
proliferus. Es bien conocido que las hojas de las leguminosas son ricas en
proteinas. De hecho, estas dos especies han sido utilizadas por los pastores
canarios desde época prehispanica, como forraje para el ganado (Morales Mateos,
2003). Son plantas que crecen en areas abiertas, bordes de caminos y zonas
rocosas, lo cual implica que las palomas se desplazan hacia zonas generalmente
situadas en areas de borde para ingerirlas. El aporte de proteinas animales no fue
importante, aunque restos de invertebrados, en general muy pequefios, fueron
encontrados en los excrementos de las dos especies de palomas en casi todas las
estaciones del afio, y principalmente en primavera y verano en la Paloma Turqué.
El alto nivel de digestién de las presas no permitié su identificacidn a nivel de
especie, y sean resultados de una insectivoria activa o mas probablemente
tomados accidentalmente junto con los alimentos vegetales, podrian ser recursos
proteicos alternativos (ver Courts, 1998). Otra fuente significativa de proteinas

serian las semillas.

Variacion espacio-temporal

La dieta de las dos especies dependié de la variabilidad temporal y espacial
de los recursos. Esto supone que la composicion de sus dietas esta asociada a los
patrones estacionales en la disponibilidad de los alimentos, pero ademas, y dado
que la topografia y orientacion del terreno determina que la estructura de la
laurisilva no sea uniforme en toda su extensién, que las palomas se muevan a
través del monte en base a sus preferencias por determinados recursos. En este
sentido, L. azorica es una de las especies mas abundantes de la laurisilva, y su
alto consumo parece estar relacionado con su predominancia en el bosque. Sin
embargo, la Faya (Myrica faya), una especie arbérea numerosa y con una cosecha,
durante el afio de estudio, estimada en unos 16*10° frutos/ha, no estuvo
representada en la dieta, a pesar de que ha sido citada por otros autores como un
recurso para ambas especies (Emmerson, 1985; Martin et al., 2000). Por el
contrario, especies con una distribucion mas restringida y localizada como O.

foetens y R. glandulosa fueron consumidas de forma importante. Por tanto, las
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palomas parecen preferir ciertas especies de frutos y evitar otras. Ademas, estas
aves tienen una gran capacidad de desplazamiento, de modo que pueden volar
notables distancias en busca de alimento y agua. De hecho, Martin et al. (2000),
utilizando puntos de observacidon vy transectos, registraron considerables
fluctuaciones estacionales en la abundancia de palomas entre diferentes zonas de
estudio. A pesar de estos movimientos, los resultados expuestos sefialan que las
palomas permanecen en una zona durante el tiempo suficiente como para que el
contenido de sus dietas reflejen claramente la composicion floristica de cada area
de estudio. Oliveira (2003) observé una conducta similar en la Paloma Trocaz, de
forma que cuando las palomas encontraban un area adecuada, aprovechaban sus
recursos durante un largo periodo de tiempo, antes de moverse a otra area. Este
comportamiento es frecuente en aves que dependen de recursos tan variables
como los frutos (Pyke et al., 1977; Herrera, 1985; Levey & Stiles, 1992;
Powlesland et al., 1997).

Similitud en la dieta de dos palomas simpatricas

El nivel de superposicion entre las dietas de las palomas Turqué y Rabiche
fue “medio”. En areas compartidas por ambas especies, la composicion de la dieta
fue muy similar y en relativa concordancia a la composicién vegetal del habitat. A
pesar de estos resultados, se aprecid una tendencia al uso diferencial de
determinados recursos: los frutos de L. azorica son preferidos por la Paloma
Turqué, mientras que los de O. foetens son significativamente mas consumidos
por la Rabiche. Ademas, parecen existir algunas diferencias entre las dos palomas
respecto a la estacionalidad en que ciertos tipos de alimentos son consumidos y
en la parte de la planta que es ingerida. La Paloma Turqué tiende a ser mas
folivora que la Rabiche. Por tanto, si existe algun grado de competencia entre las
dos especies por un recurso poco abundante, parece que ciertos mecanismos
temporales o espaciales podrian estar actuando para permitir su coexistencia. Por
el contrario, si los recursos son abundantes, éstos no serian un factor
desencadenante de la tedrica competencia. Efectivamente, cuando se compara la
composicion de las dietas de las palomas canarias (< 15 especies), con la de la
Paloma Trocaz (> 33), observamos que la similitud entre la Paloma Turqué vy la
Paloma Rabiche fue menor (Morisita = 0,52), a pesar de que comparten el mismo
habitat, que la existente entre Turqué y Trocaz (Morisita = 0,64), especies mas
estrechamente relacionadas a nivel filogenético (Duarte et al., en prep.). No
obstante, si se comparan Unicamente las especies vegetales mas representativas
de las dietas de las palomas de Canarias con las de la Paloma Trocaz,

encontramos diferencias significativas en la frecuencia de campos 6pticos de L.
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azorica, O. foetens, I. canariensis y B. bituminosa (R. glandulosa y C. proliferus
no fueron incluidas en este analisis por no estar presentes en la dieta de la
Paloma Trocaz) (Tabla 26). Estos resultados indican que, para ciertos
componentes de la dieta, la Paloma Trocaz es mas similar a la Paloma Turqué,

pero para otros, es mas cercana a la Paloma Rabiche.

Tabla 26. Comparacion de los principales componentes de la dieta de
las palomas Turqué (Columba bollii) y Rabiche (C. junoniae) en el
Parque Nacional de Garajonay (La Gomera) durante el afno 2007/08 y
de la Paloma Trocaz (C. trocaz) en Ribeira da Janela (Madeira) durante
el aflo 1996/97 (Oliveira et al., 2002, Marrero, 2003). NS = Diferencias
no significativas. Solo son mostradas las diferencias significativas entre

especies.
Estadisticos

Especies C. bollii * C. junoniae * C. trocaz

F p Diferencias
Apollonias barbujana 2,755 0,065 NS
Laurus azorica 35,47 <0,001 Turqué > Rabiche = Trocaz
Ocotea foetens 17,76 <0,001 Trocaz > Turqué
Persea indica 2,75 0,065 NS
Ilex canariensis 7,75 <0,001 Trocaz > Turqué = Rabiche
Bituminaria bituminosa 15,05 <0,001 Rabiche > Turqué = Trocaz

Disponibilidad y consumo de frutos

La abundancia de frutos varia enormemente entre afios y estaciones
(dependiendo del régimen de lluvias) y también entre habitats, lo cual
generalmente conlleva a una distribucién heterogénea, impredecible en el tiempo
y en el espacio (Levey, 1988; Herrera, 2002), y esta variacién influye en la
dindmica de las comunidades de aves frugivoras (Loiselle & Blake, 1991).

La fenologia muestra la duracién del periodo de fructificacién, ademas de los
picos en que la mayoria de los individuos estdn en fruto. Las seis especies
arbéreas consumidas por las palomas presentan diferentes patrones de
fructificacion, aunque la produccién total correspondié a las estaciones de verano
y otofio. En la mayoria de los casos, se observd que el porcentaje de campos
opticos de una especie en los excrementos aumentaba conforme la disponibilidad
de frutos maduros también aumentaba, pero se observaron casos aparentemente
opuestos, en el que el consumo de frutos era alto cuando su disponibilidad era
minima. La metodologia utilizada en el presente trabajo para evaluar la

abundancia de frutos consistido en la estimacion del niumero de frutos en la copa
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de los arboles. Sin embargo, a través de las observaciones realizadas en el campo,
se pudo comprobar que cuando el pico de frutos maduros decae en la copa, gran
cantidad de frutos caidos permanecen en el suelo extendiendo el periodo de
disponibilidad al menos hasta la siguiente estacion. Ademads, es relativamente
frecuente observar a las palomas comiendo en el suelo. Por ello, en futuros
trabajos sobre la disponibilidad de los recursos en el bosque de laurisilva, seria
recomendable estimar la abundancia de frutos tanto en los arboles como en el
sustrato.

Importantes aspectos del ciclo anual de los frugivoros, como la reproduccion,
muda, crecimiento o movimientos migratorios estan asociados con los picos
estacionales de frugivoria (Jordano, 2000). En un bosque de Costa Rica, el
maximo nivel de cria del Quetzal (Pharomachrus mocinno) se correspondi6 con el
periodo de mayor disponibilidad y riqueza de especies de lauraceas con frutos,
mientras que la reproduccion se retrasé en aquellos afios en los que la
disponibilidad fue relativamente baja (Wheelwright, 1983). Igualmente, la
estacion reproductora del Guacharo (Steatornis caripensis) estuvo estrechamente
unida al maximo numero de frutos de laureles (Snow, 1962). Esta relacidén entre
la disponibilidad del alimento y la reproduccién también es comun entre las
palomas frugivoras. Crome (1975a) encontré que en los afios de mayor densidad
de nidos de D. spilorrhoa hubo una buena produccion de frutos, particularmente
de especies de lauraceas, sugiriendo que el alimento podria ser un factor
regulador de la poblacion. La cantidad y calidad de ciertas especies de frutos
induce, asimismo, el periodo de cria y la intensidad de la puesta en H.
novaeseelandiae (Powlesland et al., 1994) y Patagioenas leucocephala (Bancroft
et al., 2000), entre otras. La informacion disponible para la Paloma Trocaz se
refiere al periodo entre febrero y junio como la principal época reproductora de
esta especie, cuando los frutos generalmente escasean. No obstante, Zino &
Biscoito (1993) examinaron el contenido del buche y el estado de las gonadas de
54 palomas en dos afios, comprobando que cuando el alimento consistid
principalmente en frutos de L. azorica, las gonadas del 76% de las palomas
analizadas estaban desarrolladas, mientras que cuando las aves habian
consumido plantas procedentes de los cultivos, las gdénadas no estaban
desarrolladas. Ademds, Zino & Zino (1986) sugirieron que la frecuencia de la
nidificacién podria estar relacionada con la disponibilidad de alimento.

Los datos para las palomas canarias sefialan que aunque parecen criar
durante todo el afio, la actividad reproductora es maxima en primavera y verano
(Hernandez & Martin, 1994; Martin et al., 2000). La época de cria, sin embargo,
puede variar entre areas e islas dependiendo de la produccién de frutos

(Emmerson, 1985). Esta relacidn es tan estrecha que segun Martin et al. (1996),
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la Paloma Turqué no cria en respuesta a una continuada escasez de frutos.
Desafortunadamente, no tenemos datos precisos sobre la época de reproducciéon
de las dos palomas durante el presente estudio, aunque se registraron dos nidos
ocupados de Turqué (uno en Los Sanguinos en noviembre y otro en Los Pajaritos
en febrero), y un huevo roto, posiblemente de Turqué, a principios de mayo en
Los Pajaritos. Dada la importancia de los frutos en la dieta de ambas especies,
suponemos que deben ser recursos claves en la nutricién de las palomas, aunque
se desconoce si existen otros factores que puedan influir en el comienzo del
periodo reproductor de estas aves. De hecho, en muchos casos no se puede
establecer una linea causal directa entre ambos fendmenos ciclicos. Algunas aves
frugivoras no crian durante el periodo de mayor abundancia de frutos, aunque
dependen de este recurso (mas energético) durante la época de muda (Loiselle &
Blake, 1991). Esto sugiere que otras causas, y no solo la disponibilidad de
alimento, influyen en la variacién estacional en el uso de los frutos (Wheelwright,
1988). Por Ultimo, seria muy importante, el desarrollo de estudios que
contemplaran una escala espacial y temporal mas amplia (serie de afios) para
poder comprender esta relacion (Wheelwright, 1986; Blake et al., 1990).

Tratamiento digestivo de las semillas

Las palomas Turqué y Rabiche parecen poseer un poder de trituracion vy
procesamiento del alimento mayor que el de la Paloma Trocaz. La mayoria de las
semillas (todas las de las lauraceas y las de B. bituminosa) Unicamente pudieron
ser identificadas a través de las caracteristicas microhistolégicas de la testa, e
incluso algunas semillas mas pequefias y consistentes como las de I. canariensis y
R. glandulosa fueron encontradas fragmentadas en los excrementos. No obstante,
en algunas ocasiones, semillas grandes como las de L. azorica, A. barbujana, P.
indica o Picconia excelsa han sido halladas intactas en las heces de estas aves (A.
Martin y P. Marrero, obs. pers.). Ademas, las palomas tienen la capacidad de
almacenar los frutos en el buche y luego regurgitar las semillas de mayor tamafo
a cierta distancia de la planta madre. Por tanto, las palomas Turqué y Rabiche
probablemente actien como dispersantes de ciertas especies de semillas, y como
depredadoras frente a otras. En cualquier caso, el papel global de estas aves en el
sistema de dispersion de las distintas especies de frutos carnosos depende de
muchos factores, desde las adaptaciones conductuales y fisiolégicas de estas
palomas hasta los componentes ambientales del habitat (ver Pratt & Stiles, 1983;
Loiselle, 1990; Whelan et al., 1998). En este sentido, las caracteristicas
morfoldgicas del aparato digestivo tienen importantes implicaciones en el
tratamiento de las semillas (Bhattacharyya, 1994). Por ultimo, el efecto de la
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digestion sobre la viabilidad y la germinacion de las semillas, requiere ser

estudiado.

Finalmente, los resultados de este estudio pretenden contribuir a
comprender la relaciéon ecoldgica existente entre dos especies endémicas y su
habitat relicto. La conservacidon de las palomas de la laurisilva radica en la
proteccion de los distintos ambientes que estas especies requieren para encontrar
sus recursos alimentarios a lo largo del afio. El conocimiento de que estas aves
utilizan plantas presentes mayoritariamente en los bordes del bosque, puede ser
atil para redefinir el valor de estas areas. Por otra parte, el andlisis de los distintos
componentes de la dieta permitiria conocer las necesidades nutricionales de las
palomas y su influencia sobre el ciclo de vida de estas aves. Seria muy interesante
ademas, estudiar en profundidad el papel ecoldgico de las palomas respecto al
tratamiento digestivo de las semillas de las distintas especies arbéreas del
bosque, pues actian como dispersantes de determinadas especies y como
depredadoras de otras. No obstante, el efecto de la regurgitacion de las semillas
no ha sido evaluado, pero posiblemente tiene una funcidn muy importante en el
resultado global de las interacciones entre los frutos y las palomas. Es también
fundamental, continuar con el estudio de los requerimientos de la Paloma Rabiche
en areas de distribucién éptimas, y donde esta especie sea mas abundante, con el

objeto de confirmar sus preferencias por determinados recursos y habitats.
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Las islas son los principales nucleos de diversidad para los colimbidos. La
mayor riqueza de palomas se encuentra en los archipiélagos localizados en
latitudes tropicales, y especialmente en las islas de Nueva Guinea, Molucas,

Filipinas y las islas menores de la Sonda.

La frugivoria es la estrategia de alimentacién adoptada por el 63% de las
especies de palomas. En islas, el 90% de las especies son principalmente
frugivoras, mientras que la estrategia granivora es mas comun en las palomas

continentales (77%).

Hasta el momento, unas 945 especies de plantas, pertenecientes a unos 513
géneros y 142 familias, han sido descritas en la dieta de las palomas frugivoras
en sistemas insulares. Los principales recursos son los frutos, aunque también
consumen semillas, hojas, flores, néctar, tubérculos y raices, ademas de
presas animales. Los frutos mas consumidos son los de las familias Moraceae y
Lauraceae, mientras que especies de Fabaceae son las preferidas para el

consumo de hojas y flores.

Siete géneros y 32 especies de colimbidos son considerados extintos. Las
principales causas de extincion y disminucion de sus poblaciones son la
fragmentacion y destruccién del habitat, la caza y la depredacién por animales
introducidos. De las 60 especies con alguna categoria de “Amenaza”, el 63%

son frugivoras y de ellas, aproximadamente el 90% son insulares.

Las muestras fecales de las dos especies simpatricas del género Columba,
endémicas del archipiélago canario, fueron identificadas mediante métodos
moleculares. El analisis RFLP con la enzima de restriccion Haelll, gener6 un
patrén de fragmentos de ADN fecal de diferentes longitudes para C. bollii y C.

junoniae.

El ADN de las palomas Turqué y Rabiche, extraido de la superficie externa de
las muestras fecales y semillas regurgitadas fue de alta calidad, permitiendo un

aumento de la eficiencia en la amplificacién.

El analisis del ADN fecal fue una herramienta basica para determinar el uso del
habitat de las palomas endémicas de las Islas Canarias. Este método no
invasivo confirmd el uso mas frecuente del bosque de laurisilva por C. bollii y
del bosque termofilo por C. junoniae. Estos resultados moleculares fueron muy

similares a los obtenidos mediante el censo de estas aves.
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8. La epidermis de hojas y frutos de las diferentes especies de arboles del bosque
de laurisilva de las islas macaronésicas, fueron identificadas mediante la
elaboracion de una coleccion microhistoléogica de referencia y sus
correspondientes claves. Se trata de una herramienta esencial para el analisis
de los excrementos de los animales herbivoros que viven en este ecosistema

tan singular.

9. Las palomas endémicas Turqué y Rabiche son especies basicamente frugivoras,
si bien las hojas constituyen un aporte alimentario que puede ser importante
en determinadas épocas del afio. La dieta de estas aves no se diferencid
respecto a la composicién de las principales especies de plantas, pero si en la
proporcidn en las que éstas fueron ingeridas. Laurus azorica fue el componente
esencial para la Paloma Turqué y, Rhamnus glandulosa y Bituminaria

bituminosa para la Paloma Rabiche.

10. La composicidon de la dieta de las dos especies dependié de la variabilidad
temporal de los recursos. Los frutos fueron relevantes durante todo el afio,
aunque su consumo disminuyd al aumentar el uso de hojas, principalmente de
Rhamnus glandulosa e Ilex canariensis, en verano y otofio por la Paloma

Turqué, y en otofio e invierno por la Paloma Rabiche.

11. El analisis de los excrementos indicé que, a pesar de los desplazamientos
realizados por estas aves, la composicion de la dieta es en gran medida,
resultado de la composicion floristica del habitat.

12. El nivel de superposicion de las dietas de las palomas Turqué y Rabiche puede
considerarse como “medio”, observandose una cierta tendencia a un uso
diferencial de determinados recursos que explicaria la coexistencia de estas dos
especies. Los frutos de Laurus azorica fueron preferidos por la Paloma Turqué,
mientras que los de Ocotea foetens fueron significativamente mas consumidos

por la Paloma Rabiche.

13. El consumo de frutos se relaciond con el aumento de la abundancia de frutos

maduros de la mayoria de las especies arbdreas en el habitat.

14. Las palomas se comportaron como agentes dispersantes o depredadores de
semillas dependiendo de la especie vegetal. Las semillas de Apollonias
barbujana, Laurus azorica, Ocotea foetens, Persea indica (Lauraceae) y de

Bituminaria bituminosa (Fabaceae) se encontraron dafadas en las muestras
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fecales. Las semillas de Ilex canariensis (Aquifoliaceae) y Rhamnus glandulosa
(Rhamnaceae), mostraron una alta resistencia a la digestion, probablemente

debido a su mayor consistencia y reducido tamafio.
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