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EL REBECO CANTABRICO

1. Identificacién, biologia y ecologia del rebeco cantibrico

Identification, biology and ecology of the Cantabrian
chamois (Rupicapra pyrenaica parva)

E Javier Pérez-Barberia y Estefania Pérez-Ferndndez

Ilustracién: José Luis Benito

FicHA TECNICA

Nombre comin: Rebeco, rebeco cantdbrico, gamuza, robezu (asturiano),
rebezo (gallego).

Nombre cientifico: Rupicapra pyrenaica parva.

Sistematica:

Familia: Bovidae
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Subfamilia Caprinae

Tribu: Rupicaprini

Género: Rupicapra.

Identificacién: Bévido de pequefio tamano. Cuernos ganchudos en am-
bos sexos, mds gruesos y gancho mds cerrado en machos. Cabeza y gar-
ganta claras, con una mancha oscura que cubre el 0jo a modo de antifaz.
Color del cuerpo marrén oscuro en el dorso, pecho, patas y flancos, mds
claro en los cuartos traseros y hombros. Pelaje mds contrastado en invier-
no.

Férmula dentaria:

I (0-0)/ (3-3), C (0-0)/(1-1), PM (3-3)/(3-3), M (3-3)/(3-3)= 32.
Biometria (hembra-macho):

Peso: 24-30 Kg.

Longitud cabeza-cola: 100-104 cm.

Altura a la cruz: 72-74 cm.

Longitud pata posterior: 32-34 cm.

Perimetro toracico: 71-77 cm.

Longitud mandibular: 13,7-13,9 cm.

Longevidad: Media y maxima, machos 9-18 afos, hembras 10-21 afios.
Distribucién: Exclusivo de la Cordillera Cantdbrica. Al este desde la Re-
serva de Saja y el alto Asén (Cantabria) hasta el limite oeste de la Reserva
de Ancares (Lugo, Galicia).

Distribucién del género: Existen 10 poblaciones bien definidas a lo largo
de las cadenas montafiosas del sur de Europa, los Balcanes, extendiéndose
hasta el C4ucaso.

Hibitat: Piso subalpino, ecotono entre bosque y pastos supraforestales, y
proximidad a riscos de escape.

Alimentacién: Preferencia por gramineas, con incremento de especies le-
fiosas (brezos) en invierno.

Reproduccién: Un parto anual de una sola cria. Partos comienzan a pri-
meros de Mayo. Alta mortalidad de los cabritos durante el primer afio de
vida. Hembras reproductoras a los 3 anos.

Patrén social: Gregario. Tamafo de grupo mixto variable (2-55, mediana=
6,5). La tnica agrupacién estable es madre-hijo, que puede prolongarse
hasta el segundo afio de vida.

Tamano poblacional: 17.400 ejemplares en el 2007-2008. Minimos his-
téricos entre 1943 y 1966.

Depredadores naturales: Adultos s6lo atacados por el lobo. Los cabritos
también son depredados por el 4guila real y el zorro.

Amenazas: Pandemias, como la sarna sarcéptica.

Estatus de conservacién: Categoria UICN. (LC) Bajo riesgo.

27



EL REBECO CANTABRICO

hembra (invierno)
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NOMBRES COMUNES

Los nombres mas comunes que recibe la especie a lo largo de la geografia
de la Peninsula Ibérica son “rebeco” o “rebeco cantibrico”, asi como “robe-
zu”, utilizado en Asturias, o “rebezo”, més tipico de Galicia. En ocasiones
se tiende a utilizar el nombre verndculo aragonés de “sarrio”, sin embargo
éste deberfa emplearse sélo en referencia a la subespecie pirenaica. Otro
término utilizado es “gamuza’, que en ocasiones nombra indistintamente
a las dos subespecies ibéricas y al resto de las pertenecientes al género, pero
que serfa mds correcto restringirlo sélo a la especie Rupicapra rupicapra.

En este libro nos inclinamos por el término de rebeco cantibrico, que
permite una correcta identificacién del animal, ademds de facilitar el re-
conocimiento de la misma a lectores de otras lenguas. Sobre si el rebeco
cantdbrico debe considerarse una especie o subespecie referimos al lector a
consultar la siguiente seccién.

El género Rupicapra cuenta con nombres en muy diversas lenguas. A
continuacidn se citan, detallando la especie o subespecie que describen:

Albanés: Dia egr, que significa “cabra salvaje” (R. rupicapra balcanica).
Alemdn: Gemse, gams (R. rupicapra), Pyreniengemse (R. p. pyrenaica),
Cantabrischegemse (R. p. parva).

Catalén: isard, sarri (R. p. pyrenaica).

Euskera: sarrio, sarrioak (R. p. pyrenaica).

Francés: isard (R. p. pyrenaica), chamois (R. rupicapra).

Griego: ayloyido, pronunciado «agriégido» y significa «cabra salvaje»(R.
rupicapra balcanica).

Inglés: Southern chamois (R. pyrenaica), Pyrenean chamois (R.p. pyrenai-
ca), Cantabrian chamois (R. p. parva).

Italiano: Camoscio alpino (R. rupicapra), Camoscio appenninico
(R. p. ornata).

Rumano: Capra niagra, que significa «cabra negra» (R. rupicapra carpatica).
Turco: Cengel Boynuzlu dag kecisi, que significa “cabra de montana de
cuernos de garfio” (R. rupicapra).

SISTEMATICA Y DISTRIBUCION MUNDIAL DEL GENERO

El género Rupicapra pertenece a la familia de los bévidos (Bovidae),
subfamilia Caprinae, tribu Rupicaprini. En la misma tribu se encuentran
los géneros Capricornis, Naemorhedus y Oreamnos. Cabe mencionar que
aun existe controversia acerca de la inclusién de la especie vietnamita Pseu-
donovibos spiralis(Hassanin y Douzery 2000) dentro de la misma tribu que
los anteriores (Figura 1).
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Capra ibex
Ammotragus lervia

Hemitragus jemlahicus
Pseudois nayaur
Rupicapra rupicapra

_E Ovibos moschatus

Budorcas taxicolor Figura 1. Posicién filogenética
_E Nemorhaedus goral .| oenero Rupicapra dentro de la
Capricornis sumatrensis
Oreamnos americanus

subfamilia Caprinae (Gentry 1992;
Carranza y Pérez-Barberia 2007).

—E Ovis dalli oy . . R
Ovis canadensis 4 ﬂgfﬂetlf PO.YZtlon Uf uplfﬂprﬂ

genus within Caprinae subfamily.

Rupicapra habita en Europa y Oriente Préximo, mientras que Capri-
cornisy Naemorbedus lo hacen en el sur y oriente asidticos, y Oreamnos en
Norteamérica. Sin embargo, el origen de los Rupicaprinos se halla en Asia,
ocurriendo durante el periodo Mioceno, entre 23 y 5 millones de afios
atrds. No fue hasta el Pleistoceno Medio (entre los 1,8-1,6 millones y los
10.000 afios antes del presente) cuando se produjo la mayor extensién del
género Rupicapra a través de Europa (Masini y Lovari 1988) (Capitulo
2). Hoy dia se encuentra relegado a las grandes cadenas montafiosas del
sur de Europa, los Balcanes y el Cducaso. También existen poblaciones de
Rupicapra rupicapra introducidas en Nueva Zelanda que se reproducen y
extienden con sumo éxito.

Angel Cabrera (1914) describe con detalle al rebeco cantébrico y lo
agrupa junto con el sarrio bajo la denominacién de pyrenaica, consideran-
do a ambos tan similares en forma y craneometria como para incluirlos
dentro de la misma especie. Asi, Cabrera (1914) describe al rebeco can-
tibrico Rupicapra pyrenaica parva Cabrera 1911, como una subespecie de
Rupicapra pyrenaica. Mas adelante, Lovari (1987), basindose en evidencias
morfolégicas, genéticas y etoldgicas, propuso la separacién de las subes-
pecies que ocupaban el sur-oeste de Europa (Rupicapra pyrenaica, que in-
cluia las subespecies ibéricas Rupicapra p. parva en la montana cantébrica,
R. p. pyrenaica en los Pirineos y R. p. ornata en los montes Apeninos en
el centro de Italia) de las del resto de Europa y Asia (Rupicapra cartusia-
na -Macizo de Chartreuse-, Rupicapra rupicapra -Alpes-, Rupicapra tatrica
-Montes Tatra-, Rupicapra carpatica -Rumania-, Rupicapra balcanica -Bal-
canes-, Rupicapra asiatica - Turquia- y Rupicapra caucasica -Céucaso-).

Algunos estudios genéticos confirman la separacién de las dos especies
reconocidas, R. pyrenaica'y R. rupicapra, aunque hay discrepancias entre
las estimas de la fecha en que ambas divergieron (entre 57.000 y 280.000
afos), dependiendo de las técnicas genéticas utilizadas (Hammer et al.
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1995; Pérez et al. 2002) (Capitulo 2). En general, todas las fechas de di-
vergencia propuestas vienen a coincidir durante el periodo interglaciar del
Riss-Wiirm lo cual también estd confirmado por restos fésiles (Masini y
Lovari 1988). Masini y Lovari (1988) sugirieron que Rupicapra rupicapra
evoluciond en el este de Europa y Asia menor durante un periodo de ais-
lamiento geogréfico y, desde alli, recolonizaron el oeste de Europa durante
el Wiirm II (40.000 - 60.000 afios AC) en una segunda oleada de coloni-
zacién (la primera es la que habria dado lugar a las diferentes subespecies
de R. pyrenaica).

Pérez y colaboradores (2002) basindose en la correlacién que encon-
traron entre las distancias genéticas y las distancias geograficas, sugieren
que lo que pudo ocurrir fue que las distintas poblaciones del género su-
frieron, durante el Pleistoceno, expansiones y contracciones del drea que
ocupaban, las cuales estaban asociadas a periodos glaciares e interglaciares.
Como consecuencia de estos movimientos se produjeron aislamientos y
posteriores contactos entre las poblaciones y fue finalmente el clima célido
asociado al Holoceno (los 11.000 dltimos afios) el que aislé definitiva-
mente las diferentes poblaciones, quedando confinadas en la actualidad a
las altas cotas de las cadenas montafiosas de Europa y Asia Menor (Pérez
et al. 2002). Pérez y colaboradores (2002) sefialan que el principal factor
del aislamiento de las subespecies del género fue la distancia geogréfica
(Figura 1 del Capitulo 2). Esto podria explicar las diferencias genéticas
que se encontraron en las subespecies del centro y este de Europa y de las
asidticas, pero creemos que serfa insuficiente para explicar el mayor grado
de aislamiento necesario para la separacién de los taxones ibéricos e italia-
nos del resto de las subespecies.

Si es adecuado hablar de una sola especie o, por el contrario, de dos con
diferentes subespecies es algo que no estd claro (ver Capitulo 2). Cuando
se utiliza el marcador genético del citocromo-b para intentar discriminar
ambas especies, algunos ejemplares de pyrenaica se encuentran dentro de
grupos de rupicapra. Esto parece indicar que de haber habido una separa-
cién de especies, esta ha sido reciente, sin que haya transcurrido suficiente
tiempo para que los haplotipos ancestrales hayan desaparecido por deriva
genética. Sin embargo, cuando se usa otro marcador genético, el ADN
mitocondrial, entonces los cladogramas sugieren dos ramas principales,
separando pyrenaica de rupicapra, cada una con sus correspondientes sub-
especies.

En vista de lo dicho y teniendo en cuenta las diferencias morfoldgicas y
etoldgicas descritas por Cabrera, y Lovari y colaboradores (Cabrera 1911;
Lovari 1987), en esta obra utilizamos la terminologia de Rupicapra pyre-
naica parva, sin intencién de entrar en la polémica de si se trata de una
especie o subespecie.
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DESCRIPCION DE LA ESPECIE

El rebeco es un bévido pequefio, esbelto, caracterizado por la forma gan-
chuda de su cornamenta, su tipico disefio facial y sus grandes ojos. Tanto
machos como hembras poseen cuernos. Estos emergen en la parte superior
del créneo, sobre las 6rbitas oculares, y crecen paralelos y rectos, hasta que
en el dltimo tercio de su longitud se curvan bruscamente en forma de gar-
fio hacia atrds (mds ganchudos en machos que en hembras, Figura 2) y, en
vista frontal, se separan ligeramente en forma de V (Figura 3). Los cuernos
son finos, de seccién circular y muy oscuros, sin nudos ni apéndices. Son
perennes y la tasa de crecimiento es estacional, en invierno lo hacen mds
lentamente, provocando asi una leve segmentacién transversal de los mis-
mos, aunque no observable a distancia (ver Célculo de la edad).

Figura 2. Cuernos de rebeco (izquierda) y rebeca (de-
recha) de 11 afios de edad. Los cuernos de los machos
son mds ganchudos que los de las hembras. Foto: Ja-
vier Pérez-Barberia.

Eleven years old males (left) and females horns (right).

Males horns are hookier than those in females.

El crdneo del rebeco es estrecho y alargado, y carece de fosas lacrimales.
Los premaxilares estin poco proyectados hacia arriba sin conectar con los

nasales (Figura 3 Ay B).

X
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Figura 3. Crdneo de un macho de 16 afios de edad, en vista frontal y lateral. En vista
lateral (A) los cuernos ascienden perpendiculares al hueso occipital para curvarse
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hacia atrds en el segundo tercio formando un gancho. En vista frontal (B) los cuernos
separan progresivamente hacia las puntas. Linea horizontal azul: escala 4 cm. Ejem-
plar de Picos de Europa, cortesia de Borja Palacios. Foto: David Riley.

Frontal and side view of a 16 years old male’s skull. On side view, (A) horns growth per-
pendicular to the occipital bone and hook backward in the second third of their length.
On frontal view, (B) horns spread out progressively towards the tips. Horizontal blue line:

4 cm reference scale.

La formula dentaria de las piezas permanentes es: I (0-0)/(3-3), C (0-0)/
(1-1), PM (3-3)/(3-3), M (3-3)/(3-3)= 32. Cuya interpretacién es I= incisi-
vo, C= incisivo caniforme, PM= premolar, M= molar, los nimeros indican
cuantos dientes de cada tipo a ambos lados del eje axial del crineo y si en
la maxila (en el crdneo) o en la mandibula (abajo). Ejemplo: I (0-0)/(3-3),
cero incisivos superiores y 6 inferiores (tres a cada lado). El diente C es tan
parecido a los dientes de tipo I que a efectos pricticos podriamos decir que
la formula dental es: I (0-0)/(4-4), PM (3-3)/(3-3), M (3-3)/(3-3)= 32.

Los individuos de esta especie presentan como caracteristica una cavidad
estrecha y profunda por detrds y por encima de las pezufias, perceptible sélo
si se flexiona la pezufia hacia adelante y se introduce la yema del dedo.

Poseen un pelaje duro y suave, que en verano es mds corto y cervuno en
color que en invierno (Figura 4).

Figura 4. Macho en pelaje de invierno (izquierda) y en pelaje de verano (derecha).
Los colores son menos contrastados y més claros en verano que en invierno. Fotos:
Antonio Vizquez.
Male in winter (left) and summer coat (right). Summer coat is paler and less contrasted
than winter coat.
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Un rebeco en vista frontal parece ir provisto de un delantal negro o ma-
rrén muy oscuro cubriéndole el pecho y las patas delanteras hasta la altura
de las rodillas, mientras que en la zona del cuello y la garganta se aprecia
una forma de V de color canela que se fusiona con el color ocre claro de
las mejillas.

El diseno facial del rebeco consta de tres franjas que le dan un aspecto
caracteristico. Una banda de color canela recorre la zona central desde el
hocico hasta la base de los cuernos, contrastando con las dos franjas late-
rales de color marrén oscuro que se extienden paralelas a ésta hasta mds
arriba de los ojos, donde se unen con el color del pelaje de las orejas. Las
orejas son claras por delante y muy oscuras por la zona posterior. Sobre la
parte anterior de cada pérpado superior, hay una mancha vertical de unos
2 cm. de color canela rojizo, que aparenta ser una ceja (Flgura 5). La parte
superior-frontal de las patas posteriores es casi negra o marrén muy oscu-
ro, contrastando bien con la tibia que es mds clara, generalmente de color
cervuno. La cola es oscura en la zona superior y desnuda por debajo.

Figura 5. Detalle del disefio facial de un
macho de rebeco cantibrico con pelaje
de invierno. Foto: Antonio Vizquez.

Male winter coat facial pattern of a Can-

tabrian chamois.

Los machos son de color castafio
mds oscuro pero no es tan evidente
como para utilizarlo para diferen-
ciar los sexos. En invierno el color
de las partes superiores del cuerpo
se aclara y los flancos y la parte baja
de los costados toman un tinte par-
do muy oscuro (Figuras 4 y 6). El
vientre también se hace mds palido (Figuras 7 y 8). En animales jévenes el
color del pelaje es mds homogéneo, sin tanta delimitacién del diseno facial,
del delantal, flancos y miembros. En animales muy viejos el patrén de la
coloracién es menos contrastado que el descrito para adultos (Figura 7).
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Figura 6. Rebeco macho (izquierda) y hembra (derecha) adultos con pelaje de invier-
no. Ilustracién: Razil Alonso.
Male (left) and female (right) Cantabrian chamois in winter coat.

Figura 7. Hembra vieja de rebeco mudando el pelaje de verano. Foto: Antonio Viz-

quez.

Old female of Cantabrian chamois moulting into summer coat.
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Figura 8. Rebecos macho adulto (izq.) y hembra (der.) con muda de verano. Los
colores son menos contrastados y mds claros que en invierno (ver Fig. 6). Ilustracién:
Razil Alonso.

Adult male (left) and female (vight) Cantabrian chamois in summer coat. Summer coat
is paler and less contrasted than winter coat (see Figure 6).

El rebeco posee dos glandulas cutdneas parietales situadas justo detrds de
la base de los cuernos, redondeadas y ligeramente protruidas, sobre todo
en los machos durante el celo. En esta época los machos emanan a través
de dichas glindulas un olor almizclado caracteristico, que utilizan para
marcar las puntas de las ramas de arbustos y plantas, supuestamente para
marcar su territorio.

Ante una alarma, los rebecos responden emitiendo un corto resoplido,
acompanado generalmente de 1 a 3 golpes en el suelo con una de las pa-
tas delanteras, situando el cuerpo en direccién a la sefal.(ver portada del

Capitulo 7).
BiOMETRIA

El peso corporal es una medida de vital importancia en el estudio de
las poblaciones de ungulados, no sélo determina la supervivencia de los
individuos durante el invierno, sino que puede influir tanto en la determi-
nacién del sexo de las crias (razén sexual natal), como en la supervivencia
durante su primer afio de vida y su futuro estatus social (Clutton-Brock
y Albon 1982). El peso también se puede emplear como indicador de
condicién corporal para detectar niveles de capacidad de carga poblacional

(Capitulo 19).
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El nombre parva, utilizado para diferenciar la subespecie cantdbrica
(R.p.parva) de la pirenaica, deriva del latin parvusy significa “pequefio”. Es
por ello, probablemente, que se ha considerado al rebeco cantdbrico como
el representante de menor tamafo dentro del género. Sin embargo, Pérez-
Barberia y Garcfa-Gonzélez (2004) citan para el sarrio pirenaico adulto
un rango de 22-28 Kg (Crampe et al. 1997; Herrero et al. 1998), el cual
es muy semejante al rango de peso del rebeco cantdbrico adulto (hembra=
24 Kg, macho= 30 Kg, Tabla 1 presente capitulo y capitulos 14 y 17).
Hay que tener en cuenta que existe una fuerte variacidon estacional en el
peso, siendo los machos los mds afectados. Los machos adultos comienzan
a perder peso durante el celo debido a la disminucién del tiempo dedicado
a alimentarse y al esfuerzo de mantener su harén o arrebatdrselo a otros.
Contindan perdiendo peso a lo largo del invierno debido a la reduccién
de alimento disponible y quizés al incremento de la tasa metabdlica para
mantener la homeotermia. El peso de invierno puede ser hasta un 20%
menor que el peso de verano (Crampe et al. 1997). Es por esto por lo
que un andlisis preciso para evaluar diferencias de tamafo bien sea entre
las subespecies cantdbricas y las pirenaicas, o entre subpoblaciones de la
misma especie, o entre sexos, tiene que tener en consideracién el afo y la
estacién en la que se pesé cada animal asi como su edad.

Tabla 1. Biometria del rebeco cantibrico de diferentes variables en animales de mas
de 3 afos de edad cazados en Asturias entre agosto y octubre de 1991. Pesos en Kg.,
longitudes en cm. (E]J. Pérez-Barberia y G. Mutuberria, inédito). (*) extraido de
Ferndndez-Lépez y Garcia-Gonzdlez (1986). sd: desviacién estandar; n: nimero de
ejemplares medidos.

Biometry of Cantabrian chamois (mean, sd, n) of animales older than 3 yrs shot in
Asturias (North of Spain) between August and October in 1991. Weight in kg, length in
em. (%) from Ferndndez-Lopez y Garcia-Gonzdlez (1986). Variables from top to botrom:
total weight, larder weight, total length (nostrils to tail tip), shoulder height, hind feet
length, thoracic perimeter, jaw length, skull length.

media sd n media sd n
Peso total 24,0 7,65 40 29,8 6,65 113
Peso eviscerado 18,0 3,13 37 22,7 2,99 103
Longitud total (cabeza-cola) 100,2 8,25 40 103,8 6,31 112
Altura a la cruz 72,1 4,94 41 74,1 5,25 113
Longitud pata posterior 32,3 1,46 41 33,7 2,44 113
Perimetro toricico 71,4 5,41 40 76,5 4,77 113
Longitud mandibular 13,7 0,50 27 13,9 0,43 31
Longitud craneal* 19,13 0,498 16 19,87 6,49 10
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No existen grandes diferencias sexuales en la longitud total y en la altura
a la cruz (ver Ficha técnica y Tabla 1), aunque los machos son un poco
mds grandes. Sin embargo, si se han puesto de manifiesto diferencias cra-
neométricas entre las subespecies cantdbrica y pirenaica, siendo el dimor-
fismo sexual mds acusado en el primero (Ferndndez-Lépez y Garcia-Gon-
zdlez 1986). Para una descripcién comparativa detallada entre el rebeco y
el sarrio, ver Pérez-Barberia y Garcia-Gonzélez (2004).

Se ha detectado una clina NE-SO de disminucién en el tamafo y lon-
gitud del créneo en el género a lo largo de su drea de distribucién (Massei

et al. 1994).
IDENTIFICACION DEL SEXO

El sexo, posiblemente junto con el peso y la edad, son las variables m4s
importantes en el estudio de la dindmica de una poblacién (Capitulo 9).
Ademis una correcta identificacién del sexo es fundamental en los conteos
del tamano de las poblaciones, es por esto por lo aqui tratamos con detalle
este tema.

En muchos bévidos el dimorfismo sexual en el tamafio de los cuernos
es extremo, sin embargo en el rebeco la diferencia en la longitud de los
cuernos entre los sexos es comparativamente pequefa.

En los machos adultos la longitud media desde la punta a la base del
cuerno es de 156 mm, mientras que en las hembras es de 130 mm. Estas
medidas son sdlo referencias, ya que los cuernos crecen durante toda la
vida del animal y calcular una media del tamafio de los cuernos de ejem-
plares adultos va a depender de la distribucién de las clases de edad que
constituyen la muestra utilizada (Capitulo 15).

Una de las mejores caracteristicas para discriminar los sexos es que en
los machos los cuernos estdin muy juntos en la base (la mitad del didmetro
de un cuerno o menos), el perimetro basal es mayor, y son mds ganchudos
que en las hembras. Las hembras presentan cuernos mds separados (como
el grosor de un cuerno) y delgados en la base y menos ganchudos (Figura
9 y Figura 10, 1-4).

Cuando los cuernos no pueden ser utilizados para identificar el sexo,
bien porque la posicién del animal impide su observacién o bien porque
se trate de ejemplares mochos de uno o ambos cuernos (cuernos rotos),
las relaciones entre las dimensiones de la cabeza y del cuello es un buen
cardcter de discriminacién sexual. Pflieger (1982) describe para los adultos
de la gamuza de los Alpes (Rupicapra rupicapra rupicapra) que las hembras
tienen en vista lateral el hocico més afilado que los machos y mds largo
que la anchura del cuello y el cuello mds largo que ancho (Figura 10). Los
machos tienen el hocico més corto que la anchura del cuello y el cuello mas
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ancho que largo. Estos caracteres son también vilidos para discriminar el
sexo del rebeco cantdbrico en muchas ocasiones, aunque su efectividad de-
pende de la edad del ejemplar (cuanto mis jévenes menos marcados estdn
estos caracteres) y de la época del afio (en pelaje de invierno el cuello de las
hembras aparenta mds ancho que en verano).

Machos Hembras

<1 afio ‘

<1 afo b 4 «

1 afio ‘ _'
.
2 afnos l ‘ p

3 anos H ‘*

3+ afios

Figura 9. Algunos ejemplos del desarrollo de los cuernos en machos y hembras de
rebeco. Las flechas sefialan la transicién entre el crecimiento de verano (crecimiento
acelerado) y el de invierno (crecimiento ralentizado). Flecha verde: primer invierno
de vida; flecha azul: segundo invierno; flecha roja: tercer invierno. No se sefialan los
inviernos por encima del tercero. <1 afio: no cumplido el afio; 3+: animal de tres
afios que estd préximo a cumplir su cuarto afo. Nétense las diferencias relativas de
tamafio entre animales de distinta edad. Crdneos de la coleccién del Parque Nacional

de Picos de Europa. Fotos: David Rileyy Javier Pérez-Barberia.
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Examples of horn growth in males and females of Cantabrian chamois. Arrows show the
transition between summer growth (fast) and winter growth (slow). Green arrow: first
winter of life; blue arrow: second winter of life; red arrow: third winter. Winters over the
third one are not shown. <1 afio: less than 1 yr old; 3+: 3 yr plus old, very close to its forth
year of life. Notice the relative differences in horn size between animals of different age.

W
)

c=a
a b=a

Figura 10. Identificacién del sexo mediante la forma de la cabeza y su relacién de
tamafio respecto al tamafio del cuello. Macho (arriba), hembra (abajo). Hocico de la
hembra mds afilado que en el macho (Othembra < Omacho)> cuello de la hembra més largo
que ancho (c>a) y garganta més larga o igual que la anchura del cuello (b=a). Com-
paracién de los cuernos de macho y hembra. Macho (1: vista frontal; 2: vista lateral),
hembra (3: vista frontal; 4 vista lateral). Los cuernos de los machos son de mayor
didmetro y estdn mds juntos en la base que los de las hembras. En vista frontal los
cuernos de los machos se separan en forma de “V” (1) mds cerrada que en la hembras
(3), aunque este cardcter el altamente variable. En vista lateral los cuernos son mds
recurvados y tienden a apuntar hacia abajo en los machos de ejemplares adultos (2),
los cuernos de las hembras no estdn tan recurvados (4).

Sexual differences in head shape and head size in relation to neck size to be used to sex
Cantabrian chamois. Male (top), female (bottom). Females muzzle is slimmer than in
male (Qpembra < machs)s females neck is longer than wider (c>a) and the through is equal
or longer than neck width (b>a). Sexual differences in horn morphology; male (1: frontal
view; 2: side view); female (3: frontal view; 4. side view). Males horns are thicker and
are closer at their base than females’ horns. On front view males horns (1) have a na-
rrower “V” shape than females (3), although this character is very variable. On side view
males’ horns are hookier (2) than those in females (4).



IDENTIFICACION, BIOLOGIA Y ECOLOGIA

La posicién al orinar es probablemente la tnica forma de determinar
el sexo de los cabritos del afo a distancia. Las hembras se agachan ligera-
mente cuando orinan y la proyectan hacia atrds, mientras que los machos
orinan erguidos y la orina es proyectada hacia el suelo (Figura 11).

El mechén de pelos de la piel que recubre al pene (pincel) es visible en
las siluetas de los machos adultos, sobre todo en fondos que contrastan con
el color del pelaje, como el cielo o la nieve. Cuanto mds viejo el ejemplar
mayor es la longitud del pincel y mds ficil es su visualizacién.

Los testiculos y las mamas también pueden utilizarse para determinar
machos y hembras, respectivamente. Sin embargo se trata de un cardcter
de utilidad limitada ya que requiere que el animal esté en una posicién
determinada para que sean evidentes al observador.

Figura 11. Macho (izquierda) y hembra (derecha) de rebeco en posicién de orinar.
Estas posiciones son utiles para identificar el sexo del animal, y la tinica manera
de averiguar el sexo de los cabritos de unos pocos meses de edad. Ilustracién: Razil
Alonso.

Urinating position of male (left) and female (right) in the Cantabrian chamois. The
position can be used to sex the animal, it is especially useful to sex kids.

Figura 12. ;Podrias decir si
se trata de un macho o de
una hembra?. Foto: Jjavier
Pérez-Barberia.

Can you assess the sex of this
Cantabrian  chamois?  Sex
determination in field condi-

tions can be tricky.
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Para garantizar la determinacién del sexo se recomienda la combinacién
del mayor nimero posible de caracteres. Aun asi, la determinacién puede
ser dificil dependiendo de las condiciones de visibilidad, la distancia a la
que se realiza la observacidn, la posicién del ejemplar y el tiempo que el
animal pasa en el campo visual (Figura 12).

En el Apéndice I, presentamos una serie de ejemplos que pueden ser
utilizados como prictica para la identificacién del sexo en la especie.

CONDICION CORPORAL

Aunque no existe informacién sobre la condicién corporal del rebeco
cantdbrico para una serie temporal larga, los estudios disponibles realiza-
dos durante dos afios consecutivos (entre 1992-1993, utilizando la grasa
perirrenal como indicador de condicién) indican claramente que la condi-
cién corporal varia tanto estacional como anualmente. Esta variacién esta
causada por las condiciones meteoroldgicas que determinan el crecimiento
y la abundancia de las plantas que constituyen su dieta, y por la competen-
cia tanto intraespecifica como con la cabafia ganadera.

En las hembras los valores mds bajos de depésitos de grasa perirrenal se
encontraron a la salida del invierno, aumentando hasta casi el doble entre
agosto y octubre. Esta variacién es mucho mds acusada en machos, con
minimos entre mayo y junio y con un incremento de hasta nueve veces
llegado septiembre u octubre (Pérez-Barberia 1994a; Pérez-Barberia et al.

1998).
CALCULO DE LA EDAD

La edad, junto con el sexo y el peso, es una variable decisiva para el
estudio de la condicién de la poblacién, su dindmica o simplemente el
tamafo del animal. Por ejemplo, ;qué validez tiene comparar los pesos
de animales de dos poblaciones o el tamafo de sus cuernos si no tenemos
detalle de la estructura de edades de los animales usados en cada pobla-
cioén’.

Debido a la importancia de esta variable a continuacién describimos
diversos métodos para la estima de la edad. Su uso depende de la edad del
animal y del tipo de muestra disponible (animal vivo, crdneo o denticién).
En general se usa la denticién y los cuernos. Desafortunadamente la estima
de la edad en vivo y a distancia sélo permite una grosera aproximacién a
la clase de edad, cabritos del afo, igiiedos de un afio y adultos de 2 o mds
anos de edad.
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Patrén de erupcién de la denticién.

Método muy util cuando sélo se dispone de las mandibulas o maxilares
del animal, las cuales permanecen intactas en condiciones de campo du-
rante mds tiempo que el crineo con los cuernos.

v, labial

oclusal

Figura 13. Mandibulas en vista occlusal y labial de dos rebecos de menos de 1 afo
(arriba) y de 4 afios (abajo). El ejemplar joven sélo tiene dos dientes permanentes,
el primer incisivo y el molar primero (M), el resto son incisivos y premolares de
leche (deciduos). En vista oclusal se puede ver una abertura en la mandibula por
donde emergerd el segundo molar permanente. Las flechas sefialan las tres puntas del
premolar deciduo, que contrasta claramente con el primer molar permanente que
tiene sélo dos puntas. Comparar todas las piezas dentales con el ejemplar adulto con
deticién permanente completa. Fotos: David Riley.

Cantabrian chamois jaws in occlusal and cheek view showing deciduous and permanent

teeth in a kid (< 1 year old, top) and a 4 years old adult of (botrom).
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Si el animal cuenta con menos de 46 meses la edad se puede estimar
mediante el patrén de emergencia de los dientes permanentes. Es decir, el
orden en que las diferentes piezas dentales salen del alveolo a través de la
encfa. Se recomienda utilizar el primero de mayo como fecha de cumplea-
fios, valor modal de los nacimientos en la montafia cantibrica (concejo de
Caso), aunque esta varfa entre zonas y afos.

En primer lugar se requiere cierta experiencia para identificar los dientes
permanentes de los deciduos (Figura 13), ya que el patrén que describimos
estd basado en los dientes permanentes.

El orden en que los dientes emergen es el siguiente:

(M, M") M, M2, M, M? (PM2PM?) (PM, PM' PM,PM. 1) L.,

[I: incisivo o canino incisiforme; PM: premolar; M: molar; los subindi-
ces indican dientes inferiores y superindices indican dientes superiores; los
dientes que estdn agrupados entre paréntesis emergen aproximadamente al
mismo tiempo].

El tiempo medio que transcurre desde el nacimiento hasta la emergen-
cia de cada diente es de 2-3 meses para M, M, entre 9 y 13 meses para
los M,y M?, entre 13y 15 meses para || entre 22 y 25 meses para los M,
y M?; Ly los premolares inferiores y superiores emergen entre los 25 y
29 meses; el 1, a los 36-37 meses y el [, es el dltimo diente en emerger y
lo hace entre 36 y 37 meses desde la fecha de nacimiento. Este método
asegura una precisién en la estima de la edad de unos 4 meses para ani-
males menores de 2 ahos de edad (Pérez-Barberia y Mutuberria 1996)

(Tabla 2).

Tabla 2. Tiempo en meses, transcurrido desde el nacimiento hasta la emergencia
de las diferentes piezas dentales permanentes. M: molar; PM: premolar; I: incisivo.
Superindices indican que la pieza dental es superior y subindices que es inferior. Los
indices indican el nimero de la pieza (e.g.: M, ' primer molar inferior y primer molar
superior).

Teeth eruption in the Cantabrian chamois, age in months. M: permanent molar; PM:
permanent premolar; I: incisor. Superscript: upper teeth; Subscript: lower teeth. e.g. M ':
[forst upper and. first lower molars).

M! M? I M} L,PM,PM%PM}? I I

1 3 4

Edad en meses 2-3 | 9-13 | 13-15 | 22-25 25-29 36-37 | 36-37
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A partir de 3 afos se necesita utilizar otros métodos para la estima
de la edad, como por ejemplo el patrén de desgaste de los dientes, el
recuento de las capas de cemento en el primer incisivo permanente o
el recuento de los medrones de crecimiento de los cuernos (ver a con-
tinuacién).

Patrén de desgaste dentario.

El patrén de desgaste de los dientes permite una aproximacién razona-
ble a la edad para animales de entre 3 y 8 afios. Para edades mayores de
8 anos el método subestima la edad real de los individuos. Esto es debido
a que la estima de la edad por este método se hace asintética para edades
mayores de 8 afios, debido a la dificultad de describir el desgaste dentario
cuando es muy pronunciado. En la prictica el patrén de desgaste se com-
bina con el patrén de erupcién (ver seccién anterior) para incrementar la
precisién y el rango de edad de la estima. Para una descripcién detallada
del patrén de desgaste dentario recomendamos consultar Pérez-Barberia
(1994b). Se recomienda prudencia cuando se usa este método, el desgaste
dentario depende de lo abrasivo que es el alimento ingerido, del contenido
en tierra ingerido cuando se pastan pastos muy cortos, y de la cantidad de
pasto ingerido (Pérez-Barberfa y Gordon 1998b; Pérez-Barberia y Gordon
1998a), y en ciervo los machos desgastan los dientes mds rdpido que las
hembras (Loe et al. 2003).

Método prictico para el cilculo de la edad: erupcién y desgaste

dentario.

La Tabla 3 y su clave acompanante resumen los patrones de erupcién y
de desgaste dentario de los dientes inferiores. Para una correcta interpreta-
cién de la Tabla 3 se requiere extraer una hemi-mandibula y limpiarla de
tejido. Los dientes se consideran emergidos cuando son visibles a través de
la encia. En el caso de mandibulas ya sin tejido (generalmente encontradas
como restos de caddveres) los dientes que han emergido se pueden recono-
cer por tener la parte emergida cubierta de sarro de color marrén oscuro,
debido a la actividad de la flora bacteriana de la boca. La observacién de la
base de las raices en su interseccién con la corona del molar es un caricter
util para la discriminacién de ciertas clases de edad (Tabla 3). En los me-
jores casos el método permite discriminar hasta 12 clases de edad, aunque
se recomienda prudencia cuando se requiera precisién de +1 afio de edad

(Pérez-Barberia 1994b).
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Tabla 3. Tabla prictica y su clave adjunta para la estimacién de la edad del rebeco

cantdbrico mediante el uso combinado del patrén de erupcién de las piezas dentarias

y de su desgaste. Abreviaturas de cada pieza dentaria en la seccién Patrén de erup-

cién de la denticién.

1able and key to estimate the age of the Cantabrian chamois using eruption teeth and

tooth wear methods.

Erupcion Desgaste

1 oo

i ows | M OO | ST
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’ Lol v loo [eoce
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S OO

Erupcioén Desgaste
No emergido Molares en vista superior Cuspides sin signo de desgaste.
lz"\ Generalmente tefiidas de color marrén oscuro.
S Lt El esmalte no ha sido expuesto por el

Representacion real del molar 3° (tres pares de

Emergido solo en algunos
animales

Emergido
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Infundibulo

Esmalte  Dentina

Posterior
xtremos posteriores

Anterior
3i_ Labial
Lingual

Extremosianteriores

—_—
1er par cuspides 20 par 3¢ par

Repr de molarescon2y 3

O OO0

Anterior: Indica la porcién del molar hacia el exterior de la
boca.

Posterior: Indica la porcion del molar hacia el interior de
la boca.

MV. Desgaste muy variable, no util para estimar la edad.
RB. Las raices del molar comienzan a ser visibles por el
lado labial (s6lo visible en restos dseos limpios).

RL. Raices comienzan a ser visibles por el lado lingual.

desgaste.

Cuspides con ligero desgaste. Esmalte
ligeramente expuesto sélo a lo largo de las
cuspides .

Esmalte y dentina expuestos en las zonas
sefialadas de las cuspides .

Conexiones entre cuspides del lado labial y
lingual (hacia el interior de la boca —esquema
1-y hacia el exterior de la boca —esquema 2-.

Conexion entre las cuspides labial y lingual
tanto hacia el interior como exterior de la boca
(en este ejemplo la conexién esta mas
acentuada en el exterior)

Conexiones conspicuas hacia el interior y
exterior de la boca.

El rombo negro indica la oclusion del
infundibulo.

g@@ SOOI |-

%

Conexiones entre primer y segundo par de
cuspides, y entre el primero-segundo y
segundo y tercero (molar 2 y 3,
respectivamente).
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Recuento de las capas de cemento dental.

Se requiere una pieza dental y por lo tanto se usa en animales muertos
o en restos encontrados en el campo o fésiles. No es ético practicar la ex-
traccién dental en animales vivos para la estima de su edad. Este método
permite la estima de la edad con precisién de un afio en animales de cual-
quier edad. La precisién puede incrementarse dentro del rango de un mes
si se asume y fija una fecha de nacimiento y se conoce la fecha de la muerte
del animal. Se basa en el recuento de las capas de cemento de alguna pieza
dental de la cual se conozca la edad a la cual se deposita la primera capa de
cemento. Se trata de un andlisis microscépico, que requiere la descalcifica-
cién del diente y la preparacién de cortes histoldgicos.

El cemento es un tejido dentario que sirve para asegurar la sujeciéon de
los dientes en el alveolo a medida que el animal crece y la mandibula o el
maxilar aumenta de tamano. El cemento se deposita alrededor de la raiz
del diente a diferente tasa segin la época del ano, siendo dicha tasa mds
ripida durante el verano y més lenta durante el invierno. Esto origina un
patrén de bandas anchas de color claro correspondientes al verano y otras
finas m4s oscuras durante el invierno, de modo que pueden ser traducidas
en nimero de afios de vida (1 afio= 1 banda clara ancha + 1 banda fina
oscura) (Figuras 14 y 15).

Figura 14. Corte microscdpico del 4pi-
ce de la raiz del primer incisivo perma-
nente de un rebeco de 7 afios de edad.
Cada punto purpura sefiala la transi-
cién entre dos periodos de crecimien-
to estival. La flecha corresponde con
el primer invierno de vida del animal.
Comparar con un corte macroscépico
de un ciervo escocés (Figura 15). Foto:
Javier Pérez-Barberta.

Microscopic section of the root apex of
the first incisor of a 7 yrs old Cantabrian
chamois. Each purple circle indicates the

transition between two periods of summer growth. First winter of life is indicated with an

arrow. Compare this figure with a macroscopic section of a Scottish red deer (Figure 15).

Cuanto mds bruscos son los cambios estacionales, mayor definicién de
dichas capas. Debido al clima moderado de la montafa cantdbrica, en el
rebeco las capas de cemento no estdn muy claramente definidas, por lo que
diferenciarlas resulta mds costoso que en aquellos animales que habitan re-
giones con inviernos més extremos. A efectos pricticos y para el uso de este
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método en el primer incisivo permanente (I1) la primera banda oscura de
cemento se forma entre marzo y abril (Pérez-Barberfa y Ferndndez-Lépez,
1996). Ademds, en animales menores de 15 meses todavia no se aprecia
la formacién de la primera banda oscura de cemento en el I1, tan sélo se
observa una primera banda clara. Es ya a los 2 afos de edad cuando se
observa formada la primera banda oscura de cemento en el I1. Por lo tanto
la edad se puede aproximar sumando un afo al nimero de capas oscuras
de cemento depositadas en la raiz del I1 de muestras de animales que han
muerto pasado abril del ano en curso.

Figura 15. Corte macroscépico

m
1

A

1 del primer molar inferior de un

d:"'f’:_ 2 ciervo escocés de 11 afios para
3
— 4
— s
"::_.-6_
7

ilustrar el recuento de capas

de cemento como estima de la

] edad del animal. Cada flecha

P indica un afio y sefialan el creci-

9 miento rdpido de verano (capa

A - # clara) que contrasta con la capa

L R ‘V M | més oscura del crecimiento

. -‘,‘._ ' o 4 ralentizado del invierno. Des-

: h - afortunadamente, las capas de

cemento dentario en el rebeco

cantdbrico no muestran un patrén estacional tan claro como en este ejemplo y ade-

mis se requiere el uso de técnicas de microhistologia debido al pequefno tamafo de los
dientes del rebeco (Figura 14), lo que dificulta su uso. Foto: Javier Pérez-Barberia.

Hlustration of the use of cement layers to estimate the age. Macroscopic section of the

forst lower molar of an 11 yrs old Scottish red deer. Each arrow indicates 1 year (mi-

lky layer: rapid summer growth; dark layer: slow winter growth). Unfortunately, in the

Cantabrian chamois the seasonal growth pattern of the teeth is not as contrasted as in

the Scottish red deer and it requires the use of microbistological techniques (Figure 14),

which limits its use.

Estima de la edad mediante la silueta.

En el campo muchas de las observaciones se realizan sobre fondos con-
trastados, como el horizonte, rocas o nieve, que dificultan la utilizacién
del color u otras caracteristicas para la identificacién de los ejemplares; es
entonces cuando el perfil se convierte en un cardcter util para la determi-
nacién de la edad y del sexo.

En los sub-adultos (2-3 afios) la longitud de las patas delanteras en re-
lacién a la longitud del pecho es mayor que en los adultos (Figura 16)

(Pflieger 1982).
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Subadulto:b>a Adulto:b=a

Figura 16. Determinacién de la edad de ejemplares sub-adultos (2-3 afios) y adultos.
La longitud de las patas delanteras (b) en relacién a la longitud del pecho (a) es ma-
yor en los sub-adultos que en los ejemplares viejos. Izquierda: sub-adulto (3 afos);
Derecha: adulto. Ilustracién: Ral Alonso.

Age estimation of sub-adult chamois (2-3 years old) and adults. In subadults the length
of the front legs (b) is longer than the length of the chest (a) in comparison with adults
(Pflieger 1982).

Estima de la edad mediante los cuernos.

El método mds préctico y rdpido para estimar la edad de animales adul-
tos es el recuento de los medrones de crecimiento de los cuernos. Es una
técnica sencilla, pero requiere la captura del animal o el crdneo con los
cuernos intactos, ya que no puede aplicarse a distancia (Pérez-Barberia
1994a; Pérez-Barberia et al. 1996). Es de uso limitado en restos éseos an-
tiguos encontrados en el campo, ya que en muchas ocasiones la base de los
cuernos ha sido roida o los estuches cérneos han desaparecido, lo mismo
sucede con restos fésiles. Sin embargo es muy util en restos de caddveres,
ya que los zorros y lobos tienden a desechar el crdneo y los cuernos perma-
necen en buen estado durante meses.

El método se basa en el crecimiento estacional de los cuernos: a partir de
marzo crecen mds ripido, mientras que en invierno se produce una reduc-
cién drastica de la tasa de crecimiento, excepto en los animales menores de
2 anos en los que se mantiene un crecimiento significativo también durante
el invierno. Estas diferentes tasas de crecimiento provoca la segmentacién
de los cuernos en medrones separados por finas hendiduras. Su recuento es
una buena herramienta para estimar los afios de vida del animal.

Hay que tener en cuenta que es pricticamente imposible distinguir el
primer medrén, pues generalmente la marca entre el primer y segundo me-
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drén desaparece por la accién del desgaste mediante el frotado de los cuer-
nos en las ramas, cortezas de los 4rboles o en el suelo. Consecuentemente,
la primera marca aparente de ralentizacién del crecimiento corresponde al
segundo invierno de vida (entre 1-3 meses antes de la fecha de cumplea-
flos, mayo) y estd a unos 102 mm de la punta del cuerno en hembras y a
unos 122 mm en machos. Esta marca no es tan conspicua como en el resto
de los anos venideros. Serfa erréneo definir esta marca como una hendi-
dura, en la mayoria de las ocasiones se percibe un aumento en el grosor de
los cuernos, o un cambio de textura en la superficie de los mismos o una
ligera apertura hacia afuera en la direccién de crecimiento de los cuernos
(Figura 3).

El resto de los medrones son mucho mds cortos y dan la impresién de
ser finos anillos superpuestos (Figura 17 A,B y Tabla 4). A partir del sexto
ano de vida el cuerno crece muy poco, con un incremento entre 1.1 y 2.4
mm por afo (media= 1.4mm). Este pequeho incremento hace dificil la
seccién de los mejores trofeos en condiciones de campo (Capitulo 15). La
parte del cuerno correspondiente al crecimiento milimétrico queda oculta
por el pelo de la parte superior de la cabeza (Figura 5).

Tabla 4. Longitud en mm de los 5 primeros medrones de los cuernos de machos y
hembras de rebeco cantdbrico. En la practica el primer medrén no es distinguible
y por eso se muestra la longitud del primero mds el segundo (Figura 17a). Entre
paréntesis el error estdndar, n: nimero de ejemplares medidos.

Length in mm of the first 5 horn segments in males and female in the Cantabrian cha-
mois. The first segment is not conspicuous and therefore it has been pooled with the second
segment (Figure 17a). Standard error in brackets. n: sample size.

Macho (n=209) 120 (0,10) 35 (0,05) 13 (0,03) 5(0,01)
Hembra (n=157) 100 (0,10) 27 (0,00) 8 (0,03) 3 (0,01)

Para aplicar el método basta con contar los medrones o las hendiduras
de segmentacién comenzando desde la punta del cuerno hasta la base. El
primer medrén o hendidura de segmentacién incluye el crecimiento de los
dos primeros anos de vida por las razones aducidas anteriormente. Por lo
tanto hay que sumar un afio al ndmero de hendiduras contadas, excepto
cuando el nimero de hendiduras contabilizadas es cero. En tal caso hay
que estimar si se trata de un ejemplar en su primer o segundo afo de vida,
lo cual puede calcularse por el patrén de emergencia dental (Método prac-
tico para el célculo de la edad: erupcién y desgaste dentario). Si se sabe
la fecha de la muerte del ejemplar entonces podria definirse si la dltima
hendidura de segmentacién debe ser contada o no. Esto es debido a que

50



IDENTIFICACION, BIOLOGIA Y ECOLOGIA

la hendidura de segmentacién se produce antes (marzo) de la fecha de
cumpleafios (mayo).

A
1%+20 ano/
/
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-3
4
=5
6.

Figura 17. (A) Representacién idealizada de los medrones de un cuerno de un macho
de ocho afios. Las flechas rojas marcan las hendiduras de segmentacién debidas al
pardén de crecimiento que tiene lugar en invierno. La marca correspondiente al pri-
mer invierno (linea punteada) no suele ser visible, aqui se representa con propdsito
ilustrativo (es por ello por lo que el primer y segundo medrén se miden juntos). Los
medrones correspondientes a los cuatro primeros afios se sefialan con flechas azules.
Los medrones del sexto afio y en adelante tienen una longitud casi constante entre 2,4
y 1,1 mm. (B) Figuras de la base de los cuernos de un macho y hembra se sefialan los
medrones de crecimiento de 3 a 6 afios. Observar como la longitud de los diferentes
medrones varia entre afios y sexos, y también entre ejemplares (no ilustrado). Cuernos
de un ejemplar de la coleccién de Picos de Europa, Borja Palacios. Foto: David Riley.
(A) Schematic representation of the horn segments of an 8 yrs old male of Cantabrian
chamois. Winter notches (red arrows). The first winter notch is not conspicuous (dashed
line). Blue arrows indicate the first 4 years of life. Over 5 years annual horn growth is
only between 2.4 and 1.1 mm. (B) Detailed of males and females horn growth between
3 and 6 years. Notice how the segment length varies between years and sexes, and also
between animals (not illustrated).

Cabe senalar que el crecimiento de los cuernos estd condicionado por
las condiciones climdticas que definen la disponibilidad y calidad del re-
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curso vegetal, y este efecto puede ser muy importante en el desarrollo de
los cuernos en los primeros afios de vida. Por ejemplo, el crecimiento de
los medrones estd positivamente relacionado con la precipitacién del afio
precedente (Pérez-Barberia y Ferndndez-Lépez 1996) (Figura 18). Es por
tanto muy importante, cuando se comparan diferencias de tamano de
cuernos entre distintas poblaciones, corregir las diferencias en el afio de
nacimiento de cada cuerno, de lo contrario podriamos estar detectando
diferencias poblacionales en el tamafo de los cuernos que son debidas a
diferencias anuales en el crecimiento de los mismos.
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Figura 18. Relacién entre el crecimiento de los cuernos y la precipitacién. Los rebe-
cos experimentan mayor crecimiento de los cuernos en los afios que estdn precedi-
dos por abundante precipitacién. El crecimiento de los cuernos estd estandarizado
respecto al valor de la media de todos los datos. Modificado de Pérez-Barberia y
Ferndndez-Lépez (1996).

The effect of previous year rainfall in horns growth. Horn growth has been centered
around the mean.

La fecha de nacimiento de la crfa es también muy importante en el
tamano total de los cuernos en estado adulto. Hay crias que pueden nacer
después a mediados de junio o incluso mds tarde, serfan crias procedentes
de hembras que han ovulado al final de la época de celo o quizds hembras
con una segunda ovulacién después de haber fallado en la concepcién en
la primera ovulacién. Estas crias tendrfan entre 1-1,5 meses menos de cre-
cimiento de los cuernos antes de que entren en su primer invierno en com-
paracién con las crias de su misma cohorte que hayan nacido alrededor de
la fecha modal de los nacimientos de ese afo. Este crecimiento limitado
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en el primer afo de vida condicionaria el tamafo de los cuernos en estado
adulto. Sin embargo, también se ha demostrado que hay cierta compensa-
cién en el crecimiento de los cuernos entre los primeros dos afios de vida
y el crecimiento del tercer ano. Los animales con un rdpido crecimiento
de cuernos en los 2 primeros afios muestran un menor crecimiento en el
tercer y cuarto afio de vida (Massei et al. 1994; Pérez-Barberia et al. 1996),
pero es dificil saber si esto podria suponer una compensacién total para
aproximarse al tamafio medio de cuernos de su cohorte.

UsSO DEL HABITAT

El rebeco cantdbrico ocupa el ecotono entre los limites superiores del
bosque y los pastos supraforestales (Figura 19). Tiene especial preferencia
por los pastos subalpinos, préximos a riscos escarpados o hayedos que le
proporcionan excelentes zonas de escape.

En verano la temperatura juega un papel importante en el hébitat que
ocupa. A primeras horas de la mafiana abandonan las zonas escarpadas
donde pasan la noche generalmente con poca actividad, para ocupar las
praderas subalpinas donde pastan hasta que el calor comienza a apretar
Entonces vuelven a enriscarse o buscan la sombra de la pared de algiin
risco préximo. Si estdn cerca del bosque entonces buscan la sombra de
algdn 4rbol, por lo general en zonas con buena visibilidad. Cuando estin
pastando en zonas abiertas de brezo, no desechan la proteccién de que les
ofrece el matorral para sestear y rumiar. Cuando el calor comienza a aflojar
a ultimas horas de la tarde abandonan las zonas de sesteo, para ocupar de
nuevo las zonas de pastoreo hasta la llegada de la noche.

Cuando son molestados por la presencia humana pueden permanecer
enriscados gran parte del dia, desarrollando la actividad de pastoreo en los
riscos, donde pastan la vegetacién rupicola alli donde crece.

En la montafa cantdbrica sus movimientos estdn condicionados a la es-
tacién y a la actividad cinegética en el drea. En 4reas cinegéticas y especial-
mente en verano, los rebecos tienden a alejarse de caminos frecuentados
y zonas de actividad humana. Sin embargo, en el Parque Nacional de los
Picos de Europa, donde los rebecos no son cazados, los animales pastan
tranquilamente cerca de cabafas y tiendas de campana de excursionistas.
Pérez-Barberfa (1994a) sugiere que esa es la razén por la cual los rebecos
no usan los pastos de siega en zonas de actividad cinegética, a pesar de
presentar pasto abundante y muy nutritivo.

Los rebecos realizan pequenos desplazamientos altitudinales estaciona-
les. Por lo general, ambos sexos tienden a habitar zonas supraforestales,
ocupando en verano las laderas con orientacién norte y en invierno las
laderas sur y oeste (Figura 19). Durante el verano las hembras ocupan
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cotas mayores que los machos, donde residen con sus crias lejos de la acti-
vidad humana y probablemente mejor protegidas de la depredacién ejer-
cida por zorros y lobos. Esto se confirma con la tendencia general de que
las hembras se localizan mds cerca de las zonas de escape que los machos,
definiendo zona de escape como pendientes mayores de 45 grados, riscos y
el ecotono forestal (Pérez-Barberia y Nores 1994; Pérez-Barberia 1994a).

Los rebecos permanecen en la misma 4rea durante la mayor parte del
ano, con pequenos desplazamientos altitudinales en relacién con la cober-
tura de nieve. Esto es debido a que en la montafa cantdbrica se dan fuertes
gradientes altitudinales en pequenas distancias y ademds, la dureza del in-
vierno estd temperada por la proximidad al mar. Estas dos caracteristicas
permiten a los rebecos escapar de los rigores del invierno en las mayores
altitudes sin tener que realizar grandes desplazamientos longitudinales. Es
por esto por lo que no se detecta una gran variacién geogréfica del 4rea de
campeo entre estaciones.

Poco se sabe acerca del uso del bosque por el rebeco cantdbrico. Esto es
debido a la dificultad que presenta realizar observaciones en este medio. Sin
embargo, hay evidencias que sugieren que los machos podrian ocupar el bos-
que con mds frecuencia que las hembras. Pérez-Barberia (1994a) encontré que
durante un periodo de dos afios en una zona del concejo de Caso (Asturias), la
media del nimero de machos en relacién con el nimero de hembras, obtenido
de censos quincenales en la zona supraforestal, era de 1:2,7, sin embargo, esta
relacién incrementaba significativamente durante el celo, 1:1,36. Esto sugiere
que durante la mayor parte del afio un considerable ndmero de machos
residiria en el bosque, ocupando sélo zonas supraforestales durante el celo.
Observaciones similares en cuanto al uso del bosque en machos y hembras
han sido obtenidas en el rebeco de los Apeninos (Lovari y Cosentino 1986).
A pesar del sesgo ocasionado por la baja detectabilidad de conteos en zonas
arboladas, en una estimacién invernal de ungulados, el 11% de los rebecos se
encontraban cerca de habitats forestales o en su interior, mientras que el resto
continuaba utilizando hébitats supraforestales (Capitulo 16).

En el Capitulo 18 se detallan los resultados de un estudio teérico sobre
la distribucién potencial del rebeco en la cordillera cantdbrica basado en
preferencias de uso de habitat.

El empleo de la radiotelemetria para estudiar el uso del hébitat del rebe-
co cantdbrico es de utilidad limitada. Experiencias de marcaje de rebecos
con radio-transmisores en el concejo de Caso (Roazo) entre 1993-1994
indicaron que cuando los animales ocupan valles profundos rodeados de
fuertes pendientes la sefal rebota entre las laderas y riscos de tal forma que
el detalle de las ubicaciones se reduce tanto que sélo se puede constatar
su presencia en la zona. El marcaje de rebecos con nueva tecnologia GPS
puede ayudar enormemente al estudio del uso de hébitat (Capitulo 17).
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Figura 19. Diferentes hébitats del rebeco cantdbrico. A. El Macizo Central (Picos

de Europa) representa una masa rocosa imponente con escasa vegetacién a gran
altura, el rebeco encuentra alimento en verano en las gramineas mds enriscadas
(B, Altos del Verde, Leén). C. Vega de Llos (Picos de Europa), combinacién de
riscos, roqueros, matorral y pastos subalpinos, excelente hébitat de verano para
el rebeco. D. Cantu Cabronero (Asturias), las cumbres estdn desprovistas de ve-
getacién arbérea y arbustiva, no el mejor hébitat de invierno para el rebeco. E.
Puertos de Salvorén (Cantabria), hdbitat que combina bosque, pasto subalpino y
riscos de escape, excelente para ser usado por el rebeco a lo largo de todo el afio.
E Pilefies (Ponga, Asturias), pastos subalpinos mezclados con suelo desnudo y sin
grandes posibilidades de zonas de escape. G. Belerda (Caso, Asturias), los brezales
son un pasto muy recurrido en invierno, zonas desprovistas de ellos pueden suponer
problemas para la alimentacién del rebeco en invierno, como se puede ver en la
foto H (Picos de Europa). I. Puerto de San Glorio (Riafio, Ledn), predominan
brezales abiertos a media altura y suelos desnudos en los collados més altos. J. Cuifia
y Dos Hermanitos (Ancares Leoneses) amplias extensiones cubiertas por brezales
con escasez de pastos subalpinos, esta zona estd muy préxima al limite oeste de
distribucién de la especie. Asén en Cantabria (K) y los Ancares gallegos (L) son los
actuales limites este y oeste de distribucién del rebeco, respectivamente (Capitulo
3). Fotos: Luis Robles, Borja Palacios, Fernando Benito, Guarderia de Castilla y Ledn
y Javier Pérez-Barberia.

Different habitats of the Cantabrian chamois across its distribution area in the Can-
tabrian Mountains (North of Spain).
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ALIMENTACION

El rebeco cantédbrico se alimenta principalmente de los pastos subalpi-
nos y alpinos, que son muy ricos y abundantes a excepcién del invierno,
incorporando a su dieta sobre todo gramineas y algunas plantas lefiosas,
cuya proporcién varfa segtin la época del afo.

_—

Figura 20. Las especies arbustivas tienen una gran importancia en la dieta del rebeco
cuando disminuye la calidad de las gramineas por efecto del estiaje en verano, y sobre
todo en invierno, cuando son los arbustos los tnicos que afloran entre la nieve (A).
B. Brecina (Calluna vulgaris) aflorando entre la nieve e intensamente ramoneada por
el rebeco. C. Erica cinerea (parpura) y Erica arborea (blanca) importantes en la dieta
del rebeco durante las grandes nevadas (hasta 1 y 2 m de altura, respectivamente),
de mayor porte que la brecina (hasta 0,5 m de altura) afloran de la nieve cuando la
brecina yace cubierta. D. Claras diferencias en consumo de brezos al final del verano,
Erica cilliaris (a la izquierda y con flores purpura) intensamente ramoneada por el
rebeco, en comparacién a la planta vecina Erica cinerea (a la derecha, con flores ya
marchitas). E. Genista hispanica ramoneada por rebecos, otra especie arbustiva de su
dieta. Fotos: Javier Pérez-Barberiay Borja Palacios.

Some important shrubs species in the winter diet of the Cantabrian chamois. Heather
consumption increases in winter when the quality and quantity of grasses and herbs are
at the lowest.

Durante la primavera es cuando se observa un mayor consumo de grami-
neas (entre el 85-95% de la dieta), época que coincide con un aumento en la
produccién vegetal y en el contenido en nitrégeno en dichas plantas (Pérez-
Barberfa 1994a). En octubre, cuando la temperatura es adn moderada y se
producen las primeras lluvias del otofio, los rebecos aprovechan los rebrotes
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de gramineas para alimentarse. Es durante el verano y esencialmente en el
invierno cuando decae considerablemente el consumo de gramineas y au-
menta el consumo de especies lefiosas (hasta un 70% de la dieta), siendo la
brecina (Calluna vulgaris) y brezo rojo (Erica australis) las mds abundantes
en su dieta en la cordillera cantdbrica. La ingestién de matorral en invierno
también se ve favorecida porque son las tnicas especies que afloran de la
cobertura de nieve y pueden ser ficilmente ramoneadas (Figura 20).

En general, las hembras consumen mds gramineas que los machos. Esto
se aprecia sobre todo durante los meses de verano, donde a pesar de la
tendencia general en ambos sexos a disminuir el consumo de gramineas,
las hembras consumen entre el 60-85% de gramineas mientras que los
machos consumen sélo un 35% (Figura 21) (Pérez-Barberia 1994a; Pérez-
Barberfa et al. 1997). Las diferencias en la dieta estival entre ambos sexos
parecen asociadas a la segregacién sexual propia de este periodo, en que las
hembras se trasladan con sus crias a los riscos y pastos mds altos para evitar
depredadores y molestias de la actividad humana.
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Figura 21. Porcentaje de especies herbdceas y lefiosas (principalmente brezos) en
la dieta del rebeco cantébrico a lo largo del afio, estimada mediante anilisis de n-
alcanos en heces. Linea continua: machos; linea discontinua: hembras; tridngulo:
especies herbdceas; cuadrado: especies lefosas; las lineas verticales representan la des-
viacién estdndar. El patrén de consumo de herbdceas es una imagen especular del
consumo de lefosas ya que la dieta se ha simplificado en sélo estas dos categorias.
Percentage of grasses-herbs and shrubs (mainly heather) in the Cantabrian chamois diet year
round, estimated using the n-alkanes technique in faeces. Males (continuous line); Females
(dashed line); triangle (grasses-herbs); square (shrubs); vertical lines (standard deviation).

Durante el verano, concretamente en el mes de julio, es cuando se produ-
ce el pico maximo de produccién vegetal. Sin embargo decae rdpidamente
cuando el ganado doméstico accede a los pastos subalpinos, haciendo dismi-
nuir hasta tres veces la cantidad de pasto disponible en comparacién con los
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pastos de mayor altitud, a los cuales el ganado doméstico tiene acceso limi-
tado. Dado que los rebecos evitan compartir las dreas de pastoreo estival con
el ganado, en determinadas zonas los rebecos se ven desplazados en altitud,
hacia riscos de fuerte pendiente y bordes de hayedos, alejados de las majadas
(Rebollo et al. 1993). Un caso parecido ocurre en los pastos estivales pire-
naicos de escasa altitud, cuando los sarrios se retiran al bosque debido a la
presencia de los rebafios de ganado doméstico (Herrero et al. 1996).
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Figura 22. Relacién entre la actividad de pastoreo (diurna) de machos y hembras a lo
largo del ano (B) y la disponibilidad de alimento (A) estimada mediante la altura me-
dia del pasto (gramineas y herbdceas) en una zona de la montafia cantdbrica (concejo
de Caso). La actividad de pastoreo se calculé mediante observaciones instantdneas
cada 15 minutos. Los nimeros sobre las barras indican el tamafio de la muestra y las
lineas verticales son la desviacién estdndar (extraido de Pérez-Barberfa (1994a)).
Diurnal grazing activity of males and females (B) and food availability (A) estimated as
sward height of grasses and herbs in the Cantabrian Mountains (Caso, Asturias, North of

Spain). Grazing activity recorded as instantaneous observations every 15 min.

El tiempo que los rebecos dedican a pastar estd relacionado con la dis-
ponibilidad del alimento, que como ya hemos visto, varia entre estaciones.
En general, durante el invierno, tanto machos como hembras emplean un
60% de su actividad diurna al forrajeo. Durante el resto del afio disminuye
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el tiempo empleado en pastoreo, pero por lo general, las hembras pasan
mds tiempo pastando que los machos, y los machos alcanzan la minima
actividad de forrajeo durante la época del celo, s6lo un 20% de la actividad
diurna total (Pérez-Barberfa et al. 1997) (Figura 22). Estudios con radio
marcaje indican que la actividad de pastoreo se reduce muy significativa-
mente durante la noche (Pérez-Barberia y Mutuberria, inédito).

RePrRODUCCION Y DEMOGRAFIA

La época de celo es un evento que altera el comportamiento de la pobla-
cidn, esencialmente el de los machos. En la montafia cantibrica transcurre
durante el mes de noviembre. Se desarrolla con la creacién de harenes
de hasta 10 hembras, que son dominadas por un macho adulto, y suelen
localizarse en zonas de pasto subalpino, cerca de zonas de escape (pefias,
riscos y lindes de bosque) ocupando un drea de 2-3 ha. No estd claro si para
establecer su harén, el macho selecciona una zona frecuentada por hembras
o, por el contrario, es el macho el que decide proteger una zona a la que
las hembras acuden. En esta época los machos en celo frotan su abdomen
en el suelo como medio para dejar marcas olfativas para estimular a las
hembras. Los machos mds territoriales ocupan durante el afio las mismas
dreas y marcan los arbustos de la zona mediante las glandulas parietales
(mencionadas en el apartado Descripcién de la especie).

Las hembras pasan casi todo el tiempo pastando ajenas a la actividad de
los machos, los cuales reducen considerablemente su actividad de forrajeo
(ver apartado Alimentacién) para centrarse en las tareas de proteccién del
harén de machos competidores. Para ahuyentar a machos merodeadores, el
macho lider los enfrenta con carreras rdpidas y ataque con los cuernos. Son
pequenas escaramuzas, las peleas no son frecuentes, sin embargo parecen
ser la razén por la cual en este periodo se registra un mayor nimero de ma-
chos despefiados. Se ha observado que los harenes se mantienen constantes
en composicién y ubicacién durante al menos tres dias.

Las primeras crias nacen en primavera, en torno a principios de mayo,
aunque se dan variaciones interanuales (Pérez-Barberia 1994a). En el gé-
nero Rupicaprala gestacién dura unos 170 dias. Las hembras paren un sélo
cabrito pero en ocasiones se las ha visto acompanadas de dos. Este fenédme-
no es tan infrecuente que no se puede ratificar si se trata de una adopcién
o de un parto doble.

Las hembras de rebeco cantédbrico son fértiles a los tres afios. En un estu-
dio llevado a cabo entre 1992 y 1993, donde se capturaron un total de 56
hembras, el 90.4% de las mayores de 3 afios habian ovulado, mientras que
en las de 1-2 anos no se observaban signos de ovulacién (Pérez-Barberia
et al. 1998). En este estudio pricticamente no existia informacién repro-

59



EL REBECO CANTABRICO

ductora para las hembras de 3 afios, sin embargo entre el 80% y el 93% de
las hembras de Rupicapra rupicapra son sexualmente maduras a esa edad
(Storch 1989; Houssin et al. 1993). La fertilidad decae hasta el 50% en
hembras de més de 11 afos, aunque se han encontrado hembras de 19
anos prenadas.

La observacién del aparato reproductor de hembras capturadas permite
saber si son primerizas. El dtero de aquellas hembras que nunca han estado
prenadas presenta un color rosado pélido, estd poco vascularizado, con
trompas finas y poco desarrolladas y con un miometrio delgado, liso y
muy homogéneo. Por el contrario, los titeros de las hembras que ya se han
reproducido al menos una vez son de color mds oscuro, con un tejido muy
vascularizado, que presenta paredes gruesas con bandas transversales rugo-
sas y trompas bien desarrolladas (Pérez-Barberia 1994a; Pérez-Barberia et

al. 1998) (Figura 23).
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Figura 23. Aparato genital de una hembra que nunca ha gestado (izquierda) en
comparacion con el de una hembra que ha gestado al menos una vez (derecha). Se
indica la posicién de los ovarios (flechas azules), las trompas de Falopio (rojo) y la
vejiga (negro). Escala en cm. Foto: Javier Pérez-Barberia.

Reproductive tract of a virgin female (left) and one that has given birth at least one
(right). Ovaries (blue arrows); Fallopian tube (red arrows) and bladder (black arrow).

Alternativamente los censos para contar hembras con cabritos son muy

ttiles para usarlo como indice de éxito reproductivo de la poblacién. Segtin
una serie de conteos realizados en Asturias en los veranos correspondientes
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a los afios 1990-2007, el ndmero de hembras adultas con cabritos variaba
entre el 52% y el 63%, con una media del 60% (es=1,5, n= 8) (Capitulo
4), y de los censos del Parque Nacional de Picos de Europa y sierras ad-
yacentes entre los aflos 1986-2008 el éxito reproductivo variaba entre el
54-100% (media=76, es=3,4, n=20, (Capitulo 8). La gran variacién en
el indice no sélo es causado por la variacién anual sino a la inclusién de
zonas con reducido nimero de rebecos que puede dar valores del indice
muy dispares debido al efecto estocistico. Este tipo de indice reproductor
infravalora la tasa de natalidad entre un 30-40% por debajo de la obtenida
mediante la inspeccién de los ovarios, ya que estd afectado por la mortali-
dad transcurrida entre la fecha de los partos y la fecha en que se realiza el
censo. Es muy importante definir la fecha en que se realiza el censo de crias
para tener una idea del efecto de la mortalidad post-natal en el indice. El
uso combinado de la inspeccién de los ovarios y censos post-natales es de
gran ayuda para calcular la tasa de mortalidad post-natal.

En los Capitulos 4, 5, 6, 8 se puede encontrar informacién detallada
sobre la variacién temporal y espacial del éxito reproductor de la especie.

PATRON SOCIAL Y COMPORTAMIENTO

La estructura social del rebeco cantdbrico se puede resumir en cuatro
unidades sociales: grupos de hembras con crias (media de medianas= 4),
hembras sin crias (1), grupos mixtos (6,5) y machos (8) (Pérez-Barberia
y Nores 1994). Hay variaciones en el tamafo de grupo de hembras con
crias a lo largo del ano, siendo la primavera y el otofio las épocas de mayor
estabilidad. En estudios de tamafio de grupo hay que tener en cuenta que
existe una correlacién positiva entre el tamafo de grupo y la densidad po-
blacional (Pérez-Barberia y Nores 1994).

En el Parque Nacional de Picos de Europa se han registrado grupos mix-
tos de al menos 55 individuos durante el celo, y en invierno agregaciones
de hasta 137 animales (Capitulo 8).

Se ha observado que en dreas desprovistas de zonas de escape (riscos,
pendientes, lindes de bosques) se producen agrupaciones mds grandes de
hembras con cabritos, donde el pasto es mds abundante y de mejor calidad
(Pérez-Barberfa y Nores 1994). En las zonas de escape los rebecos se mueven
con agilidad y ademids se facilita la deteccién de depredadores, de hecho,
algunos autores sugieren que la agregacién en este tipo de zonas estd favore-
cida por el aumento en el contacto visual entre miembros del grupo (Elsner-
Schack 1985; Lagory 1986; Lovari y Cosentino 1986; Richard-Hansen et
al. 1992;). En verano, cuando las crias ya se desenvuelven dgilmente, es
cuando aumenta la agrupacién de las hembras y los cabritos en zonas abier-
tas préximas a zonas de escape que permiten evadir a los depredadores.
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DEPREDADORES

La tnica especie ibérica que depreda rebecos adultos es el lobo, aunque
hay casos constatados de que los cabritos del afio son atacados por el dguila
real (Capitulo 8) y también se cree que por el zorro, sobre todo en prima-
vera en la época de partos (Figura 24).

Figura 24 (izquierda). Rastro reciente de lobo sobre un nevero en una zona rebeque-
ra de Caso (Asturias). Es probable que la efectividad de los ataques del lobo sobre el
rebeco en zonas abiertas de montafia, como la mostrada en esta foto, sea escasa en
comparacién con ataques lanzados en zonas con buena cobertura vegetal (ver porta-
da Capitulo 3). Foto: Javier Pérez-Barberia.

Flesh track of wolf on snow in a Cantabrian chamois area (Caso, Asturias, North of
Spain).

(Derecha). Cadéver de hembra de rebeco a pies de La Verde (Caso, Asturias). El
créneo estd intacto al igual que gran parte de las vértebras y huesos largos de las
extremidades, lo que sugiere que ha sido devorada por zorros. La causa de la muerte
es desconocida. El zorro es un gran rastreador de caddveres, incluso durante el dia y
a las pocas horas es capaz de encontrar y dar buen provecho a los restos procedentes
de recechos. Foto: javier Pérez-Barberia.

Carcass of a Cantabrian chamois female eaten by foxes (Caso, Asturias, North of Spain).
The cause of death is unknown, foxes do not attack adult chamois.

La depredacién del rebeco por el lobo estd positivamente relacionada
con la abundancia del primero (Figura 25) (Llaneza 1996) y puede con-
tribuir hasta valores tan altos como del 27%. Sin embargo, en otros casos
el lobo depreda sobre el rebeco por debajo de lo esperado a la abundancia
del mismo, lo que indica que hay otros factores que modulan su consumo

(Figuras 26 y 27) (Llaneza 1996).
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En las Figuras 25 y 26 se puede observar c6mo el patrén de consumo
varfa claramente a lo largo de la geografia asturiana y también a lo largo
del afo. El tnico patrén que parece emerger durante el periodo estudiado
es la polarizacién entre oriente y occidente. Los mayores consumos se dan
en el oriente a lo largo de todo el ano, con una media del 20%, mientras
que en el occidente no llegan al 5%. En el occidente el mayor consumo
tiene lugar en invierno, mientras que en el oriente es en otofo. Este patrén
podria explicarse por diferencias de abundancia en rebeco entre el oriente
y occidente asturiano en la fecha de los muestreos (1996). Seria muy inte-
resante comprobar si el patrén ha variado con las variaciones poblacionales
que se han experimentado entre oriente y occidente en los dltimos afios

(Capitulo 12).
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Figura 25. Porcentaje de consumo de rebeco en la dieta del lobo en Asturias a lo lar-
go de un ciclo anual. % aparicién: porcentaje del nimero de heces de lobo en las que
se detect presencia de rebeco; % biomasa: porcentaje de biomasa de rebeco respecto
a la biomasa total de las presas ingeridas. APNMC: Antiguo Parque Nacional de la
Montafia de Covadonga. Abundancia relativa del rebeco en la zona: (-) escasa; (+)
abundante; (++) muy abundante.

Cantabrian chamois in the year round diet of wolf (Asturias, North of Spain). % apa-
ricion: percentage of the number of wolf scats in which chamois was present; % bioma-
sa: percentage in relation to total biomass. APNMC: Former Montaiia de Covadonga
Nacional Park. Relative abundance of chamois in the area: (-) low; (+) abundant; (++)
very abundant.
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Figura 26. Consumos estacionales de rebeco en cuatro zonas de Asturias. (%a) fre-
cuencia de aparicién en heces; (%b) porcentaje en biomasa en relacién a la biomasa
total consumida (Llaneza 1996).

Seasonal consumption of Cantabrian chamois in wolfs diet. (%a) percentage of occu-
rrence in scats; (%b) percentage of biomass in scats.
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gura 27. Disponibilidad de especies y valores del indice de seleccién de Ivlev, en el
Parque Natural de Somiedo. En paréntesis el nimero de animales (resultados de los
censos poblacionales). (%) porcentaje respecto al total de especies (Llaneza 1996).
Valores positivos del indice de Ivlev indican que la depredacién sobre la presa estd
por encima de lo esperado en relacién a su abundancia. Valores negativos indican
que la depredacién es menor a la esperada por su abundancia.

Species availability and Ivlevs selection index by wolf in Somiedo Natural Park (Asturias,
north of Spain). In brackets chamois numbers. (%) percentage in relation to all species
(Llaneza 1996). Positive and negative values indicate that rates of predation are above
or below to what it would be expected in relation to prey availability.
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Apéndice 1.

Practicas para la identificacién del sexo del rebeco. Utiliza las descripciones del
apartado Identificacién del sexo para asignar el sexo a los siguientes dibujos y silue-
tas. Intenta utilizar el mayor nimero de caracteres en los casos dudosos.

Use the description of the section Identificacion del sexo to sex the following drawings.
Try to use as many characters as possible in those difficult cases.
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Solucién de las pricticas para la identificacién del sexo del rebeco.

1. Macho; 2. Macho; 3. Macho; 4. Hembra; 5. Macho; 6. Macho; 7. Hembra; 8.
Hembra; 9. Macho; 10. Macho; 11. Hembra; 12. Hembra; 13. Macho; 14. Hembra
y cria; 15. Macho joven; 16. Hembra vieja; 17. Macho joven; 18. Macho mocho;
19. Hembra mocha; 20. Hembra; 21. Macho; 22. Hembra, macho y hembra (de
izquierda a derecha); 23. Hembra vieja; 24. Macho; 25. Macho joven; 26. Macho
joven; 27. Hembra vieja; 28. Hembra; 29. Hembra; 30. Hembra mocha; 31. Hem-
bra; 32. Hembra; 33. Macho con pelo erizado en invierno; 34. Macho; 35. no es un
rebeco, es una cierva; 36. Macho; 37. Macho; 38. Macho joven.

Macho (male); hembra (female); cria (kid); joven (young); vieja (old); mocho-mocha
(broken horn); de izquierda a derecha (from left to right); con pelo erizado en invierno
(erected winter hair); 35 (ved deer hind).
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2. El rebeco cantibrico, filogeografia e historia evolutiva

Phylogeography and evolutionary history of the Can-
tabrian chamois (Rupicapra pyrenaica parva)

Ana Dominguez Sanjurjo, Fernando Rodriguez Vizquez,
Jests Albornoz Pons y Trinidad Pérez Méndez

Hustracién: Raitl Alonso

RESUMEN

Hemos investigado las relaciones evolutivas entre las 10 subespecies
reconocidas de Rupicapra, clasificadas en dos especies: R. pyrenaica, con
las subespecies parva, pyrenaica, y ornata, y R. rupicapra, con cartusiana,
rupicapra, tatrica, carpatica, balcanica, asiatica, y caucasica. Se estudié la
variacién para microsatélites y para el citocromo 4. El andlisis de micro-
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satélites mostré una profunda divergencia entre las dos especies reconoci-
das. Las distancias genéticas entre pares de subpoblaciones estdn altamente
correlacionadas con las distancias geogréficas. Hemos identificado 3 linajes
del citocromo &: clado Oeste en Iberia y Alpes occidentales, Central en los
Apeninos y el Macizo de Chartreuse y Este en las poblaciones al este de los
Alpes. Contrariamente a la sistemdtica actual, la filogenia del citocromo &
sugiere la clasificacién del rebeco en una sola especie, R. rupicapra, dado
que las dos especies propuestas son polifiléticas. Se ha identificado acciden-
talmente un pseudogén nuclear del citocromo 4. El andlisis filogenético
de las secuencias mitocondriales y nucleares muestra la concurrencia de
linajes altamente diferenciados antes de las glaciaciones. Las fuertes oscila-
ciones climdticas del Cuaternario deben haber llevado a expansiones y con-
tracciones de rango y consecuentemente a periodos alternos de contacto y
aislamiento de linajes diferenciados. La barrera alpina ha tenido un papel
importante en la diferenciacién Este-Oeste.

Palabras clave: rebeco, Rupicapra, filogeografia, glaciaciones, DNA mi-
tocondrial, taxonomfa.

ABSTRACT

We investigate the evolutionary relationships between 10 recognised cha-
mois subspecies using microsatellite markers and mitochondrial cytochrome b
gene. Traditionally the genus Rupicapra has been classified into 2 species: R.
pyrenaica, with subspecies parva, pyrenaica, and ornata, and R. rupicapra,
with subspecies cartusiana, rupicapra, tatrica, carpatica, balcanica, asiatica
and caucasica. The microsatellites analysis indicated a deep divergence between
the two recognised species. Genetic distances between pairs of populations were
highly correlated with geographical distance. We identified 3 cytochrome b li-
neages: Clade West in Iberia and Western Alps; Clade Central in the Apennines
and the Massif of Chartreuse; and Clade East present in populations to the
east of the Alps. In contrast to the current systematics of the genus, phylogenies
based on the cytochrome b suggest the classification of the 10 subspecies of cha-
mois into a single species R. rupicapra, given that the 2 proposed species were
polyphyletic. A nuclear pseudogene of cytochrome b was identified by chan-
ce. Phylogenetic analysis of nuclear and mitochondrial sequences shows the
concurrence of highly differentiated lineages before the different glaciations.
The strong climatic oscillations of the Quaternary must had led to expansions
and contractions of population ranges creating successive contact and isolation
events between the already differentiated lineages. The alpine barrier has pla-
yed a substantial role in West-East differentiation.

Key words: chamois, Rupicapra, phylogeography, ice ages, mtDNA, taxo-
nomy.
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1. INTRODUCCION

1.1. Clasificacién taxonémica y distribucién actual.

El rebeco pertenece a la subfamilia Caprinae, dentro de la familia Bo-
vidae. Las relaciones entre los distintos linajes de la subfamilia son to-
davia objeto de discusién (Hassanin y Douzery 1999). La clasificacién
taxonémica del genero Rupicapra ha sido también sometida a continua
revisién. Carolus Linnaeus en su “Systema Nature” (1758) agrupaba al
rebeco junto con las cabras, al observar similitudes tanto en cornamenta
como en denticién, nombridndolo Capra rupicapra. Fue Henri de Blainvi-
lle (1816), naturalista francés, quien proporcioné género propio al rebeco
(Rupicapra rupicapra); ademds estableci6 el orden de los Artiodactilos tal
como es aceptado hoy en dia. Pero, incluso a este nivel, la sistemdtica no
estd definitivamente establecida, pues actualmente se propone que el orden
pase a nombrarse Cetartioddctilos al reunirse el orden de los Cetdceos y los
Artiodictilos (Price et al. 2005).

En cuanto a la clasificacién de las poblaciones de Rupicapra, en 1845
el zodlogo francés Charles Lucien Bonaparte (sobrino de Napoledn) des-
cribié al rebeco pirenaico, otorgdndole un nombre especifico propio (Ru-
picapra pyrenaica). En 1913 Lydekker agrupaba a todas las poblaciones
de rebeco en una tdnica especie Rupicapra rupicapra. Camerano, un ano
después, hacia referencia a tres especies diferentes: R. pyrenaica, en la pe-
ninsula Ibérica, R. ornata, en los Apeninos y R. rupicapra en el resto de los
sistemas montafiosos de Eurasia. Couturier (1938) y Dolan (1963) acep-
taban una dnica especie, R. rupicapra, con 10 subespecies distintas (todos
ellos citados en Masini y Lovari 1988).

En la actualidad, y atendiendo a datos morfoldgicos y de variabilidad
para isoenzimas (enzimas codificados por distintos alelos de un gen, que se
pueden distinguir por su movilidad electroforética) presentados por Lovari
(1987) y por Nascetti et al. (1985), se reconocen un total de 10 subespecies
diferentes agrupadas en dos especies, Rupicapra pyrenaica presente en el
suroeste de Europa y Rupicapra rupicapra que se distribuye por el resto de
Europa y en el Cducaso. En total, el nimero de rebecos supera el medio
millén, de los cuales la mayoria corresponden a la especie R. rupicapra. En
principio, cada una de las diez subespecies de rebeco estd confinada en un
sistema montafioso (Figura 1).

La especie R. rupicapra agrupa a un total de siete subespecies que corres-
ponden a las poblaciones presentes en el centro y este de Europa. De oeste
a este tendrfamos las siguientes subespecies: cartusiana (macizo francés de
La Chartreuse), rupicapra (Alpes, principal nicleo de la especie), tatrica
(Montes Tatra), carpatica (en los Cdrpatos), balcanica (Peninsula Balcdni-
ca), asiatica (Turquia) y caucasica (Cducaso). En Europa, la poblacién total
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de esta subespecie se estimé en 440.000 individuos. Sin embargo, la tnica
poblacién grande es la de la subespecie rupicapra, mientras muchas de las
otras son raras y/o en declive (Aulagnier, 2008).

Figura 1. Distribucién actual de las poblaciones de rebeco. En claro las subespecies

de Rupicapra pyrenaica'y en oscuro las subespecies de R. rupicapra.

La poblacién de los Alpes (Rupicapra rupicapra rupicapra), estd instalada
en los paises alpinos (Francia, Suiza, Austria, Italia, Alemania y Eslovenia).
Esta subespecie, se ha introducido en la Republica Checa y también en
paises no europeos como son Nueva Zelanda y Argentina.

Las otras 6 subespecies de R. rupicapra estin representadas por pobla-
ciones mucho mds reducidas. En particular, en el macizo de la Chartreuse
vive una poblacién aislada de rebecos que recibié la categoria de subespecie,
Rupicapra rupicapra cartusiana (Couturier 1938). En este macizo tuvo lugar
una insularizacién excepcional debida al aislamiento del rebeco alpino por
un valle fluvial. Por su parte, la subespecie R. 7. balcanica estd muy fragmen-
tada en pequefias subpoblaciones. La subsepecie R. r. tatrica esta representa-
da por menos de 200 individuos y se ha catalogado como “en peligro critico”
(Critically Endangered, CR) en el ano 2000 (Aulagnier et al. 2008).

La especie R. pyrenaica agrupa a los rebecos del suroeste de Europa. En
total estd representada por actualmente por mds de 50.000 individuos. Se
distinguen las subespecies parva (Cordillera Cantdbrica), pyrenaica (Piri-
neos) y ornata (Abruzzos).

El rebeco de los Abruzzos (Rupicapra pyrenaica ornata), habita en la
cordillera de los Apeninos, concretamente en el macizo de los Abruzzos, en
Italia central. La subespecie R. p. ornata estd estrictamente protegida por la
legislacién internacional, esta incluida en el Apendice II de la Convencién
de Berna y en el Anexo IV de la Directiva de Habitats y Especies de la
Unién Europea (Herrero et al. 2008).

El rebeco de los Pirineos (Rupicapra pyrenaica pyrenaica) se distribuye
por gran parte de la vertiente meridional de este macizo montafioso y se
calcula que su nimero pasa de los 40.000 ejemplares.
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Por lo que se refiere al rebeco cantdbrico (Rupicapra pyrenaica parva
Cabrera 1910) y debido a la intensiva caza que sufrié en la primera mitad
del siglo XX, la poblacién original se fragmenté y desaparecieron las pobla-
ciones marginales (Nores y Vizquez 1987). El nucleo oriental se extiende
por las provincias de Asturias, Cantabria, Ledn y Palencia. Este nicleo estd
formado por unos 15.000 individuos. En la vertiente occidental, consti-
tuida por unos 1.000 rebecos, se extiende por varias zonas de la Reserva
Regional de Caza de Somiedo en Asturias y los terrenos limitrofes de la
provincia de Leén (Ballesteros 1998).

1.2. Paleontologia del género.

Los primeros fésiles de la subfamilia Caprinae corresponden al Mioceno
superior, hace unos 10 millones de anos (Alcald y Morales 1997; Gentry
2000). Al contrario que la mayoria de los bévidos, el registro f6sil de los
caprinidos es relativamente pobre debido a los hdbitats montafiosos en
que han evolucionado (Simpson, 1945). La mayoria de los paleontélogos
creen que los Caprini se originaron en Asia, pero Ropiquet y Hassanin
(2005) consideran que su origen no estd claro dado que la distribucién de
los caprinidos ha sido modificada de una forma muy importante durante
el Pleistoceno, debido a las glaciaciones y grandes cambios climdticos que
han tenido lugar.

Los fésiles de los parientes mds proximos del rebeco son extremadamen-
te raros y dispersos, adn en relacién a otros caprinidos (Masini y Lovari
1988). Por ello existen opiniones diversas y contradictorias sobre las rela-
ciones filogenéticas entre las pocas formas vivientes y las muchas formas
fésiles descritas. Se propuso que Phachygazella grangeri, que habité el cen-
tro y sur de Asia a principios del Plioceno (hace unos 5 millones de afios),
pudo ser una forma de rupicaprinido préxima al ancestro del rebeco (The-
nius y Hofer 1960). Sin embargo, especies préximas como Neotragocerus
en Norteamerica y Myotragus en las Islas Baleares ya se habian dispersado
en el Plioceno temprano, posiblemente a partir de un ancestro del Mioce-
no (Masini y Lovari 1988).

Los escasos datos paleontolégicos disponibles apuntan a que el género
Rupicapra perteneceria, junto con el {6sil europeo Procamptocerasy quizd el
fésil norteafricano Numidocapra , a una rama filética ya diferente durante
el periodo Villafranchiano (hace més de 2 millones de anos) del resto de
los rupicdpridos (Gentry 1978). Procamptoceras puede haber sobrevivido
en Europa del Este hasta el principio del Pleistoceno Medio, hace unos
800.000 afos.

Los primeros fésiles de Rupicapra propiamente dicho se hallaron en
un yacimiento prehistérico del pirineo francés, el de la gruta de Caune
d’Arago, cerca del pueblo de Tautavel y corresponden al Pleistoceno me-
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dio. La aparicién de fésiles de Rupicapra después de un periodo en el que
aparentemente no existfan rupicdpridos en la zona, sugiere una migra-
cién desde el este de Europa durante un periodo frio, pues sus fésiles se
encuentran asociados a la fauna de climas frios. Masini y Lovari (1988)
sugieren que el rebeco, o su antecesor directo, puede haber alcanzado
Europa durante el Pleistoceno medio o el Pleistoceno Inferior (hace, al
menos, 800.000 anos) y relacionan su migracién con los grandes cam-
bios en la fauna que tuvieron lugar durante el Villafranchiano marcado
por la llegada a Europa de olas de taxa procedentes de ambientes frios o
abiertos.

Los fésiles de Caune de 1" Arago son del final de la glaciacién de Min-
del o principios del Riss (entre 400.000 y 350.000 afos antes del presen-
te, AP). En Pirineos, el suroeste de Francia, en Provenza, Alpes italianos,
Apeninos y Hungrfa se han encontrado restos del periodo Riss (entre
300.000 y 130.000 anos AP), lo que confirmaria la dispersién europea
de Rupicapra a finales del Pleistoceno Medio. Hasta ahora la tnica do-
cumentacién conocida del rebeco durante el periodo interglaciar Riss-
Wiirm proviene de dos zonas de elevada altitud de los Alpes suizos, lo
que sugiere una restriccién del rango de distribucién del rebeco a las
zonas més elevadas. Sin embargo, durante las glaciaciones del periodo
Wiirm (80.000-12.000 afos AP), los fésiles de rebeco llegaron a ser rela-
tivamente numerosos, y con una distribucién mds amplia y continua que
en la actualidad (Masini 1985; Lovari 1987; Masini y Lovari 1988). Los
restos del Wiirm se encontraron principalmente en sitios de baja altitud
de los sistemas montafiosos principales. Esta distribucién sugiere que los
frios glaciales del Wiirm deben haber desplazado al rebeco de las grandes
alturas.

Los depésitos del Pleistoceno normalmente consisten en restos frag-
mentados de los cuales s6lo los cuernos pueden ser usados en taxonomia;
lo que dificulta la clasificacién de los rebecos fésiles (Masini 1985). Se
discute sobre la asignacién de un {ésil de los Pirineos franceses del perio-
do Riss al tipo pyrenaica o al rupicapra. Se conoce mis sobre el tipo de
los fésiles de rebeco del Wiirm y del Holoceno. Se identificaron fésiles
del Wiirm temprano en la Cordillera Cantédbrica y en los Pirineos, que
fueron clasificados como R. pyrenaica. En los Apeninos se recuperaron
fésiles posteriores, del Wiirm y del Holoceno, correspondientes al tipo
R. pyrenaica ornata. Se describié R. rupicapra en Hungria, el arco alpino
y el norte de los Apeninos en el Wiirm y en el Cducaso, en fésiles del
Holoceno.

Se ha sugerido, por tanto, que los rebecos del tipo R. pyrenaica habrian
evolucionado directamente de los individuos llegados al oeste de Euro-
pa durante el Pleistoceno Medio, mientras que R. rupicapra puede haber
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evolucionado en el este de Europa o en Asia Menor durante un tiempo
de aislamiento geografico. Posteriormente, y debido a la aridez creciente
de las regiones del Mediterrdneo y del Mar Negro, R. rupicapra se debié
extender hacia el oeste no después del final del Wiirm rompiendo el rango
de R. pyrenaica aunque no se habria extendido més alld del norte de los
Apeninos y el oeste de los Alpes. Entonces, R. pyrenaica se habria separado
en dos grupos: R. p. parvay R. p. pyrenaica por un lado y R. p. ornata por
otro (Lovari y Scala 1980; Masini 1985; Masini y Lovari 1988). Al llegar
el Holoceno, el actual periodo interglaciar, los rebecos verfan restringido
su hédbitat de nuevo y poco a poco quedarian aisladas en los puntos mds
elevados de Europa y Asia Menor.

1.3. Diferenciacién genética entre poblaciones y especies.

La diversidad genética existente en las poblaciones es la base material
de la cual dependen los procesos de adaptacién y especiacién. Los niveles
de variabilidad elevados confieren a las especies la capacidad de responder
a amenazas como pueden ser las enfermedades, depredadores o cambios
ambientales tanto a largo como a corto plazo (Amos y Harwood 1998).
Por tanto la valoracién de los niveles de variacién genética existentes en las
poblaciones, ya sean naturales o domésticas, es de gran importancia tanto
para el conocimiento de la historia evolutiva de una especie como para la
elaboracién de programas de conservacién genética. Los marcadores ge-
néticos tienen también gran utilidad de cara a la realizacién de estudios
ecoldgicos, organizacién social y paternidad.

Un aspecto importante de los polimorfismos genéticos, es que permi-
ten la comparacién directa de los niveles de diferenciacién genética entre
cualquier grupo de organismos, ya sea dentro de la especie o entre especies
diferentes. Esto nos da la oportunidad de emplear estos polimorfismos
genéticos para llevar a cabos estudios a distintos niveles a lo largo de la
jerarquia filogenética. Estos niveles irfan desde la identidad genética de un
individuo o estudios de paternidad, al estudio de la macroevolucién, o lo
que es lo mismo, el estudio de las relaciones filogenéticas entre distintas
especies, pasando por toda una serie pasos intermedios (Avise 2004).

Dentro de las utilidades potenciales del estudio de la diversidad genética
podemos destacar tres relacionadas con el estudio de la evolucién y dife-
renciacién de las poblaciones:

Subdivisién poblacional. Cuando existe subdivisién de una poblacién,
es inevitable la existencia de alguna diferenciacién genética entre las distin-
tas subpoblaciones que puede ser el resultado de que la seleccién natural
favorezca diferentes genotipos en distintas subpoblaciones pero también
de procesos aleatorios en la transmisién genética de una generacién a la
siguiente o de efectos fundadores en las subpoblaciones (Hartl y Clark
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1997). La estructura subdividida de las poblaciones ha sido revelada en
numerosas especies a partir de la utilizacién de marcadores moleculares y
parece estar influenciada por una amplia variedad de factores, entre ellos la
naturaleza del sistema de apareamiento y el nivel de intercambio genético
entre subpoblaciones (Avise 2004).

Aislamiento y diferenciacién filogeogrifica. La filogeografia busca
correlacionar la congruencia entre las historias evolutivas, demogréficas
y de distribucién de taxones con su particular asentamiento ecolégico
y geoldgico de una regién, determinando también la cronologia de su
diversificacién evolutiva (Bermingham y Moritz 1998). La Filogeogra-
fia es un campo de estudio que concierne a los principios y procesos
que gobiernan las distribuciones geograficas de las lineas genealdgicas,
especialmente aquellas dentro de especie y entre especies relacionadas.
Esta disciplina se centra explicitamente en los componentes histéricos
o filogenéticos de la estructura poblacional; cémo pudo haber sido in-
fluenciada por la deriva genética, el flujo génico, la seleccién natural u
otras fuerzas evolutivas (Avise 2004). En términos mds amplios, la con-
tribucién mds importante de la filogeografia a la biologfa ha sido destacar
las conexiones estrechas que inevitablemente existen entre la demografia,
la geografia y la genealogia y distribucién de linajes, construyendo un
puente empirico entre dos campos como son la genética de poblaciones
y la biologia filogenética.

El estudio de la diferenciacién genética entre poblaciones en relacién a
su distribucién geogrifica permite inferir los procesos evolutivos que han
llevado a que una especie presente su estructura filogeografica actual. La
distribucién geografica actual de los organismos depende tanto de para-
metros histéricos como ecoldgicos. Asi, se sabe que los periodos frios del
Cuaternario en Europa han tenido una gran influencia en la cantidad y
distribucién de la variedad genética intraespecifica tanto en plantas como
en animales (Taberlet et al. 1998). Actualmente, un niimero cada vez ma-
yor de estudios basados en polimorfismos de ADN nos da una idea de la
influencia que las glaciaciones del Pleistoceno han tenido en la expansién y
contraccién del drea de distribucién de las especies y su evolucion (Hewitt
1996; Hewitt 2004; Avise et al. 1998; Taberlet et al. 1998).

Clasificacién taxonémica y Conservacién. Una aplicacién importante
de los marcadores moleculares es la identificacién de subespecies, subdivi-
siones poblacionales naturales que se encuentran un paso por debajo del
rango de especie. Se cree que la diferenciacién genética en subespecies es
un reflejo del aislamiento geografico, en el que no existe intercambio gené-
tico entre los distintos grupos poblacionales durante un periodo de tiempo
suficiente para que la subdivisién genética de la poblacién sea reconocible
a nivel de fenotipo externo, y/o por su implicacién en la adaptacién de la
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subespecie a su medio. La combinacién de estudios morfolégicos, etolégi-
cos y moleculares ha permitido la revisién de clasificaciones en subespecies
de distintos grupos de animales (O’Brien 1994).

La filogenética molecular, estima las relaciones evolutivas entre espe-
cies y niveles jerdrquicos mds elevados utilizando marcadores moleculares.
Después de que las barreras reproductivas se han constituido y el proceso
de especiacién ha sido completado, los caracteres moleculares contindan
evolucionando de una forma mds o menos dependiente del tiempo, de
tal forma que la distancia genética entre los taxones nos da una idea de la
magnitud del tiempo evolutivo que los separa de su ancestro comun.

En el campo de la conservacién, varios son los objetivos buscados a
partir del estudio de marcadores moleculares. Por una parte la descrip-
cién de los cambios genéticos que afectan a una poblacién en peligro y
la aplicacién de estos marcadores para llevar a cabo un manejo adecua-
do de las poblaciones amenazadas (O’Brien 1994). Por otra la definicién
de las unidades y poblaciones a conservar. Se han definido dos conceptos
que son el de ESUs (Evolutionary Significant Units) o unidades evoluti-
vas significativas, y el de MUs (Management Units) o unidades de manejo
(Moritz 1994; Moritz 1996). Las MUs se corresponderian con grupos de
poblaciones demograficamente independientes, mientras que las ESUs re-
presentarfan a grupos de poblaciones histéricamente aisladas que reunirfan
en su conjunto la diversidad evolutiva de un taxén. Asi las MUs serian
las unidades adecuadas para controlar las respuestas de las poblaciones a
impactos ambientales y de manejo, mientras que las ESUs constituirfan las
unidades mds amplias que las acciones de conservacién tienden a preservar
(Moritz, 1996).

Las ESUs han sido definidas genéticamente como unidades de conser-
vacién (poblaciones o grupos de poblaciones) que muestran diferencias
significativas en las frecuencias alélicas de los loci nucleares y que son re-
ciprocamente monofiléticas para el ADN mitocondrial. Son, por tanto,
esencialmente equivalentes a las especies definidas bajo el concepto filo-
genético (Vogler y DeSalle 1994) y reflejan una separacién filogeografica
histérica. Las MUs por su parte estdn basadas en las diferencias en las
frecuencias de los alelos, sin importar las relaciones filogenéticas entre éstos
y son las unidades de conservacién a pequena escala dado que contienen la
diversidad de la especie (Moritz 1996).

La identificacién de ESUs y MUs es importante de cara al manejo de
poblaciones, especialmente cuando se realiza un manejo y recuperacién
activa de las mismas, por ejemplo mediante reintroducciones, ya que esto
nos permitird tomar decisiones en la conservacién de especies con un ma-
yor grado de informacién y evitar asi mezclar individuos de poblaciones
genéticamente divergentes (Firestone et al. 1999).
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1.4. Variabilidad genética y filogenia del género Rupicapra.

Los estudios previos de variabilidad genética y de filogenia del género
Rupicapra no son abundantes. Una serie de trabajos se limitan a estudiar
la variabilidad genética y estructura de alguna de las subespecies de rebe-
co. Asi, basindose en isoenzimas, Pemberton et al. (1989) estudiaron la
poblacién cartusiana (R. 7 cartusiana) y Pérez-Barberia et al. (1996) la
poblacién cantdbrica (R. p. parva). Esta poblacién fue también estudiada
por nuestro grupo (Pérez et al. 1996) para ADN minisatélite. Finalmente,
la poblacién de rebecos de Austria de la subespecie R. 7. rupicapra, ha sido
ampliamente estudiada mediante ADNmt e isoenzimas (Schaschl et al.
2003). También se han llevado a cabo estudios de variabilidad genética en
loci del complejo mayor de histocompatibilidad (MHC) en las subespecies
parvay pyrenaica (Alvarez-Busto et al. 2007) y en el rebeco alpino (Schas-
chl et al. 2004; Mona et al. 2008). Todos estos trabajos demostraron, en
mayor o menor medida, una estructuracién de las poblaciones de rebeco
en subpoblaciones.

Los estudios sobre taxonomia y filogenia del género Rupicapra son es-
casos. Lovari y Scala (1980, 1984) han revisado la clasificacién del género
sobre la base de caracteres morfolégicos. Algunos articulos comparan dos
o tres de las subespecies propuestas para /oci enzimdticos (Nascetti et al.
1985) o para ADNmt (Hammer et al. 1995; Randi et al. 2002; Kmet et
al. 2002). Estos trabajos estdin muy limitados por el reducido nimero de
muestras utilizado.

En los trabajos que presentamos a continuacién, liderados por nuestro
grupo en la Universidad de Oviedo, se estudia la diversidad poblacional,
filogeografia y taxonomia del género Rupicapra mediante el estudio del
ADN. Se analizan distintos tipos de marcadores, ADN nuclear micro-
satélite (Pérez et al. 2002), ADN mitocondrial (Rodriguez et al. 2009)
y un pseudogén (copia no funcional de un gen) mitocondrial que hemos
identificado en el niicleo (Rodriguez et al. 2007). Estos tres tipos de mar-
cadores, que se describirdn con mds detalle en el apartado de Material y
Métodos, presentan distintas caracteristicas que los hacen ttiles para estu-
diar los sucesos evolutivos que han tenido lugar a distintos tiempos antes
del presente. La informacién obtenida mediante microsatélites permite
hacer inferencias a niveles bajos de diferenciacién tal como poblaciones
geogrificamente aisladas. El ADN mitocondrial permite estudiar niveles
superiores de diferenciacién, es idéneo para estudios filogeogréficos al ni-
vel de subespecie y de especies préximas. En taxonomia, la variacién para
ADNmt estd siendo muy utilizada dltimamente para valorar la clasifica-
cién intraespecifica. Dado que las mutaciones se acumulan en los linajes
de organismos a lo largo del tiempo, se podria hacer un simil con un reloj
en el que las secuencias microsatélite representarian el segundero y el ADN
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mitocondrial representaria el minutero. Asi el ADNmt es ttil en tiempos
de divergencia del orden de centenas de miles de afios, mientras que los
microsatélites lo son para tiempos de decenas de miles de afios. Por dltimo,
se ha estudiado ademds la variacién en secuencia para un pseudogén mi-
tocondrial identificado en el nicleo. La acumulacién de mutaciones en el
nicleo es mucho mds lenta que en la mitocondria, siguiendo con el simil
del reloj, el cambio de secuencia en el nicleo representaria la aguja de las
horas. Por ello, un gen transferido al niicleo queda “congelado” sin sufrir
apenas cambios respecto a la copia originalmente transpuesta por lo que
puede ser considerado como un fésil viviente del gen mitocondrial.

Los objetivos que perseguimos con estos trabajos son estudiar los efectos
de los cambios histéricos y geograficos en la diversificacién de las espe-
cies y poblaciones actuales de rebeco. Atendiendo a la distribucién geo-
gréfica actual de los distintos linajes genéticos se pueden inferir sucesos
de fragmentacién y aislamiento de poblaciones y grandes migraciones, y
relacionarlos con los grandes cambios climdticos que tuvieron lugar en
Europa en el Cuaternario. Esta informacién se puede comparar con otros
estudios filogeograficos y tratar de llegar a conclusiones mds generales so-
bre la evolucién y la especiacién. Por otro lado, la comparacién de las
distintas subespecies de rebeco para marcadores genéticos permite analizar
las discontinuidades entre grupos y relacionarlas con las discontinuidades
observadas a nivel morfolégico, que originalmente se utilizaron para defi-
nir los distintos grupos taxonémicos, contribuyendo asi a la clasificacién
taxonémica. En dltimo término, el andlisis de la diversidad genética de las
distintas poblaciones permite valorar la endogamia sufrida por las mismas
y su capacidad de adaptacién. El andlisis de la distribucién de la diversidad
dentro de poblacién nos proporciona ademds informacién sobre su es-
tructura mds o menos fragmentada. Toda esta informacién tiene también
relevancia desde el punto de vista de la conservacién.

2. MATERIAL Y METODOS

2.1. Muestras.

En total se analizaron 239 muestras de rebeco pertenecientes a las 10
subespecies reconocidas. Estas muestras fueron coleccionadas en la Uni-
versidad de Oviedo (156) y en la Universidad de Viena (83) que participd
en el estudio de ADN mitocondrial. Las muestras fueron donadas por
una variedad de personas e Instituciones que van desde bidlogos y uni-
versidades a asociaciones de cazadores, guardas de caza o taxidermistas.
El tipo de muestra fue también de lo més heterogéneo dependiendo del
lugar de procedencia y de la facilidad para conseguir uno u otro tejido. Se
dispuso de muestras de higado, musculo, piel, pelo, diente o hueso. Las
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muestras de higado, musculo o piel fueron fijadas en alcohol 95% para su
posterior traslado al laboratorio. Las muestras de hueso o diente se nos re-
mitian, una vez descarnadas, sin ningin tipo de medida especial de conser-
vacién. Para el andlisis de ADN microsatélite se dispuso de 147 muestras
(véase la Tabla 1) entre las que no estaban representadas las subespecies
R. 1. cartusiana'y R. r. asiatica 'y otras como R. r. tatrica'y R. p. ornata lo
estaban pobremente. Para el andlisis de ADN mitocondrial, gracias a la
colaboracién con otras universidades, pudimos contar con muestras de las
10 subespecies (véase la Tabla 2). El nimero de muestras analizado para
ADN microsatélite fue de 147, mientras que para ADN mitocondrial se
analizaron 189 muestras, 97 de las cuales fueron incluidas en el estudio de
los dos tipos de marcadores.

2.2. Marcadores de ADN.

ADN microsatélite. Los marcadores microsatélites, también llamados
STR (del inglés Simple Tandem Repeats, Repeticiones Simples en Tédn-
dem) fueron descritos por primera vez en 1989 (Tautz 1989). Son mar-
cadores nucleares que se caracterizan por poseer unidades repetidas de un
motivo de 1-6 pares de bases, variando el nimero de repeticiones de un
marcador entre 10 y 60 por regla general. Debido a su excepcional va-
riabilidad y facilidad de andlisis estdn considerados como los marcadores
genéticos mds poderosos para el andlisis intrapoblacional y comparacién de
poblaciones de una especie (Goldstein y Pollock 1997). Es tipico observar
marcadores con més de diez alelos y en algin caso se han encontrado hasta
56 alelos en un solo marcador.

Los marcadores microsatélite se han hecho muy populares por su utiliza-
cién en la identificacién individual en genética forense o en investigaciones
policiacas y también en pruebas de paternidad. Presentan gran nimero de
ventajas técnicas como su facilidad de obtencién, su distribucién a lo largo
de todo el genoma y las minimas cantidades de ADN necesarias (incluso
partiendo de ADN muy degradado) que los convierten en los marcadores
mds utilizados actualmente para andlisis de poblaciones.

En nuestros estudios sobre rebeco hemos adaptado marcadores micro-
satélites que habian sido descritos en cabra (15 marcadores) y vaca (15
marcadores) para su utilizacién en rebeco. De los 30 marcadores probados
hemos rechazado 7 de manera que los andlisis filogenéticos se hicieron con
23 marcadores microsatélite.

ADN mitocondrial. En animales superiores, el ADN mitocondrial
(ADNmt) es una molécula pequefia y circular de un tamano de 16-20 ki-
lobases. Estd formada por 37 genes relacionados con la oxidacién y ademds
hay una regién conocida como lazo-D (D-loop), que es el sitio de inicio de
la replicacién y transcripcidn.
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Esta molécula presenta unas propiedades muy deseadas e ideales a la
hora de realizar andlisis filogenéticos (Avise et al. 1987) como son:

- Estd distribuida universalmente (en todos los organismos superiores),
pudiendo hacer comparaciones homdlogas entre una gran variedad de
0rganismos.

- Fdcil de aislar y analizar.

- Tiene una estructura genética simple.

- Evoluciona a un ritmo bastante alto; hasta 15 veces mds rdpido que el
ADN nuclear.

- Se hereda estrictamente por via materna.

El ADN mitocondrial ha proporcionado a los evolucionistas una herra-
mienta extensiva y de fécil acceso adecuada para hacer inferencias geneald-
gicas a un nivel intraespecifico o entre especies préximas. El ritmo rdpido
de sustitucién nucleotidica (sustitucién de una base por otra en el ADN
de un linaje) respecto a las secuencias nucleares junto con el tipo especial
de herencia materna sin recombinacién, ofrece ventajas para el andlisis fi-
logenético.

Con la llegada de la secuenciacién del ADN mediada por PCR (del
inglés polymerase chain reaction, reaccién en cadena de la polimerasa),
los andlisis de poblaciones basados en ADNmt se han multiplicado y en la
actualidad son los mds utilizados en estudios de filigeografia y evolucién
de especies préximas.

Para nuestro andlisis hemos utilizado un fragmento de 349 pares de
bases del gen mitocondrial que codifica para el citocromo .

Numts; pseudogénes de origen mitocondrial. En ocasiones existe
ADN, homélogo al ADN mitocondrial (ADNmt) pero integrado en el
genoma nuclear (descrito por primera vez en 1967 por Du Buy y Riley).
Estas copias de genes mitocondriales localizadas en el niicleo (Numts) han
perdido su funcién y son por lo tanto lo que se denomina pseudogénes
(secuencias que parecen genes pero no lo son porque han perdido su fun-
cién). Los pseudogénes acumulan mutaciones sin el filtro de la seleccién
natural.

En los estudios filogenéticos se produce a veces la inclusién no inten-
cionada de pseudogénes cuando una especie tiene Numts pardlogos a la
regién de ADNmt de interés. Esto se debe a que los cebadores usados en la
PCR podrén hibridar con los Numts tanto o mds que con la secuencia mi-
tocondrial y en ese caso el producto amplificado serd el pseudogén nuclear.
La presencia inadvertida de Numts puede llevar a la realizacién de filoge-
nias moleculares, que aunque sean creibles y bien soportadas estadistica-
mente, son en realidad incorrectas. Por ejemplo, se han confundido Numts
humanos con ADNmt de dinosaurio al amplificar como contaminantes y
no ser reconocidos (Zischler et al. 1995a).

82



FILOGEOGRAFIA E HISTORIA EVOLUTIVA

A pesar de todos los problemas pricticos que pueden acarrear, los Numts
pueden ser usados como marcadores genéticos como propuso Arctander
(1995):

La presencia de un Numt en un locus especifico puede ser usada como
marcador genético, pues si estd en mds de un taxén indica que poseen
un ancestro comun. La presencia o ausencia de Numts en /Joci especificos
servirfan para determinar el orden de ramificacién filogenética de diferen-
tes especies. Los ndmeros de copias de Numt pueden también ser usados
como marcador genético en variedades de plantas, tal y como se hace con
los elementos transponibles.

Los Numts pueden usarse para trazar estados ancestrales de ADNmt
en determinados sitios nucleotidicos (Lopez et al. 1997; Lii et al. 2002).
El conocimiento independiente de estos estados ancestrales puede ayudar
a resolver filogenias mitocondriales donde existan ambigiiedades. Esto es
particularmente til en humanos, donde se han usado Numts para enraizar
filogenias de poblaciones (Zischler et al. 1995b).

En nuestros andlisis del gen del citocromo & de rebeco nos encontra-
mos con secuencias que presentaban una mutacién de cambio de pauta
de lectura. Estas mutaciones resultan letales dado que cambian totalmente
la proteina que consecuentemente pierde su funcionalidad. El estudio de
estas secuencias permitié demostrar que se trataba de copias no funciona-
les del gen que se habia transpuesto al nicleo (pseudogén), permaneciendo
una copia funcional en la mitocondria. El pseudogén del citocromo 6,
accidentalmente identificado, fue posteriormente incluido en el andlisis de
la historia evolutiva del rebeco.

2.3. Técnicas experimentales.

En general las técnicas utilizadas para el estudio consisten en la extrac-
cién de ADN, la amplificacién de las secuencias de interés utilizando ce-
badores especificos y aplicando la técnica de la “reaccién en cadena de la
polimerasa” (PCR, del inglés Polymerase Chain Reaction) y el andlisis de
los productos de la amplificacidn, ya sea andlisis del tamafo del producto
obtenido, ya sea su secuencia.

Extraccién de ADN. Se utilizaron distintos protocolos de extraccién
de ADN en funcién del tejido disponible en cada caso. Bdsicamente, los
métodos para aislar ADN consisten en romper las células, degradar las
proteinas mediante enzimas y detergente, y precipitar el ADN con alco-
hol. En general, debido al tipo de muestras disponibles, se obtiene ADN
muy fragmentado y en baja concentracién que sélo es vélido para analizar
secuencias de pequeno tamano por PCR.

Reaccién en cadena de la polimerasa (PCR). Esta técnica fue in-
troducida por Mullis en 1985 (en 1993 este descubrimiento le valié el
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Premio Nobel) y revoluciond la biologia molecular. La técnica consiste
en obtener un gran nimero de moléculas de un fragmento particular y
pequeiio de ADN partiendo de cantidades minimas de molde y unos
cebadores especificos de la secuencia concreta de ADN que se quiere
amplificar.

Andlisis del tamafio de fragmentos de ADN. En el caso de los mar-
cadores microsatélites las diferencias se revelan como diferencias en el ta-
mafio de los fragmentos amplificados. La determinacién del tamafio se
hizo por electroforesis capilar. Los fragmentos amplificados se someten a
un campo eléctrico que les hace correr por un capilar a distinta velocidad
dependiendo de su tamafo.

Secuenciacién de ADN. En la actualidad las técnicas de secuenciacién
resultan rédpidas y relativamente baratas. Tras la amplificacién por PCR, los
fragmentos del gen del citocromo & (o en su caso el pseudogén del citocro-
mo b) fueron secuenciados por el método de la terminacién de cadena con
terminadores fluorescentes en un secuenciador automdtico.

3. RESULTADOS

Como hemos dicho, los distintos marcadores utilizados, microsatélites,
gen mitocondrial del citocromo &y pseudogén nuclear del citocromo &
presentan distintas tasas evolutivas y por tanto nos hablan de la historia
evolutiva del rebeco en distintas épocas, desde las més recientes hacia las
mds remotas. Presentaremos los resultados en ese orden.

3.1. Andlisis de la variacién para marcadores microsatélite

Los datos sobre variabilidad en las distintas poblaciones de rebeco para
los 23 marcadores microsatélites incluidos en el estudio se presentan en la
Tabla 1. El nimero medio de alelos por locus fue de 7,78. En conjunto 3
marcadores resultaron monomérficos y considerando tinicamente a la po-
blacién cantbrica, 6 marcadores fueron monomérficas. El nimero total
de alelos fue 179, de ellos 132 estdn presentes en R. pyrenaicay 148 en R.
rupicapra.

Las heterocigosidades esperadas (igual a la diversidad en diploides) va-
rian entre 0,38 y 0,51. En general, las heterocigosidades observadas son
ligeramente més bajas que las esperadas, indicando asi un exceso gene-
ral de homocigotos, que en el caso de las subespecies R. 7. carpatica y
R. 7. balcanica alcanza valores significativos (p<0,001). Un andlisis de va-
rianza de las heterocigosidades individuales observadas revela diferencias
entre poblaciones (Fg,3=10,28; P=4,5*10""). Las poblaciones de los Alpes,
los Pirineos y el este de la Cordillera Cantébrica son significativamente mds
variables (a= 0,05) que las poblaciones de Cérpatos, Cducaso y del Oeste
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de la Cordillera Cantédbrica. El dnico individuo de los Apeninos analizado
es menos heterocigoto (s6lo para dos marcadores) que cualquier otro ya sea
de las poblaciones de R. rupicapra o R. pyrenaica.

Tabla 1. Estadistica descriptiva de la variacién para marcadores microsatélites.

parva W 19,00 0,68 3,00 2 0,1856 37,91 36,16

‘ parva E 21,00 0,76 3,72 0,3800 44,92 45,13

Rupicapra = ongica W 24,00 0,76 4,44 12 0,1069 44,40 44,02
pyrenaica :

pyrenaica E 17,00 0,76 4,16 0,2278 43,01 39,13

ornata 1,00 0,08 1,08 2 - - 8,70

rupicapra W 18,00 0,83 4,08 2 0,3373 50,77 47,58

rupicapra E 11,00 0,83 3,71 0,1143 48,15 46,25

Rupicapra tatrica 291 079 229 1 0,7848 46,96 42,75

rupicapra carpatica 17,00 0,79 3,04 3 0,0007 37,78 30,69

balcanica 6,78 0,74 3,09 5 0,0005 48,76 35,61

caucasica 6,43 0,58 2,83 6 0,1733 37,74 32,09

n, nimero medio de individuos genotipados por locus (igual al nimero de indivi-
duos excepto en tatrica, balcanica y asiatica en que algunas amplificaciones fallaron
debodo a baja calidad del ADN); LP, proporcién de loci polimérficos; A, nimero
medio de alelos por locus; PA, nimero de alelos tnicos; P-HW, Probabilidad exacta
asociada a la hip6tesis de equilibrio de Hardy-Weinberg; He, heterocigosidad espe-

rada o diversidas en %; Ho, Heterocigosidad observada en %.

Para estudiar las relaciones entre todos los individuos y la diferenciacién
entre poblaciones se realizé un drbol filogenético (por el método de Unién
al Vecino, en inglés “Neighbor-Joining”) con 143 individuos (3 individuos
para los cuales el genotipo multilocus era incompleto fueron eliminados de
este andlisis). El drbol se basa en la proporcién de alelos compartidos por
cada par de individuos. En la Figura 2 se pueden ver importantes diferen-
cias entre aquellas subpoblaciones que pertenecen a diferentes especies.
El individuo de los Apeninos y uno de los individuos de los Balcanes, sin
embargo, no agruparon tan préximamente a su grupo especifico como el
resto de individuos. También se puede apreciar una gran diferenciacién
entre poblaciones geograficamente aisladas, reconocidas como subespecies,
e incluso entre subpoblaciones. La proporcién de la variacién (medida por
el estadistico Fgr de Wrigh) entre pares de subpoblaciones estd entre el 5%

y el 13%. En concreto, el valor de Fst para las dos subpoblaciones canti-
bricas fue de 0,13.
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——— rupicapra W ——— parva W

——— rupicapra E ——— parva E

—— tatrica ! ——— pyrenaica W
carpatica ——— pyrenaica E

balcanica ornata

——— caucasica

R. rupicapra R. pyrenaica

Figura 2. Arbol construido por el método de “unién al vecino” a partir de las distan-

cias entre todos los pares de individuos para microsatélites.

En 17 de los 23 marcadores analizados se encontraron alelos dnicos de
especie, 30 para R. pyrenaica'y 47 para R. rupicapra. De estos, solo un lo-
cus (el Jocus SR-CRSP-06) puede ser considerado como diagnéstico, pues
presenta un total de seis alelos en R. pyrenaica con un rango en tamafo
comprendido entre 143 y 153 pares de bases, mientras que en R. rupicapra
s6lo se encontraron dos alelos de tamanos 139 y 141 pb. Entre los alelos
tnicos de especie, 33 fueron ademds especificos de subespecie. Es un hecho
a destacar que la poblacién de Apeninos con sélo un individuo muestreado
presentara dos alelos tnicos.

Las relaciones entre las distintas poblaciones y subpoblaciones se anali-
zaron mediante diferentes estimadores de distancia genética, dando todos
ellos resultados similares. Cuando representamos las distancias (en este
caso se representa la distancia (Op)?* especificamente disefiada para micro-
satélites) calculadas entre pares de poblaciones y subpoblaciones frente a
la distancia geogréfica entre ellas (Figura 3), podemos ver la existencia de
una clara correlacién (r=0,66) entre ambas medidas (P=0,00034, test de
Mantel). Puede observarse que la relacién entre distancias genéticas y geo-
gréficas es similar tanto al nivel de pares de poblaciones dentro de especies
como en los pares de poblaciones entre especies, pero las distancias medias
son mayores en este tltimo caso. Del mismo modo podemos comprobar
que los pares intraespecificos que incluyen la poblacién de Apeninos mues-
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tran distancias genéticas mayores de lo que esperarfamos por sus distancias
geogréficas si nos basamos en los valores de la linea de regresién. Debemos
recordar, no obstante, que estas comparaciones incluyen un tnico indivi-
duo para la poblacién de Apeninos.

o entre suboblaciones

entre subespecies de R, pyrenaica

o entre subespecies de R rupicapra
207 20
A entre especies

(5w)?

1000
2000
2000
4000

Figura 3. Relacién entre distancias genéticas (Op)? entre pares de poblaciones y dis-
tancias geograficas.

A partir de las matrices obtenidas con las distancias genéticas se ela-
boraron distintos tipos de drboles filogenéticos (UPGMA y “Neighbor-
Joining”) que nos ofrecen el mismo resultado. El conjunto de poblaciones
analizadas se agrupa en dos ramas cada una de las cuales representa una de
las dos especies propuestas, R. pyrenaicay R. rupicapra.

El 4rbol construido a partir de las distancias genéticas (Op)? por el méto-
do UPGMA se presenta en la Figura 6 donde se puede apreciar que encaja
de una manera bastante evidente con el mapa de las 4reas de distribucién
geogrifica del rebeco.

3.2. Anailisis de la variacién para la secuencia del gen mitocon-

drial del citocromo 4.

El alineamiento de las secuencias (de una longitud de 349 nucledtidos)
en los 189 individuos mostré 20 haplotipos (o variantes de la secuencia) di-
ferentes. Los haplotipos fueron numerados consecutivamente segtin se iban
identificando. Durante la experimentacién, como ya hemos dicho, se produ-
jo la amplificacién no intencionada de un pseudogén nuclear del citocromo
b. Los nimeros 14 y 15 fueron asignados a haplotipos correspondientes al
pseudogén, de forma que los nimeros de los haplotipos mitocondriales van
del 1 al 22, excepto el 14 y el 15. En el conjunto de los haplotipos se identi-
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ficaron 27 sitios polimérficos que presentaron 27 sustituciones de bases. De
las 27 sustituciones 23 fueron del tipo “transicién” (cambio de A por G o de
C por T y viceversa, incluyen un tercio de los cambios posibles) y 4 fueron
“transversiones” (cualquiera de las otras sustituciones que representan dos
tercios de las posibles). Con respecto a su efecto sobre la proteina, 21 susti-
tuciones fueron sinénimas (la mutacién no produce cambios en la secuencia
de aminodcidos de la proteina y por tanto no altera su funcionalidad) y 6
fueron no sinénimas (mutaciones que cambian la secuencia de la proteina y
que por lo tanto pueden tener una efecto sobre la funcién de la misma). Las
medidas de diversidad (Tabla 2) fueron altas. La subespecie R. rupicapra ru-
picapra, de los Alpes, mostré una diversidad mucho mayor que el resto y en
particular la diversidad nucleotidica de la muestra procedente de Val di Susa
en los Alpes mds occidentales fue muy elevada. Las subespecies balcanica,
cartusiana 'y ornata mostraron diversidades extremadamente bajas.

Las relaciones filogenéticas entre todos los haplotipos fueron analizadas
mediante la construccién de drboles. Distintos métodos, ya sean basados
en distancia genética entre haplotipos, en maxima verosimilitud o en par-
simonia, dieron la misma topologia (Figura 4).

114

Clade East
2
S
g

tiid

Capra hircus

0.01

Figura 4. Arbol construido por el método de “unién al vecino” a partir de las dis-
tancias entre secuencias del citocromo 4, que representa las relaciones entre distintos
haplotipos. Al final de cada rama se dan los nombres abreviados de las poblaciones en
las que se identificaron los distintos haplotipos mitocondriales, en gris poblaciones

de R rupicapray en negro las poblaciones de R. pyrenaica.
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Los 20 haplotipos se dividen en tres grupos o clados (clado: una de las
ramas principales de un 4rbol evolutivo) principales que fueron denomina-
dos Clado Oeste, Clado Central y Clado Este, atendiendo a la procedencia
geogrifica de las muestras que los presentan. En el drbol se presentan tam-
bién los haplotipos correspondientes al pseudogén nuclear del citocromo &
(que comentaremos mds adelante) y un haplotipo de la cabra, Capra hircus,
COMO Erupo externo.

Las relaciones evolutivas entre los 20 haplotipos mitocondriales fueron
analizadas también mediante la construccién una red (Median-Joining Net-
work). Este método difiere de los, mds tradicionales, drboles filogenéticos
en que, al contrario que en aquellos, haplotipos presentes en la actualidad
pueden ocupar nodos intermedios. La red de haplotipos (Figura 5) muestra
el agrupamiento de los mismos en los tres grandes clados ya descritos.

R. p. parva s

R. p. pyrenaica 7%1@,_.3._.‘. °".tl_b._/_,.i

p. omata oytb- 2. 19
cartusiana

r. b cytb-7
r. rupicapra W 5 %ylli—ﬂ.
r. rupicapra C cytb-1 83

r. rupicapra E 60

r. tatrica_ cy‘lb-21‘

r. carpatica

r. balcanica

r. asiatica _— ;
r. caucasica B gpa— 2 347,

=
=
|
O
1
O
n
u
0
|
|

R.
R.
R.
R.
R.
R.
R.
R.
R.
R.

Figura 5. Red de los haplotipos de la secuencia mitocondrial del citocromo &. Las
dreas de los pasteles corresponden a frecuencias de los haplotipos y se representa la

proporcién correspondiente a cada subespecie en distintos colores.

En la figura se muestra ademis la frecuencia de los distintos haplotipos
y su distribucién geogréfica. El clado Oeste (West) estd representado por
7 haplotipos muestreados en la Cordillera Cantédbrica, los Pirineos y los
Alpes Occidentales. El clado Central esta representado solamente por 3
haplotipos muestreados en los Apeninos y el Macizo de Chartreuse, en los
Alpes franceses. Por dltimo, el clado Este (East) es el mds diverso y estd
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representado por 10 haplotipos muestreados en Europa Central, los Balca-
nes, Turquifa y el Cducaso. En la Figura 6 se sintetiza la distribucién de los
tres clados principales sobre el mapa de Europa y oeste de Asia.

3.3. Relaciones filogenéticas entre el pseudogén nuclear y el gen

mitocondrial del citocromo &.

Como hemos dicho, en el estudio de las secuencias del gen del citocromo
b nos encontramos accidentalmente con un pseudogén nuclear. Vamos a
describir sucintamente cémo fue identificado el pseudogén. Al amplificar la
secuencia del citocromo &, por PCR y utilizando cebadores universales (no
especificos para rebeco) nos encontramos con haplotipos que tenfan una
insercién el la posicién 50 de la regién codificante del gen. La insercién de
un nucleétido al principio de la secuencia producia un cambio en la pauta
de lectura dando lugar al cambio de la secuencia de la proteina desde ese
punto y por tanto a una proteina no funcional. Esta informacién permite
suponer que nos encontramos con una copia no funcional del gen, lo que
se denomina pseudogén. Se conocen multiples casos, en otros organismos,
de la existencia de pseudogenes que son copia de un gen mitocondrial que
se transpuso al niicleo perdiendo su funcionalidad. En nuestro caso, hemos
comprobado la localizacién nuclear del pseudogén haciendo extracciones
diferenciales de ADN. En 8 individuos se hicieron dos extracciones de
ADN: una extraccién estdndar en la que se obtiene ADN total y una ex-
traccion especifica de ADN mitocondrial. Tal como esperdbamos, cuando
se amplifica la secuencia del citocromo & utilizando como molde el ADN
mitocondrial sélo obtenemos la copia funcional del gen, en cambio cuando
se utiliza como molde el ADN total se obtienen por PCR las dos copias
gen y pseudogén. La amplificacién accidental indeseada del pseudogén nos
obligé a disenar cebadores especificos de la secuencia del gen mitocondrial
de citocromo & de rebeco para el estudio de su evolucién. Estos cebadores
especificos producen un fragmento de 349 nucledtidos interno al fragmen-
to amplificado con los cebadores universales que era de 402 nucleétidos.

Por otro lado, el anilisis de la secuencia del pseudogén resulté ttil de-
bido a que un pseudogén mitocondrial que se transpone al niicleo puede
considerarse como un f6sil viviente. Esto es asi debido a que las tasas de
sustitucién de nucleétidos en el ndcleo de vertebrados son entre 5 y 10 ve-
ces menores que en la mitocondria. Un gen mitocondrial que se transpone
al nucleo queda “congelado” (acumulando pocos cambios) en su nueva
ubicacién y por lo tanto nos sirve para conocer estados ancestrales de la
evolucién del gen.

Se obtuvieron ambas secuencias, del pseudogén y del gen, de cada uno
de 8 individuos, 4 de la especie R pyrenaica (los 4 cantébricos) y 4 de la
especie R. rupicapra (1 del drea occidental de los Alpes y 3 de la muestra
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oriental). Del andlisis filogenético de las 16 secuencias obtenidas utilizan-
do la secuencia de Capra hircus como grupo externo se obtienen dos clados
uno correspondiente al pseudogén y otro al gen mitocondrial. En la Figura
4 se incluyen las ramas correspondientes al pseudogén. La comparacién del
ndmero medio de sustituciones por sitio entre las copias mitocondriales
con la estima correspondiente en las copias nucleares muestra una tasa
6.86 veces mayor en la mitocondria que en el ndcleo.

La comparacién entre las secuencias del pseudogén y del gen del cito-
cromo & de Rupicapra con las de las 14 especies de la tribu caprini “sensu
lato”, segin Ropiquet y Hassanin (2005), muestran que el pseudogén se
originé después de la divisién de la rama que dio lugar a Rupicapra. El
andlisis de las substituciones ocurridas en la rama del pseudogén hasta la
separacion entre las dos especies de Rupicapra muestra que todas ellas son
funcionales y que por lo tanto el pseudogén corresponde a una rama an-
cestral que estuvo “viva” hasta un momento préximo a la separaciéon de las
dos especies de Rupicapra.

4. DISCUSION

4.1. Variabilidad genética.

Atendiendo a la variacién dentro de subespecie para ADN microsatélite
en los casos en que disponemos muestras de distintas dreas, parva, pyre-
naica’y rupicapra, nos encontramos con valores de diferenciacién genética
significativos entre subpoblaciones que estdn alrededor del 10%, lo que
indica un valor moderado de diferenciacién genética, segin Wright. Si se
asume que las subpoblaciones estdn en equilibrio migracién-deriva esto
nos darfa una estima de 2.1 migrantes (Nm) por generacién. Valores de
Nm menores de la unidad darian lugar a una diferenciacién genética eleva-
da, llevando a la fijacién, por deriva, de alelos alternativos en diferentes po-
blaciones. Si Nm excede la unidad, puede originarse alguna diferenciacién,
pero no se llegan a fijar alelos alternativos. Valores de Nm mucho mayores
que uno equivaldrian a panmixia. Si con el ADN minisatélite (Pérez et al.
1996) no encontrdbamos diferencias significativas entre ambas subpobla-
ciones de rebeco cantdbrico, Los estudios enzimdticos llevados a cabo en
estas mismas poblaciones (Pérez-Barberia et al. 1996) arrojaron unos valo-
res de diferenciacién genética muy similares a los obtenidos para el andlisis
de marcadores microsatélites con un valor de F¢;=0,072. El cilculo del
migrantes en las poblaciones cantdbricas de rebeco presenta importantes
limitaciones debido a que dichas poblaciones no estdn en una situacién
estable. El nimero de generaciones transcurrido desde que existen las ba-
rreras es limitado y éstas son crecientes, con lo que presumiblemente las
subpoblaciones estdn atin en un proceso de diferenciacién.
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De los 23 /loci microsatélite utilizados para el estudio de la filogeografia
del rebeco, 20 resultaron polimérficos al considerar las 8 subespecies, tres
mids de los que habiamos encontrado cuando el estudio se habia limitado
a los individuos de la poblacién cantdbrica. El nimero de alelos por locus
fue de 7,78. Las poblaciones de rebeco, consideradas por separado, pre-
sentan una media de tres o cuatro alelos por locusy una diversidad entre el
37% y el 56%. Estas estimas de la diversidad genética de las poblaciones
son bajas si las comparamos con los valores descritos para otras especies
de artiodéctilos, ya sean de especies domésticas o salvajes, (Bancroft et al.
1995; Forbes et al. 1995; MacHugh et al.1997; Fickel y Reinsch, 2000) y
comparables a las diversidades descritas en el ciervo de América del Norte,
el wapiti (Polziehn et al. 2000). En el estudio de poblaciones asturianas
llevado a cabo con marcadores minisatélites también se observaron bajos
valores de variabilidad, comparables a los que se obtenfan para especies de
animales domésticas. Por el contrario, los niveles de diversidad nucleotidi-
ca para el citocromo &, un marcador que refleja una historia evolutiva mds
antigua, son comparables a los publicados para otros géneros de Artioddc-
tilos en Europa (Randi et al. 1998, 2004; Hundertmark et al. 2002).

Las diferencias entre poblaciones en los valores de diversidad genética,
ya sea para microsatélites o para el citocromo &, estdn relacionadas con el
tamafio de las mismas. Asi, la poblacién de los Alpes, representada en la
actualidad por muchos miles de individuos, es la que mostré mayor diver-
sidad. Por otro lado, el alto valor de diversidad nucleotidica en la pobla-
cién se puede relacionar con la mezcla de linajes diferentes que debieron
colonizar los Alpes occidentales tras las glaciaciones como ha sido sugerido
por Schaschl et al. (2003). Las subespecies ornata 'y cartusiana, clasifica-
das actualmente como “vulnerable” (Herrero et al. 2008; Alagnier et al.
2008), mostraron diversidades extremadamente bajas para el citocromo &
y el tinico individuo de los Apeninos analizado para microsatelites present6
también una bajisima heterocigosidad. Los bajos valores de diversidad en
estas subespecies se deben atribuir a su reducido tamafio de poblacién. La
subespecie ornata estuvo a punto de extinguirse por dos veces en el siglo
XX, una a principios de siglo y otra en los afios 40 (Lovari 1985) y se re-
cuperd hasta un nimero de unos 1100 animales en 20006. La subespecie
cartusiana pasé por un tamafo critico de menos de 200 individuos en los
afos 80 y se recuperd hasta alcanzar los 2000 aproximadamente, en 2006
(Aulagnier et al. 2008).

Aunque las diferencias entre las heterocigosidades observadas y espera-
das para microsatélites, fueron significativas solamente en las poblaciones
de los Cdrpatos y de los Balcanes, las heterocigosidades observadas fueron
en general més bajas de lo esperado, lo cual denota una estructura espacial
de dichas poblaciones. Si observamos el mapa de distribucién del rebeco
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en Europa (Figura 1), vemos como la distribucién de la poblacién de los
Balcanes es discontinua, con grandes distancias de separacién entre los
distintos focos de distribucién de la subespecie. Este hecho explica la exis-
tencia de una subestructura poblacional que se evidencia en la diferencia
entre la heterocigosidad observada y esperada. La estructuracién genética
de las poblaciones puede explicarse de acuerdo con la biologia y la organi-
zacién social de esta especie. Las hembras de rebeco se rednen en rebafios
que se mueven dentro de un espacio limitado. Los machos, por su parte,
viven en pequefios grupos o como individuos solitarios y frecuentemente
migran distancias superiores a los 50 Km para reproducirse (Hamr 1985).
Junto a su organizacidn social y biologfa, la distribucién espacial del rebeco
y el intercambio entre rebanos se encuentra limitada por la fuerte influen-
cia de las actividades humanas en la subdivisién del hdbitat. Ademis, las
poblaciones de rebeco que ocupan un ambiente de montana, se dividen en
dreas mds o menos continuas de distribucién donde el rebeco se organiza
en rebafios pequefos. La estructuracién de poblaciones de esta especie en
subpoblaciones es puesta de manifiesto por la diferenciacién entre mues-
tras dentro de cada poblacién. Moritz (1994) sugiere que las regiones con
frecuencias alélicas diferentes significativamente y por tanto con bajas tasas
de migracién son importantes desde un punto de vista de manejo local y
las define como unidades de manejo (MUs). Desde esta perspectiva, puede
indicarse que las subpoblaciones locales de rebeco, dentro de una misma
poblacién, son significativamente diferentes unas de otras, presentando in-
cluso alelos exclusivos, y asi es importante el prevenir posibles descensos
poblacionales con el fin de evitar la pérdida de variabilidad genética.

4.2. Taxonomia del género Rupicapra.

En la actualidad el rebeco se clasifica en dos especies, R. pyrenaica’y R.
rupicapra (Grubb 1993). Sin embargo, la taxonomia del genero ha sido ob-
jeto de revisiones continuas como ya se ha dicho. Camerano (1914) distin-
gufa la especie Rupicapra ornata ademds de las dos actualmente aceptadas.
Posteriormente las 10 subespecies fueron consideradas una sola especie por
Couturier (1938) y Dolan (1963) y, més recientemente, han sido agrupa-
das en dos especies (Nascetti et al. 1985).

El andlisis del ADN mitocondrial proporciona informacién filogenética
que es frecuentemente utilizada para diagnosticar especies usando el “con-
cepto filogenético de especie” (Vogler y DeSalle 1994). Las unidades evo-
lutivamente significativas (ESU, del inglés evolutionary significant units),
esencialmente equivalentes a las especies definidas segin el concepto filo-
genético, han sido definidas como grupos de individuos reciprocamente
monofileticos para ADN mitocondrial y que también muestran diferencias
significativas en las frecuencias alélicas de Joci nucleares (Moritz 1994).
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El anilisis de microsatélites de 8 de las 10 subespecies propuestas separé
claramente dos grupos correspondientes a las dos especies reconocidas lo
que da algtin soporte a la clasificacién actual. Sin embargo, las dos especies
reconocidas, R. pyrenaica'y R. rupicapra, fueron pohﬁletlcas (polifilético:
que tiene varias ramas de un drbol evolutivo) para el citocromo & (véase
la Figura 6). Los clados Oeste (W) y Central (C) estdn representados en
ambas especies mientras el clado oriental (E) se encuentra solamente en
R. rupicapra. Es interesante observar que R. 7. cartusiana junto con R. p.
ornata forman un clado independiente, el clado Central. La subespecie
cartusiana no estaba incluida en nuestro primer andlisis de microsatéli-
tes pero se ha descrito que presenta diferencias con otras poblaciones de
R. rupicapra con respecto a isoenzimas (Pemberton et al. 1989). En nues-
tro laboratorio estamos realizando el andlisis de esta subespecie para mar-
cadores microsatélites que ayudardn a esclarecer la situacién. La poblacién
de los Alpes italianos occidentales (R. 7. rupicapra W) es polifilética con un
haplotipo (cytb-02) perteneciente al clado E y dos haplotipos del clado W
(cytb-11 y cytb-16). El clado Oeste (W) fue identificado en 16 individuos
alpinos que agrupan junto con las poblaciones de Alpes del Este, Tatra,
Cérpatos, los Balcanes y el Cducaso en el andlisis de microsatélites. Esta
observacién es una evidencia de la hibridacién en el pasado entre las dos
especies propuestas. En conclusién, al contrario a la clasificacién actual del
genero en dos especies, la filogenia del citocromo & sugiere la clasificacién
en una sola especie R. rupicapra como habia sido considerado por Coutu-
rier (1938) y Dolan (1963). (ver Capitulo 1, sobre el nombre asignado a
la especie en este libro).

4.3. Filogeografia e historia evolutiva.

Segtin Masini y Lovari (1988), el rebeco o su antecesor directo puede
haber llegado a Europa como un inmigrante tardio durante el Pleistoceno
Inferior o el Pleistoceno Medio, desde el suroeste de Asia. El centro de
dispersién del antecesor del rebeco pudo ser una regién montafiosa al oeste
del Himalaya, y la migracién hacia el oeste debe haber tenido lugar a través
de las cordilleras del Sistema Alpino (Lovari 1987). La distribucién geo-
gréfica actual de los haplotipos del citocromo & muestra una diferenciacién
este-oeste compatible con estd hipétesis. Utilizando la tasa de sustitucién
de nucleétidos de 0.63% sustituciones por millén de afios (MA), calculada
para el citocromo & de bévidos (Hassanin y Douzery 1999), la diferencia-
cién entre los clados Este y Oeste permite hacer una estima de tiempo de
divergencia que serfa de 3.1 MA. Estos tiempos de divergencia sefialan la
presencia de antecesores de rebeco en Europa ya en el Plioceno lo que se
puede relacionar con la ocurrencia (Masini y Lovari 1988) de una rama
filética préxima al rebeco ya en el Villafranchiano.
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Figura 6. Filogeografia del rebeco. El drbol representa relaciones entre subespecies
basadas en marcadores nucleares (microsatélites) y los pasteles corresponde a la dis-
tribucién de los tres clados de la secuencia mitocondrial (citocromo 4): clado oeste

en negro, central en gris y este en blanco.

Considerando la diferenciacién entre el pseudogén y los linajes mito-
condriales nos encontramos que el pseudogén procede de un linaje mucho
mids antiguo que los linajes actuales. El tiempo de divergencia entre el lina-
je que dio lugar al pseudogén y los que nos encontramos en la actualidad
fue calculado en 6.4 MA (Rodriguez et al. 2007) lo que corresponderia al
Mioceno Superior o Principios del Plioceno; esto es, mucho antes de la
separacion de los linajes actuales. Es interesante el hecho de que todos los
cambios (sustituciones de nucledtidos) acumulados en el pseudogén hasta
el tiempo de la divergencia de las especies actuales fueron cambios propios
de un gen mitocondrial funcional. Los cambios acumulados en el pseudo-
gén después de la especiacién son los tipicos de un pseudogén, que no estd
sujeto a la seleccién natural. Esta observacién apunta a que el pseudogén
surgié a partir de un linaje mitocondrial actualmente extinto pero que
coexistié con los linajes actuales, al menos hasta el tiempo de su separacién
que coincidirfa mis o menos con la transposicién del pseudogén al niicleo.
La observacién de la transposicién relativamente reciente al niicleo de un
linaje altamente divergente parece el resultado de poblaciones que evolu-
cionan por separado, aisladas y después entran en contacto e hibridan. Este
linaje extinto fosilizado en el nicleo podria indicar la llegada a Europa de
dos ondas migratorias, una de ellas muy antigua, del final del Mioceno.
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La distribucién geogrifica actual de los linajes vivos del citocromo & se
puede relacionar con el aislamiento de las poblaciones durante las glacia-
ciones y con rutas de recolonizacién (Taberlet et al. 1998, Hewitt 2004).
Las placas de hielo de los Alpes y de los Pirineos durante los méximos gla-
ciales deben haber constituido barreras que limitaron el contacto entre po-
blaciones que ya mostraban un patrén de aislamiento por distancia previo.
El clado Oeste presumiblemente quedd aislado al sur de los Pirineos, en la
Peninsula Ibérica. El clado Central debe de corresponder al aislamiento del
rebeco, probablemente entre los Pirineos y los Alpes y el clado Este debié
de quedar aislado al este de los Alpes. La recolonizacién postglacial fue
limitada principalmente por la barrera alpina. El clado Oeste debié reco-
lonizar los Alpes occidentales y concurrié alli con el linaje venido del este
que ocupd la mayor parte de los Alpes. Las poblaciones que constituyen el
clado Central, o bien se quedaron aisladas durante los méximos glaciales
en las dreas que ocupan o la poblacién del sur recolonizé los Alpes oeste y
fue posteriormente dividida por el flujo de individuos del linaje oriental a
los Alpes occidentales.

Cuando se comparan los datos de ADN mitocondrial con los obtenidos
a partir de microsatélites se ve que para estos tltimos la distancia genética
entre pares de poblaciones depende de la distancia geogréfica indicando
la existencia de flujo genético entre poblaciones contiguas. También se
puede observar el efecto de los Alpes como barrera al flujo genético. La
imagen un poco diferente que se puede extraer de los dos tipos de marca-
dores se puede relacionar con su modo de evolucién. Los microsatélites
narran la historia reciente, de centenas o miles de afios, de las poblaciones
mientras que el ADN mitocondrial arroja luz sobre una historia mds anti-
gua (Emerson y Hewitt 2005). Las diferencias entre linajes del citocromo
b indican que se separaron antes de las grandes oscilaciones climdticas del
cuaternario. Estos datos coinciden con los estudios de filogeografia com-
parada en Europa (Taberlet et al. 1998) en que la diferencia entre linajes
se puede explicar en el contexto de la divergencia entre tres dreas (que
posteriormente constituyeron refugios) por aislamiento por distancia. Las
contracciones y expansiones de rango de las poblaciones debidas a las os-
cilaciones climdticas habrian dado lugar a la eliminacién de los haplotipos
de las zonas glaciales. La recolonizacién postglacial posterior muestra una
zona de sutura en los Alpes donde los distintos linajes se encuentran e
hibridan.

Todos estos datos sugieren que la historia evolutiva del genero Rupi-
capra estd marcada por grandes migraciones antiguas seguidas de eventos
histéricos de expansién, contraccién e hibridacién entre linajes altamente
diferenciados dependientes en gran medida de las grandes oscilaciones cli-
madticas del cuaternario.
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