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Resumen

El movimiento de los animales determina la eficacia biolégica de los in-
dividuos, y la composicion de poblaciones, comunidades y ecosistemas, condicio-
nando también fendmenos como la transmisiéon de enfermedades y parasitos, la
polinizacion o la dispersion de semillas. Por eso es clave comprender las causas y
consecuencias del movimiento animal. Este articulo pretende ser una introduc-
cion para quien quiera trabajar en movimiento animal, y, mas concretamente,
en seleccion de habitat. Para ello, he resumido el marco teérico de la ecologia del
movimiento y sus principales métodos y tematicas de estudio: analisis de trayec-
torias, estudio de los patrones de movimiento y las areas de campeo y seleccién
de habitat. A continuacion, explico el marco teodrico de la seleccion de habitat,
ilustrando los principales métodos de estudio con algunos estudios de caso es-
pecificos sobre reptiles y mamiferos. Al final, discuto las principales ventajas de
cada método de estudio en seleccion de habitat.
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Introduccion

Podemos definir el movimiento de un organismo como el cambio en la
localizacion espacial del individuo —al completo— a lo largo del tiempo. La locali-
zacion normalmente consiste en un par de coordenadas espaciales (X o longitud,
Y o latitud), aunque también puede incorporar la altura o profundidad (Z). El mo-
vimiento determina la eficacia biologica de los individuos, y la estructura y dina-
mica de las poblaciones, comunidades y ecosistemas, condicionando, en ultima
instancia, la evolucion y la diversidad de la vida en la Tierra (Nathan et al., 2008).

Hasta finales del s. XX, al estudiar las poblaciones animales, se abordaban
el tiempo y el espacio por separado. Por ejemplo, era comun estudiar bien la distri-
bucién de una especie —en un momento concreto— o bien su abundancia a lo largo
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del tiempo —para un lugar determinado. Estudiar el movimiento animal supone in-
tegrar la escala espacial y la temporal. Esto aumenta la complejidad de los métodos
de estudio, pero mejora nuestra comprension de los procesos ecolégicos (Turchin,
1998). Asi, el estudio del movimiento animal proporciona un nexo —buscado por
el personal cientifico durante mucho tiempo— entre el comportamiento animal, la
ecologia del paisaje y la ecologia de poblaciones (Hooten et al., 2017).

Dado que muchos animales son dificiles de observar o residen en areas
inaccesibles, estudiar su movimiento mediante la observacién directa seria muy
costoso y, a menudo, directamente imposible. Por suerte, la telemetria ha revolu-
cionado el estudio del movimiento animal. En las altimas décadas se ha avanzado
mucho, tanto en los métodos de recoleccion de datos como en nuevos y sofistica-
dos métodos de analisis del movimiento animal (Hooten et al., 2017). Ademas,
se ha desarrollado un marco teérico unificador denominado “ecologia del movi-
miento” (Nathan et al., 2022). Cada vez somos mas conscientes de la importancia
de estudiar las interrelaciones entre la heterogeneidad ambiental y el movimiento
de los organismos para comprender las dinamicas ecoldgicas y mejorar la gestion
de las especies animales (Katzner y Arlettaz, 2020). Esto convierte al estudio del
movimiento animal en una herramienta clave para la conservacion de la fauna
amenazada. Uno de los principales temas de estudio sobre el movimiento animal
es la seleccion de habitat, que permite comprender como toman los animales sus
decisiones sobre hacia donde moverse (Hooten et al., 2017). Ademas, conocer
qué habitats seleccionan o evitan las diferentes especies permite mejorar la ges-
tion de los espacios naturales (Thurfjell et al., 2014).

Este articulo pretende resumir los conceptos y métodos de estudio esen-
ciales de la seleccion de habitat, asi como sus aplicaciones para la gestion de fau-
na, ilustrados con algunos casos de estudio para facilitar su comprension. Para
ello, es esencial hacerse una idea de en qué consiste la ecologia del movimiento.
Por eso, comenzaré explicando el marco conceptual del movimiento animal y los
temas de investigacion mas relevantes. Después, pasaré a centrarme en la selec-
ciéon de hébitat, introduciendo los principales conceptos y métodos, que desarro-
llaré a través de estudios de caso especificos. Por tltimo, discutiré la relevancia de
la seleccion de héabitat para comprender el comportamiento animal —identifican-
do los principales desafios y temas de investigacion actuales— y sus aplicaciones
en la gestidon y conservacion de fauna.

Marco teérico de la ecologia del movimiento

Nathan y colaboradores (2008) establecieron el marco conceptual de la
ecologia del movimiento, que permite formular hip6tesis para comprender las
causas, las consecuencias, los mecanismos subyacentes y los patrones espacio-
temporales que emergen durante el fendmeno del movimiento. Para ello, formu-
laron cuatro preguntas esenciales: (1) ¢por qué moverse?, (2) écomo moverse?,
(3) ¢écuando y a donde moverse?, y (4) écuales son las consecuencias ecologicas y
evolutivas del movimiento?
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Figura 1. La trayectoria (secuencia temporal de pasos o localizaciones de un indivi-
duo) es el principal objeto de andlisis para comprender el movimiento. En la figura
se muestra una trayectoria ficticia de un animal a tres escalas fundamentales: (A) un
desplazamiento corto con cinco pasos y una parada, (B) una trayectoria mas larga en
la que podemos diferenciar tres fases del movimiento (busca alimento - escapa de un
depredador - busca alimento), y (C) la trayectoria que podria mostrar el individuo a
lo largo de toda su vida. Figura tomada y traducida de Nathan et al. (2008).

Un desafio importante al abordar estas cuestiones reside en averiguar
las causas (tanto inmediatas como evolutivas) responsables de las trayectorias
que obtenemos a partir de los datos de telemetria, que habitualmente es nuestra
variable respuesta. (Y qué es una trayectoria? Pues no es otra cosa que una se-
cuencia temporal de localizaciones de un individuo (Fig. 1). La trayectoria es el
registro que tenemos del movimiento del animal, y como tal podemos dividirla en
partes funcionales de ese movimiento. Para comprender las partes funcionales de
una trayectoria hemos de comprender su estructura, ya que refleja los procesos
béasicos que la producen. La unidad funcional basica de una trayectoria animal
seria una fase del movimiento, donde se refleja algin objetivo funcionalmente
relevante para el animal, como huir de un depredador o buscar alimento (Fig.
1B). Si disponemos de datos de movimiento con la suficiente resolucion, el prin-
cipal desafio seria comprender los factores que determinan las diferentes fases
del movimiento (en el ejemplo de la Fig. 1B, tratariamos de comprender qué
factores llevan al animal a buscar alimento o huir de un depredador en un mo-
mento determinado y de la manera observada en la trayectoria). La trayectoria
de la vida completa de un animal puede consistir en fases del movimiento repe-
tidas a diferentes frecuencias, que dan como resultado diferentes fenémenos
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de movimiento, como, por ejemplo: el forrajeo, el aprendizaje, las migraciones
estacionales, o la dispersion (Fryxell et al., 2008). Por lo tanto, para comprender
la jerarquia funcional que subyace en la trayectoria completa de la vida de un
individuo necesitamos investigar los mecanismos y patrones de movimiento a
través de maultiples escalas espaciotemporales (Nathan et al., 2008). Jeltsch y
colaboradores (2013) establecen tres escalas espaciotemporales del movimien-
to: (1) movimientos locales (forrajear, territorialidad), (2) movimientos a media
escala (dispersion), (3) movimientos a larga distancia (migracion y nomadismo).

Para comprender las causas y consecuencias del movimiento animal, po-
demos pensar en cuatro componentes basicos que condicionan la trayectoria:
(1) factores de estado interno, (2) capacidad motriz, (3) capacidad de navegacion
y (4) factores externos al animal (Fig. 2). Las tres primeras estan relacionadas
con el individuo y la cuarta con el entorno. Asi, las trayectorias observadas resul-
tarian de dinamicas interactivas de estas cuatro componentes basicas, aunque no
todas tienen que estar presentes en todos los tipos de movimiento.

Figura 2. Esquema del marco conceptual de la ecologia del movimiento, establecido
en Nathan et al. (2008) (recuadro amarillo). En él se muestran las relaciones entre
las cuatro componentes basicas (factores de estado interno, capacidad motriz, capa-
cidad de navegacion y factores externos) y sus efectos sobre la trayectoria (que es lo
que observamos). En los rectangulos de otros colores, se muestra el tipo de datos
que se pueden obtener actualmente gracias a sensores remotos y que nos ayudan a
comprender el efecto de las diferentes componentes, asi como las causas y conse-
cuencias, del proceso del movimiento animal. Imagen realizada a partir de Nathan
etal., 2008 y Nathan et al., 2022.

La componente de estado interno (Fig. 2) responderia a la pre-
gunta é¢por qué moverse?, por ejemplo, para obtener energia (p. ej. alimenta-
cion), para obtener seguridad (p.ej. huir de un depredador), para aprender (p.
ej. seguir a individuos adultos) o para reproducirse (p. ej. buscar una pareja
reproductora). Asi, la componente de estado interno consistiria en un vector
multidimensional formado por multiples estados que expliquen el objetivo por
el que un animal se mueve (Nathan et al., 2008). La segunda componente es
la capacidad motriz (Fig. 2), que responde a la cuestion écomo moverse?,
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reflejando la capacidad de locomocion del animal en cuestion. La capacidad de
locomocion depende de las propiedades biomecanicas, bien del animal (p. ej.
vuela, corre, nada, salta) o de un vector (si es desplazado pasivamente por otro
animal o soporte movil). Excepto en animales con metamorfosis, la maquinaria
motriz es similar a lo largo de la vida de un animal. No obstante, su rendimiento
puede variar dependiendo de factores de estado interno o de factores externos
al animal (p. ej. aumentar la velocidad para atrapar una presa, o desplazarse
maéas despacio o mas deprisa cuando hace mucho calor). La tercera componente
es la capacidad de navegacion, que incluye la habilidad de orientarse en el
tiempo y en el espacio, y la seleccion del inicio y fin del movimiento, asi como
la direccidn y sentido. La capacidad de navegacion responde, por lo tanto, a la
pregunta de “écuando y hacia donde moverse?” (Fig. 2). Esta componente re-
quiere sentir y responder a la informacién de la estructura espaciotemporal del
entorno (incluyendo la presencia de otros individuos), para lo que las diferentes
especies dependen de su repertorio sensorial y cognitivo (p. ej. detectar senales
quimicas de un depredador, orientarse hacia un lugar mas céalido o seguir una
ruta de migracion fijada genéticamente). La cuarta componente son los fac-
tores externos al individuo que se estd moviendo, que pueden ser bidticos
(p. €j. presion de depredacién, cantidad de potenciales parejas reproductivas,
competencia intraespecifica) o abidticos (p. €j. la composicion y estructura del
sustrato en que se desplaza el animal, o las condiciones de temperatura, hume-
dad o presencia de viento en hébitats terrestres). El marco conceptual integra
las relaciones entre estas cuatro componentes basicas (Fig. 2).

Como hemos visto, la trayectoria seria la variable que nos indica el mo-
vimiento de un animal (variable respuesta). Ademas, dependiendo de la(s) hipo6-
tesis que queramos responder, necesitaremos registrar datos de la(s) variable(s)
que determinan la trayectoria observada (variables explicativas). Puede haber
variaciones de este modelo, dependiendo de los objetivos del estudio en cuestién,
pero este seria el esquema mas habitual. Para obtener la trayectoria necesitamos
tomar coordenadas de posiciéon del animal a lo largo del tiempo, lo que hare-
mos, habitualmente, mediante sensores de telemetria. Tradicionalmente, se ha
utilizado el radio-marcaje, colocando un emisor de radio al animal y una antena
receptora —que normalmente portaba el investigador o investigadora de turno—y
obteniendo una localizacién cada vez que se encontraba al animal. Después apa-
recieron los métodos de satélite (p. ej. GPS, Argos) cuyo sensor —colocado en el
animal— se programa para registrar la posicion cada periodo de tiempo estable-
cido, proporcionando un mayor numero de localizaciones y mas regulares en el
tiempo (Kays et al., 2015; ver un resumen de los métodos de telemetria para los
diferentes grupos animales en la Figura 6C de Nathan et al., 2022). Para obtener
las variables explicativas, ademas de la medicion directa, es habitual utilizar bio-
loggers (para variables de estado interno del animal; p. €j. aceler6metros para es-
timar el comportamiento y el uso de energia, termémetros, o medidores de la fre-
cuencia cardiaca) o sensores remotos (remote sensing; para variables externas;
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p. €j. registradores de temperatura y humedad). Ademaés, se pueden combinar los
datos de otros individuos para obtener informacién sobre las interacciones entre
organismos de la misma o distintas especies (Fig. 2). En las ultimas décadas
se ha producido una revolucion tecnologica que permite obtener un volumen de
datos y una resolucion cada vez mayor, a través de un amplio abanico de opcio-
nes, por lo que conviene seleccionar cuidadosamente los mejores instrumentos
de medida para cada estudio concreto (Williams et al., 2019). Podemos afirmar
que la ecologia del movimiento ha entrado de lleno en la era del big data, lo que
ofrece muchas oportunidades de estudio, pero requiere una rapida moderniza-
cion de los métodos de anélisis, que es donde nos encontramos ahora (Nathan et
al., 2022).

Principales temas de estudio de la ecologia del movimiento

El estudio del movimiento animal se encuentra en un momento de rapi-
do desarrollo, por lo que esperamos que los temas de estudio se amplien en los
proximos anos. No obstante, y aunque todos los temas estan relacionados y se
puede profundizar en las interacciones entre ellos, hasta el momento se suelen
abordar cuatro temas principales de estudio, debido a los métodos de analisis
que utilizan: (1) analisis de trayectorias, (2) patrones de movimiento, (3) areas de
campeo (y otras areas de interés), y (4) seleccion de habitat.

Respecto al analisis de trayectorias, hay diferentes aplicaciones y
métodos, pero uno de los mas ampliamente investigados es la clasificacion de
comportamientos (las fases del movimiento de Nathan et al., 2008) utilizando
andlisis de Hidden Markov Models (HMMs) o derivados (Langrock et al., 2012).
Los HMMs se basan en que las variables observadas en una trayectoria —longitud
del paso y angulo de giro entre dos localizaciones sucesivas, entre otras— se ge-
neran a partir de una secuencia de estados latentes que pueden ser interpretados
como “estados comportamentales” del animal, y se modelan como una cadena
de Markov. Por ejemplo, en el estudio fundacional de los HMMs, Morales y cola-
boradores (2004) encontraron que las longitudes de paso y angulo de giro de las
trayectorias de un grupo de alces (Alces alces) liberados en Ontario (Canada) se
ajustaban a dos tipos de distribuciones, mediante las cuales se podria clasificar si
el animal estaba explorando —con pasos cortos y &ngulos de giro grandes— o des-
plazandose —con pasos largos y angulos de giro pequenos. Una vez clasificados
los comportamientos, se pueden sobreponer variables ambientales, para com-
prender su efecto en la conducta de los animales. En el ejemplo de los alces, se
vio que los animales se desplazan en habitats abiertos, como campos agricolas o
bosques abiertos, mientras que el comportamiento exploratorio no se asociaba a
un habitat particular (Morales et al., 2004). Este tipo de estudios se esta desarro-
llando rapidamente, permitiendo el modelado a diferentes escalas al incorporar
datos con estructuras jerarquicas (Leos-Barajas et al., 2017), o analizar datos de
acelerémetros y otros biologgers para identificar patrones de comportamiento
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muy detallados (p. €j., Conners et al., 2021). Para quien quiera profundizar en
estos métodos, Glennie y colaboradores (2023) han elaborado una completa guia.

Normalmente, los HMMs se utilizan para estudiar el movimiento a una
escala espaciotemporal fina. Si pensamos en escalas mas grandes, podemos clasi-
ficar, en general, cuatro patrones de movimiento: nomadismo, sedentarismo,
dispersion, y migracién. La mayoria de las especies de animales se ajustan a uno
de estos patrones, bien durante toda su vida, 0 en ciertas etapas. Por suerte, existe
unasencilla métrica, el Net Squared Displacement (NSD; i.e., el valor al cuadrado
de las longitudes de cada paso de una trayectoria con respecto al punto de inicio)
cuya evolucion temporal se ajusta a una funcién determinada para cada patron de
movimiento: (1) una recta con pendiente positiva para el patron nomada, (2) una
curva asintoética para el patron sedentario, (3) una curva sigmoidal para el patron
de dispersion, y (4) una doble sigmoidal para el patron de migracion (Fig. 3A).

Figura 3. (A) Para conocer el patron de movimiento general de un individuo, podemos
ajustar una funcién del Net Squared Displacement (NDS, ver texto) frente al tiempo,
de forma que los animales némadas se ajustaran a una funcién recta (amarillo), los
sedentarios a una asintotica (verde), los dispersivos, sigmoidal (azul) y los migradores,
doble sigmoidal (rojo). Ademaés, los parametros de cada funciéon informaran sobre el
movimiento del animal. (B) Para animales sedentarios, podemos estimar su area de
campeo y areas principales o core areas. En el ejemplo, se han utilizado estimaciones
de kernel en localizaciones de un grupo de mono titi de Caqueta (Plecturocebus caque-
tensis), una especie amenazada que habita en las selvas de Colombia (rojo: estacién de
lluvias, gris: estacidn seca). Se han utilizado el 95 % KDE para el drea de campeo y el
50 % KDE para el core area (Acero-Murcia et al., 2024).

Si calculamos los valores de NSD de una trayectoria y evaluamos cuél de
los cuatro modelos se ajusta mejor, podremos inferir el patron de movimiento.
Ademaés, los parametros de la respectiva funcion aportan informacion relevante.
Para patrones nomadas —modelo linear— la pendiente de la recta indica la veloci-
dad; para sedentarios —modelo asintotico— la asintota indica el tamafio del area
de campeo y el punto de inicio es el centro de esta area. Para movimientos de dis-
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persion —modelo sigmoidal- la asintota es la distancia hasta el lugar de disper-
sidn, el tiempo en el punto de inflexion de la curva es el que tarda el animal hasta
llegar a la mitad del camino, y la pendiente de la curva representa la velocidad de
desplazamiento. Para movimientos de migracion —modelo sigmoidal doble— la
asintota representa la distancia del lugar al que se migra; el tiempo en el punto de
inflexién de la primera sigmoidal es lo que tarda en llegar a la mitad del camino
de la migracion, y la pendiente es la velocidad de ida; y lo mismo con la segunda
sigmoidal y el camino de regreso desde la migracion (Bunnefield et al., 2011).

El area de campeo es “aquella que atraviesa un animal en sus activi-
dades normales de busqueda de alimento, apareamiento y cuidado de las crias.
Las salidas ocasionales —de naturaleza, quizas, exploratoria— no deben de consi-
derarse parte del area de campeo” (Burt, 1943). Dentro de esta area, el patréon de
uso del espacio por parte de un organismo representa un elaborado mapa cogni-
tivo del ambiente percibido por el individuo (Borger et al., 2008). Las técnicas
mas comunes para estimar el area de campeo son el minimo poligono convexo
(Minimum Convex Poligon, MCP) y el estimador de densidad de Kernel (Kernel
Density Estimator, KDE). Un MCP al 95 % es el minimo poligono que contiene el
95 % de las localizaciones del individuo, mientras que el 95 % KDE es el contorno
que delimita la region que contiene el 95 % de la densidad total de localizaciones
del individuo (Hooten et al., 2017; Fig. 3B). Ademas, dentro del area de vida,
muchas veces nos interesa estudiar las zonas utilizadas con mayor intensidad,
gue denominamaos core areas, y se suelen calcular como el 50 % KDE (Fig. 3B).
En los ultimos afios se han desarrollado métodos mas sofisticados para estudiar
el area de campeo. El mas prometedor es el CTMM (Continuous-Time Movement
Modeling; Flemming et al., 2015) que —ademas de mejorar la precision de calculo
del 4rea de campeo— informa sobre la distancia diaria que recorre el animal den-
tro de ella, la direccionalidad y el tiempo que tarda en atravesar dicha area. Asi,
por ejemplo, estudiando el 4rea de campeo de osos hormigueros gigantes (Myr-
mecophaga tridactyla) mediante CTMMs, hemos averiguado que los machos ha-
cen un uso mas intenso del area de campeo que las hembras —lo que cuadra con
su sistema reproductor poliginico. Ademas, cuando disminuye la proporcion de
bosque en una zona, los individuos aumentan su area de campeo, probablemente
porque dependen de las zonas forestales para su termorregulacion (Giroux et al.,
2021).

El cuarto gran blogue temético de la ecologia del movimiento animal es
el de la seleccion de habitat, que sera el objeto de estudio de las préximas sec-
ciones.

Seleccion de habitat: conceptos y escalas

El andlisis de seleccidn de recursos es un marco conceptual amplio, que
profundiza en la toma de decisiones por parte de los animales. Los recursos pue-
den ser de cualquier tipo: alimento, pareja reproductiva, o el habitat a utilizar.
Para conocer el proceso de seleccion de un recurso, hemos de comparar su uso
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con lo que esté disponible —pero no esta siendo utilizado. Asi, deducimos que un
animal selecciona un recurso cuando lo utiliza en mayor medida de lo que esta
disponible, mientras que lo evita cuando lo utiliza en menor proporcion de lo que
esta disponible. Si el animal utiliza el recurso en igual proporcién a lo que hay
disponible en su ambiente, deducimos que actla de manera aleatoria con ese re-
curso, ni seleccionandolo ni evitindolo (Manly et al., 2002). Ademaés, hablamos
de preferencia cuando estudiamos la selecciéon de un recurso estando todas las
opciones igualmente disponibles en el entorno —normalmente, en experimentos
de laboratorio (p. €j., cuando estudiamos el rango de temperaturas preferidas en
un animal ectotermo; Hertz et al., 1993).

Seleccién de primer orden Seleccion de segundo orden Seleccidn de tercer orden

Disponible = area de estudio Disponible = &rea de distribucién de la poblacién Disponible = &rea de campeo del invidiuo
[l Usado = area de distribucién de la poblacién [l Usado = drea de campeo del invidiuo B Usado = localizaciones individuales

*’ -

Area de estudio

0 50 100 0 10 20 0 1 2
L1 Ikm L1 Ikm L1 1km

Figura 4. Escalas de seleccion de habitat, ilustradas con un ejemplo de un individuo
de caribt boreal (Rangifer tarandus Caribou). Tomado y traducido de DeCesare et
al. (2012).

Dado que el habitat puede considerarse un recurso, podemos estudiar el
proceso de seleccion de habitat, para relacionar la distribucion de los animales
con caracteristicas de este (Boyce y McDonald, 1999). Aqui vamos a utilizar la
definicion mas sencilla de habitat: “el lugar ocupado por un individuo, una pobla-
cion, una especie, un género o incluso un gremio” (Di Bitetti, 2012). Asi, podemos
estudiar la seleccion de hébitat a diferentes escalas, siendo las principales: (1)
seleccion de primer orden: el rango de distribucion de la especie, (2) seleccion de
segundo orden: el area de campeo de un individuo o un grupo natural de indivi-
duos, (3) seleccion de tercer orden: seleccidon de caracteristicas dentro del area
de campeo (p. €j., tipos de habitat dentro del area de campeo, y (4) seleccion de
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cuarto orden: microambiente y comportamiento (p. ej., adquisiciéon de alimento,
apareamiento, construccion del nido) (Johnson, 1980; DeCesare et al., 2012).

Seleccidn de habitat: métodos y ejemplos

El método mas utilizado para cuantificar la seleccion de habitat son las
Funciones de Seleccién de Recursos (Resource Selection Function, RSF; Manly
et al., 2002; Hooten et al., 2017), que no es otra cosa que ajustar una funcion que
calcule la distribucion de probabilidad de las localizaciones de un animal utili-
zando diferentes recursos o condiciones ambientales —dada su disponibilidad.
El método de ajuste de la RSF puede variar, dependiendo de nuestros objetivos,
como veremos mas adelante. En cualquier caso, para que los resultados sean ro-
bustos, es muy importante que la disponibilidad de cada recurso esté suficiente-
mente representada y que se base en puntos de ausencia real (es decir, donde el
animal podria estar, pero ha decidido no estar). Tras los analisis —utilicemos un
método u otro para ajustar la funcién— las RSFs resultan en unos coeficientes de
“fuerza de seleccion” de cada recurso o condiciéon ambiental. Asi, podemos cono-
cer la contribucién de cada variable de interés (que formaran parte de alguna de
las cuatro componentes principales del marco conceptual de la ecologia del mo-
vimiento) en la toma de decisiones respecto a la pregunta ¢hacia donde moverse?
(Fig. 2). Métodos méas avanzados pueden ayudar a responder también el por qué
y el cuando, como veremos en los siguientes ejemplos. Aungue existen mas me-
todos de estudio en seleccion de habitat, en este articulo vamos a ver tres, dos de
ellos ampliamente utilizados.

Modelos Lineares Generales (GLMs): ejemplo de la seleccion de microhabitat en
un lagarto arboricola

La manera mas sencilla y habitual de calcular las RSFs es mediante Mo-
delos Lineares Generalizados (Generalized Linear Models, GLMs), lo que per-
mite modelar la probabilidad de ocurrencia de un individuo dada ciertas varia-
bles explicativas y sus interacciones. Ademas, se puede calcular el efecto de cada
variable explicativa en un mismo proceso de seleccidon probabilistico (Liedke et
al., 2018). La opcidn tradicional era considerar los puntos de disponibilidad para
todos los individuos de la poblacion. No obstante, si ajustamos la RSF utilizando
modelos mixtos (GLMM o regresion condicional logistica), podemos incorporar
al modelo la disponibilidad de cada variable ambiental para cada individuo, si-
multdneamente al momento de observacion de un punto de uso. Esto nos asegura
tener puntos reales de disponibilidad (ausencias reales) y aporta una aproxima-
cion més potente y mecanicista —es decir, que permite una mejor comprension
de las causas del proceso de seleccion (Manly et al., 2002; Duchesne et al., 2010).

Veremos este método utilizando como ejemplo un lagarto arboricola que
habita en el Pantanal de Brasil: Tropidurus lagunablanca. Nuestro objetivo de
estudio era averiguar si los individuos de esta especie seleccionaban los arboles
dependiendo de sus propiedades térmicas y/o el grosor del tronco (Benicio et al.,
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2021). En este caso, estamos estudiando la seleccion de habitat de tercer y cuarto
orden (Johnson, 1980; ver mas arriba), también llamada seleccién de microha-
bitat. Para ello, establecimos un sencillo disefio experimental de caso-control,
donde cada vez que se observaba un individuo se anotaban la temperatura del
sustrato y el diAmetro del arbol (medido a la altura del pecho, siempre por la mis-
ma persona). Haciamos esto tanto para el lugar en el que estaba el animal (uso)
como para los cuatro arboles mas cercanos con didmetro > 7 cm (disponibilidad;
Fig. 5A). Asi, para cada microhébitat utilizado por un lagarto, obtuvimos cuatro
puntos de disponibilidad simultaneos, y analizamos los datos utilizando regre-
sién condicional logistica —condicionada por la identidad del individuo. Los mo-
delos revelaron que estos animales seleccionan troncos significativamente mas
gruesos y, dentro de ellos, lugares més célidos que el promedio disponible en su
area de campeo, probablemente para obtener mas oportunidades para refugiar-
se, alimentarse y regular su temperatura corporal. De hecho, la probabilidad de
encontrar a esta especie es mas del 50 % para arboles con diAmetro > 40 cm y
cuya corteza se encuentre por encima de los 34 °C (Benicio et al., 2021). Estos
resultados ayudan a comprender la toma de decisiones de los individuos de T.
lagunablanca, ofrecer indicaciones para que futuras expediciones cientificas los
encuentren y recomendar medidas de conservacion —ambos asuntos necesarios,
dado que es una especie poco conocida y probablemente muy amenazada (Car-
valho, 2016).

Ademas de la creciente deforestacion (Guerra et al., 2020), en los lti-
mos anos el Pantanal esta sufriendo incendios cada vez mas grandes y frecuentes
(Marques et al., 2021), que provocan un impacto severo en la fauna de vertebra-
dos (Tomas et al., 2021). Si queremos conservar las poblaciones de T. laguna-
blanca en el Pantanal se recomienda priorizar la proteccién y conservacion de
arboles maduros, que puede impulsarse mejorando la prevencion de incendios y
las politicas de uso sostenible del territorio (Tomas et al., 2024). Con este ejem-
plo hemos ilustrado como estudiar las variables que condicionan la seleccion de
microhébitat de un vertebrado terrestre y obtener resultados practicos para su
conservacion.

Modelos de Ecuaciones Estructurales (mixed-SRSF): ejemplo con dos especies de
lagartos neotropicales

Resolviendo las RSF mediante GLMs (ver apartado anterior) obtenemos
la contribucién de cada variable de interés en la seleccion de habitat, asi como las
posibles interacciones entre factores. Sin embargo, estos modelos no permiten
evaluar relaciones indirectas entre variables. Por ejemplo, en el caso anterior, sa-
bemos que el lagarto selecciona arboles mas gruesos que el promedio disponible,
pero desconocemos qué motiva esa seleccion: ées porque ofrecen mas refugio,
porque ofrecen mas recursos troficos, o quiza por otro motivo que no conocemos?
Para conocer las causas que llevan a un animal a seleccionar un determinado
hébitat, podemos resolver las RSF mediante Modelos de Ecuaciones Estructura-
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les (Lefcheck, 2016; Shipley, 2016), incluyendo la identidad del individuo como
factor aleatorio. Este método de anélisis se denomina mixed-Structural Resource
Selection Function (mixed-SRSF) y permite incorporar variables explicativas que
a su vez dependan de otras (Fig. 5B), para desentranar las causas de la seleccion
de habitat, comprender efectos indirectos y comparar la contribucion de cada
variable en el proceso de seleccion (Ortega et al., 2019).

Para ilustrar este método, utilizamos dos especies de lagarto o lagartija
del Pantanal de Brasil: Tropidurus oreadicus y Ameivula ocellifera. En este caso
se trata de especies que habitan en el suelo, no en arboles. El diseno muestral fue
similar al del ejemplo anterior, con cuatro puntos de muestreo (disponibilidad)
por cada observacion de cada individuo (uso). En este caso —dado que la seleccion
de microhéabitat se considera una de las principales componentes de la termo-
rregulacion conductual de ectotermos terrestres— el objetivo era desentrafiar el
efecto de cada fuente de calor en el proceso de seleccion. Para ello, cuantificamos
las siguientes variables explicativas: (a) temperatura del sustrato, (2) tempera-
tura del aire, (3) tipo de sustrato (roca, hierba seca, hierba, hojarasca o arena), y
(4) exposicion al sol (sol total, sol filtrado o sombra). Igual que antes, la variable
respuesta era la presencia del animal (presente, en los lugares usados, o ausente,
en los disponibles) y se incluy6 la identidad del individuo como factor aleatorio.
Con estas variables podemos comprobar siete hipotesis sobre qué factores exter-
nos condicionan la seleccion de microhabitat de estas especies (Fig. 5B).

Ajustamos un mixed-SRSF para cada especie, resultando la radiacion so-
lar como el principal factor que determina la seleccion de microhabitat de ambas
especies, mientras que ni la conveccién ni la conduccién tuvieron efecto. Las la-
gartijas de la especie A. ocellifera seleccionan lugares en sol filtrado y la som-
bra —evitando exponerse al sol total— mientras que los lagartos de la especie T.
oreadicus evitan, con igual magnitud, tanto las zonas soleadas como en sombra.
Al contrario de lo que se observa en zonas templadas, donde la mayoria de las
especies de lagartijas seleccionan sustratos al sol para termorregularse, en areas
tropicales exponerse a la radiacion solar directa puede conllevar un elevado ries-
go de sobrecalentamiento. Ademas, las temperaturas del entorno suelen ser lo
suficientemente proximas a las preferencias térmicas de reptiles como los estu-
diados aqui (Vickers et al., 2011). Este resultado muestra la importancia de con-
servar la vegetacion tropical, con sus microhéabitats en sol filtrado y sombra, para
la conservacion de pequenos ectotermos. El otro gran factor que condiciona la se-
leccion de microhabitat son las propiedades no térmicas de los sustratos, de for-
ma que A. ocellifera selecciona arenay T. oreadicus selecciona rocay troncos. El
mixed-SRSF nos ha permitido descartar que estos sustratos sean seleccionados
por sus propiedades térmicas, asi que el siguiente paso seria cuantificar otras va-
riables bidticas —como la disponibilidad de alimento, la presidén de depredacién o
la competencia intraespecifica— y abioticas —como la rugosidad del sustrato o la
disponibilidad de refugio—, para tener una comprension completa de los meca-
nismos de seleccidon de microhébitat en estas especies (Ortega et al., 2019). Esta
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herramienta analitica es poco conocida por el momento, pero es prometedora,
ya que, como hemos visto, permite responder a las cuestiones fundamentales del
marco conceptual de la ecologia del movimiento (Fig. 2).

Figura 5. Ejemplos de casos reales de algunos métodos de estudio en selecciéon de ha-
bitat. (A) Analisis de la seleccién de microhébitat de un lagarto arboricola utilizando
regresion condicional logistica (Benicio et al., 2021). (B) Incorporando Modelos de
Ecuaciones Estructurales a la seleccion de habitat, podemos desentraiiar el efecto de
las diferentes fuentes de calor en el proceso de seleccion (Ortega et al., 2019).

Seleccion de habitat a cada paso: ejemplo del oso hormiguero gigante

Hasta el momento, hemos visto ejemplos de estudios de seleccion de
hébitat con observaciones puntuales de los lugares utilizados y sus correspon-
dientes datos pareados de disponibilidad del habitat. Si disponemos de datos de
localizaciones del mismo animal a lo largo del tiempo —es decir, trayectorias— po-
demos estudiar como es el proceso de seleccion a lo largo del dia. Eso podriamos
hacerlo con métodos como los vistos hasta ahora, introduciendo la hora como
una variable en los modelos. Sin embargo, existen métodos méas avanzados y po-
tentes para el estudio de selecciéon de habitat con datos de trayectoria: los mode-
los de seleccion de paso (Step Selection Function, SSF). En estos modelos, para
cada paso de la trayectoria observado (uso), se sortean varios tamafios de paso
y angulos de giro que representan la disponibilidad (Thurfjell et al., 2014). Asi,
a cada paso, se compara el habitat que ha usado un individuo con el que podria
haber usado, pero ha decidido no usar (ausencias verdaderas). Lo méas avanzado
en esos métodos es el Integrated Step Selection Analysis (iISSA), que asume que
el movimiento animal puede ser representado en un modelo separado, produc-
to de dos kernels (nticleos): un kernel de movimiento independiente del habitat
(una funcion que determinaria el movimiento si no hay seleccion de habitat) y un
kernel de seleccion de habitat (Avgar et al., 2016).

Los osos hormigueros gigantes (Myrmecophaga tridactyla), a pesar de
ser endotermos, tienen una baja tasa metabdlica basal, por lo que dependen bas-
tante del comportamiento para regular su temperatura corporal (Giroux et al.,
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2022). En un estudio reciente, combinamos anélisis de trayectorias (HMMs, ver
mas arriba) con seleccion de microhéabitat (utilizando iSSA) para comprender el
efecto de la temperatura ambiental en el comportamiento de esos animales. Asi,
hemos descubierto que los osos hormigueros gigantes combinan tres estrategias
conductuales para termorregularse (Giroux et al., 2023): (1) seleccionan los bos-
ques como refugios térmicos, (2) cambian el periodo de actividad (diurno en con-
diciones de frio, nocturno en calor) y (3) modulan la duracion de sus periodos de
actividad (cortos en dias de frio, largos en dias de calor). En la Fig. 7 de Giroux
et al. (2023) se resumen e ilustran estos mecanismos. Dadas las predicciones de
aumento de la frecuencia e intensidad de los dias con temperaturas extremas a
lo largo del siglo XXI (IPCC, 2021) y la rapida deforestacion que esta teniendo
lugar en Brasil (Tollefson, 2018; Guerra et al., 2020), urge la conservacion de los
hébitats forestales, que seran cada vez mas escasos y necesarios para estos em-
bleméticos animales.

Conclusiones

Comprender las causas y consecuencias del movimiento animal es clave
para profundizar en el conocimiento de su comportamiento e informar medidas
de conservacion y gestion de fauna. En concreto, analizar la seleccion de habitat
de las diferentes especies permite responder a diferentes preguntas del marco
conceptual de la ecologia del movimiento, dependiendo del método utilizado y
las variables que cuantifiquemos. Si resolvemos las funciones de seleccion de re-
cursos mediante modelos generales lineales, podremos conocer los factores im-
plicados en la toma de decisiones de hacia donde moverse. Estos modelos seran
mas potentes si cuantificamos la disponibilidad simultanea para cada punto de
observacion e incluimos la identidad del individuo como factor aleatorio. Para
desentrafiar de manera mas detallada y mecanicista las causas de la seleccion
de habitat, podemos resolver las funciones de seleccién de recursos mediante
modelos de ecuaciones estructurales. Ademas, podemos aplicar estos métodos a
trayectorias completas, con diferentes métodos de anélisis de seleccion de paso,
para comprender el proceso de toma de decisiones de cada individuo a lo largo
del tiempo. Por ultimo, si incorporamos otros analisis de movimiento —como la
clasificacién de comportamientos o el estudio del area de vida- al estudio de la
seleccion de habitat, podemos inferir el comportamiento animal a partir de datos
de telemetria. Estos métodos son relativamente sencillos de aplicar en cuanto
a su disefio experimental —y, algunos de ellos, también en cuanto al analisis de
datos— y ofrecen informacion bésica para la gestion de fauna, por lo que seria
conveniente incorporarlos a las practicas de conservacion animal.
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