Ecosistemas 26(3): 21-31 [Septiembre-Diciembre 2017]

Doi.: 10.7818/EC0S.2017.26-3.04
Articulo publicado en Open Access bajo los términos

de Creative Commons attribution Non Comercial License 3.0. REVISTA CIENTIFICA DE ECOLOGIA Y MEDIO AMBIENTE
ASOCIACION ESPANOLA MONOGRAFICO: ISSN 1697-2473 / Open access
DE ECOLOGIA TERRESTRE Papel de los estudios comportamentales en Ecologia disponible en www.revistaecosistemas.net

El valor de los estudios a largo plazo en la ecologia del
comportamiento

O. Gordo'2*, J.M. Avilés®

(1) Departamento de Biologia de la Conservacion, Estacion Bioldgica Dofiana (CSIC). Avda. Américo Vespucio s/n, 41092 Sevilla, Espafa.

(2) Novia University of Applied Sciences. Raseborgsvagen 9, 10600 Ekenés, Finlandia.

(3) Grupo de Ecologia Evolutiva y de la Conducta, Estacién Experimental de Zonas Aridas (CSIC). Crta. de Sacramento s/n, 04120 La Cafada de San
Urbano, Espafia.

* Autor de correspondencia: O. Gordo [ogvilloslada@gmail.com]

> Recibido el 24 de enero de 2017 - Aceptado el 02 de octubre de 2017

Gordo, O., Avilés, J.M. 2017. El valor de los estudios a largo plazo en la ecologia del comportamiento. Ecosistemas 26(3): 21-31. Doi.:
10.7818/EC0OS.2017.26-3.04

Los estudios a largo plazo se caracterizan por tener mas duracion de lo que es habitual en su campo. En ecologia son imprescindibles para: com-
prender los procesos ecoldgicos que ocurren a escalas temporales largas, determinar la generalidad de los patrones emergentes de los hallazgos
puntuales, y conectar la causa y el efecto en procesos bioldgicos que se producen con demora temporal. La mayoria de ecélogos coinciden en su
elevado valor cientifico, aunque paradojicamente muy pocos los llevan a cabo (0.3% de los estudios publicados). El principal obstaculo es mantener
la financiacion ininterrumpida a lo largo de mucho tiempo, cuando el sistema de evaluacién y subvencion esta basado en periodos cortos. Sin em-
bargo, existen oportunidades de desarrollar estudios a largo plazo con datos preexistentes, tales como los programas de seguimiento de las areas
protegidas o de fauna amenazada, colecciones de museos, actividad cinegética, pesquerias, o proyectos de ciencia ciudadana; siempre y cuando
seamos conscientes de que tales datos no se tomaron con un propoésito de desarrollar un estudio a largo plazo y que eso puede limitar la robustez
de nuestras conclusiones. Pese a que la ecologia del comportamiento es una disciplina joven en nuestro pais, ya existen destacables ejemplos
de estudios a largo plazo. Por ejemplo, se ha demostrado que aves e insectos estan alterando sus ciclos vitales en respuesta al reciente cambio
climatico y que esto les podria estar causando un desajuste fenoldgico con otros niveles tréficos de los que dependen. El marcaje y seguimiento
de los mismos individuos a lo largo de afos en el sistema parasito-hospedador formado por crialos y urracas ha permitido demostrar que las
urracas son capaces de aprender a lo largo de su vida a defenderse del parasitismo de los crialos, mientras que son inflexibles a la hora de ajustar
su fenologia reproductora a las condiciones ambientales. El marcaje individual de milanos negros ha permitido descubrir el efecto de la senescencia
y el aprendizaje en el comportamiento migratorio, la adquisicion de territorios de cria y, en definitiva, sobre los cambios en el éxito reproductor de
las aves a lo largo de su vida. Resultados similares se han hallado para otras aves de vida larga como cigliefas, gaviotas o paifios. El marcaje in-
dividual también ha permitido construir las genealogias completas de varias generaciones en poblaciones de aves que usan cajas nido para criar,
lo que ha sido clave para entender la heredabilidad de diversos rasgos de la coloracién del plumaje directamente asociados a la calidad fenotipica
individual.
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Long-term studies are those studies with a longer duration than usual in its topic. They have been essential in ecology to understand the ecological
processes that happen in long temporal scales, to determine how general is a pattern emerging from a punctual finding, and to connect cause and
effect in biological processes happening with some time lag. Most of ecologists agree about the scientific relevance of long-term studies, but they
seldom carry out them (0.3% of published studies). The main handicap is to keep continuous funding during a long time because funding and eva-
luation system of science is based on short periods. However, there are opportunities to develop long-term studies with available data yet, such as
monitoring programs of protected areas or threatened species, museum collections, hunting bags, fisheries or citizen sciences projects; although
we will need to keep in mind that those data were not gathered with a long-term aim and this fact may constrain soundness of our conclusions. In
spite of the fact that behavioral ecology is a young discipline in Spain, there are already some notable examples of long-term studies. For instance,
it has been demonstrated that birds and insects are changing their life cycles in response to climate change and these changes can be leading to
phenological mismatchings with the trophic levels in which they rely on. Marking and monitoring of the same individuals along years in the host-pa-
rasite system of magpies and cuckoos demonstrated that magpies learn to protect themselves against parasites, while have an inflexible reproductive
phenology unable to adapt to environmental variation. Individual-based monitoring of black kites showed the effect of senescence and learning in
migratory behavior, breeding territory acquisition, and fithess changes along the life of these birds. Similar results were found for other long-lived
birds such as white storks, gulls or storm petrels. Individual marking has allowed building complete pedigrees in bird populations using nest boxes
for breeding. Such pedigrees have been essential to understand heritability of several coloration traits of plumage directly linked to the phenotypic
individual quality.
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© 2017 Los Autores. Editado por la AEET. [Ecosistemas no se hace responsable del uso indebido de material sujeto a derecho de autor] 21


http://creativecommons.org/licenses/by-nc/3.0/

Ecosistemas 26(3): 21-31

¢ Qué es un estudio a largo plazo?

Existen dos posibles definiciones de estudio a largo plazo. Un
estudio a largo plazo podria considerarse aquel de una amplitud
temporal tal que incluya el tiempo de generacion de la especie ob-
jeto de estudio o, al menos, suficientemente largo como para incluir
todos aquellos procesos que configuran un ecosistema (Strayer et
al. 1986). Asi, por ejemplo, si estamos trabajando con bacterias,
un estudio de una semana podria considerarse a largo plazo, ya
que en ese tiempo se han podido dar varias generaciones. Sin em-
bargo, si estamos trabajando con arboles o vertebrados de longe-
vidad similar a la nuestra, lo mas probable es que a lo largo de toda
una vida de investigacion a duras penas lleguemos a ver mas de
una generacion.

Una segunda definicion mucho menos restrictiva seria conside-
rar como estudio a largo plazo aquel cuya duracion sea mayor de
lo que suele ser habitual en su area de investigacion (Strayer et al.
1986). Aqui nos cefiiremos a esta definicion. Nétese que, al aceptar
esta definicion, estariamos aceptando que los factores que afectan
a la continuidad en la toma de datos, tales como la esperanza de
vida de los investigadores, periodos de financiacion, duracion de
los estudios de postgrado, etc., en vez de la temporalidad de los
procesos naturales a estudiar, serian los factores mas relevantes
a la hora de determinar la duracién maxima de nuestro estudio. Por
tanto, desde la perspectiva de esta definicion, los obstaculos para
el desarrollo de un estudio a largo plazo serian ajenos a las pro-
piedades puramente bioldgicas del proceso ecoldgico-evolutivo que
pretendemos estudiar.

Sorprendentemente, aunque la mayoria de ecélogos reconocen
el elevado valor de los estudios a largo plazo, se da la paradoja de
que muy pocos incorporan estudios a largo plazo en sus planes de
investigacion (Strayer et al. 1986). Una evidencia de esa carencia
de estudios a largo plazo nos la ofrece una busqueda en Web of
Science de las palabras “long-term study” o “long-term experiment’
tanto en el titulo, como entre las palabras clave, como en el resu-
men de los articulos publicados durante el periodo 1987-2017 en
las 18 revistas mas relevantes dentro del campo de la ecologia que
publican estudios de ecologia del comportamiento (Functional Eco-
logy, Journal of Animal Ecology, Proceedings of the Royal Society
B, Ecology, Evolution, Oikos, American Naturalist, Behavioral Eco-
logy, Oecologia, Biology Letters, Journal of Evolutionary Biology,
Ecology and Evolution, Behavioral Ecology and Sociobiology, Evo-
lutionary Ecology, Acta Oecologica, Ecological Research, Annales
Zoologici Fennici, Ecoscience). De los 71 553 articulos publicados
en esas revistas en los ultimos 30 afios (busqueda realizada el 11-
06-2017), tan sélo 252 contenian esas palabras, lo que supone un
exiguo 0.35% del total de los estudios. Cabe argumentar que nues-
tra busqueda es algo burda y que podria estar infravalorando el por-
centaje de estudios a largo plazo reales, puesto que la mayoria de
estas revistas publican otro tipo de articulos que no corresponden
al campo de la ecologia del comportamiento. Sin embargo, si refi-
namos la busqueda limitandola a las revistas estrictamente dedica-
das al tema que nos ocupa mas aquellas que tratan de una manera
mas amplia cualquier aspecto de la ecologia del comportamiento
de los animales, lo que tradicionalmente se ha conocido como eto-
logia (Behavioral Ecology, Behavioral Ecology and Sociobiology,
Animal Behavior, Ethology, Behaviour, Journal of Ethology, Acta
Ethologica, Behavioural Processes, Ecology, Ethology and Evolu-
tion), se observa que la tasa de estudios a largo plazo es un 0.30%,
(50 articulos de 16 591 publicados), o sea, una cifra muy parecida
a la anterior. Hay que sefialar que no es nuestro objetivo establecer
una estimacion cuantitativa exacta del sesgo negativo hacia los es-
tudios a largo plazo. Aunque los estudios a largo plazo son excep-
cionales y cabe esperar que los autores tiendan a destacar este
hecho en lugares clave de los articulos, no puede descartarse, sin
un escrutinio exhaustivo de cada articulo, que las palabras elegidas
como criterios de busqueda pudieran no aparecer en esos tres
campos del articulo examinados en algunos casos. Por el lado con-
trario, tampoco puede descartarse que haya articulos que mencio-
nen esas palabras que hemos buscado, pero que dichas palabras
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no hagan referencia a la metodologia empleada en el estudio en
si, por lo que la cifra podria estar sobreestimada. En cualquier caso,
un 0.3% es un valor tan bajo que, incluso aunque lo estuviéramos
subestimando mucho, nos da una idea de lo raros que son los es-
tudios a largo plazo en ecologia del comportamiento.

¢Por qué son necesarios los estudios a largo plazo?

Hay tres razones fundamentales para llevar a cabo estudios a
largo plazo. En primer lugar, los estudios a largo plazo son esen-
ciales para entender algunos procesos ecolégicos que ocurren a
escalas temporales largas (Krebs 1991), tales como el aprendi-
zaje, la trasmision cultural, la senescencia, la seleccion natural o
social, o la microevolucién. Por tanto, ciertas preguntas en la eco-
logia del comportamiento s6lo pueden responderse superando
ciertos umbrales de tiempo de estudio. Asi, por ejemplo, si quere-
mos conocer la eficacia biolégica real de dos cohortes de indivi-
duos que difieran en un comportamiento, deberemos esperar
hasta que el ultimo de ellos haya muerto, y esto puede suponer
muchos afos, si estamos trabajando con especies longevas. Si
nos interesa estudiar el efecto de la senescencia sobre el compor-
tamiento reproductor de una especie, habra que esperar a que los
ejemplares marcados al nacer y, por tanto, de edad conocida al-
cancen y/o sobrepasen la esperanza de vida de la especie, algo
que puede suponer afos, una vez mas, si la especie es longeva.
AfRos que se pueden ver incrementados por las dificultades de ob-
servar el fendmeno en la naturaleza dadas las altas tasas de mor-
talidad por otras causas ajenas a la propia senectud (p.ej.,
depredacion, hambruna, enfermedad). Si queremos conocer la he-
redabilidad de un rasgo comportamental, pero el reclutamiento de
individuos en la poblacion de estudio es muy bajo, necesitaremos
recolectar informacion a lo largo de varias generaciones para lo-
grar una muestra con el tamafio suficiente para sacar conclusiones
robustas. Si queremos determinar el impacto de unas condiciones
ambientales extremas (p.ej. sequia, El Nifio, ola de frio, riada,
erupcion, etc.) sobre cierto proceso, no nos quedara mas remedio
que repetir nuestro estudio diversos afios hasta que la casualidad
nos provea con las condiciones extremas que queremos estudiar.
La lista de ejemplos en los que un disefio a largo plazo es la Unica
via para responder a ciertas preguntas en la ecologia del compor-
tamiento seria interminable.

La segunda razén para llevar a cabo estudios a largo plazo
esta en la replicacion del mismo protocolo o experimento varios
afios para determinar la generalidad de los patrones emergentes,
asi como la influencia de condiciones ambientales particulares (las
contingencias) sobre dichos patrones (Fig. 1). Muchos autores han
destacado la falta de réplicas de la mayoria de estudios que se
hacen hoy en dia en ecologia del comportamiento (Owens 2006),
uno de los pilares del método cientifico. Por tanto, los resultados
de un experimento puntual, sobre todo cuando este se lleva a cabo
con individuos salvajes en condiciones naturales no controladas,
pueden estar totalmente determinados, para bien o para mal, por
las condiciones ecolégicas que se dan en el momento que decidi-
mos hacerlo (Fig. 1). Asi, por ejemplo, si queremos determinar el
efecto de un aporte suplementario en la dieta sobre el crecimiento
de las crias y lo hacemos un aifio en que hay superabundancia de
recursos, es posible que lleguemos a la conclusion de que la ali-
mentacién suplementaria no tiene efecto. Del mismo modo, si que-
remos testar el efecto de la reduccion de la carga parasitaria sobre
la supervivencia de los individuos de una especie, pero coincide
que ese afio hay muy poca prevalencia del parasito, es probable
que, aunque quitemos los parasitos no detectemos ningun bene-
ficio sobre la eficacia biolégica respecto a los individuos control.
Se podria aplicar el mismo razonamiento a la inversa en ambos
ejemplos para cuando detectasemos efectos desproporcionada-
mente acusados. En resumen, a falta de la posibilidad de replicar
nuestro estudio en diversas poblaciones bajo diferentes condicio-
nes, una alternativa es replicarlo en la misma poblacion diversos
afos para evitar inferir patrones espurios que sean fruto de las
contingencias.
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Figura 1. El tamafio del efecto suele variar entre réplicas temporales del
mismo estudio (linea azul), ya que en condiciones naturales muchos otros
factores también estan afectando las respuestas de nuestros individuos su-
Jetos a estudio. Esta variabilidad interanual puede llevar a situaciones en
que no alcancemos el umbral de significacion estadistica (linea roja) y con-
cluyamos que no hay efecto, si nuestro estudio unicamente se llevé a cabo
ese afio.

Figure 1. Effect size often varies among temporal repeats of the same study
(blue line) as many other factors may potentially affect the responses of the
studied individuals in the wild. This among years variability may lead us to
conclude that there is no effect, if we do not reach the threshold for statistical
significance (red line) in a single year study.

La tercera razén es que los estudios a largo plazo nos permiten
conectar la causa y el efecto en procesos bioldgicos que se produ-
cen con cierta demora temporal. En la actualidad el estudio de la
ontogenia de los distintos comportamientos es una cuestion clave
en la ecologia del comportamiento. Por ejemplo, muchos rasgos
comportamentales del individuo en su estado adulto pueden estar
determinados por las condiciones que experimenté durante su des-
arrollo (Stamps y Groothuis 2010). Asi pues, nos va a ser imposible
identificar las causas de la variacion en comportamiento de los
ejemplares que estamos estudiando, si no conocemos previamente
lo que les pasé durante su desarrollo, ya que los compromisos fi-
siolégicos que modulan el comportamiento pueden operar sobre
escalas de tiempo muy largas. Por ejemplo, estudios recientes en
aves han mostrado que la tendencia a tener copulas extrapareja
en la edad adulta estaria relacionada con el estrés sufrido durante

el desarrollo (Crino et al. 2014).

Limitaciones para hacer un estudio a largo plazo

Pese a que, como hemos dicho anteriormente, el Unico limitante
real para llevar un estudio a largo plazo deberia ser nuestra natu-
raleza humana finita, la realidad es que existen, desde un punto de
vista practico, muchos otros factores que torpedean nuestras aspi-
raciones y que hacen que raramente esa sea la causa real por la
que se interrumpen los estudios a largo plazo. Probablemente el
principal escollo para el desarrollo de estudios a largo plazo es
cémo se evalua y financia la ciencia (Callahan 1984, Strayer et al.
1986; Clutton-Brock y Sheldon 2010). Un estudio a largo plazo re-
quiere dinero, tiempo, personal, instalaciones, etc. garantizados du-
rante mucho tiempo, en el caso mas extremo sine die, y eso en
estos tiempos en que se buscan respuestas inmediatas a los pro-
blemas que surgen, es algo casi imposible de lograr, maxime
cuando el rendimiento, en términos de conocimiento, sélo se podra
empezar a cosechar después de varios afios y muchos recursos
invertidos (Fig. 2; Strayer et al. 1986). No obstante, el tiempo es
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un valor afadido a la informacion generada, y asi es como cada
afo extra que se continda un cierto estudio esa informacion reca-
bada resulta aun mas importante. De modo que un estudio a largo
plazo se puede entender como un proyecto con una gran inversion
inicial, que luego requiere unos costes fijos, normalmente escasos,
para su mantenimiento, y en el que el rendimiento va siendo cada
vez mayor (Fig. 2; véase también Box 3 en Clutton-Brock y Sheldon
2010).

Un estudio a largo plazo implica una estabilidad de recursos y
personal que los sistemas de |1+D+i raramente contemplan en sus
esquemas de financiacion cortoplacistas (3-5 afios). El resultado,
desgraciadamente, es que casi nadie se embarca en ambiciosos
proyectos de este estilo dentro del mundo académico. Una estra-
tegia habitual es combinar el seguimiento a largo plazo con estu-
dios mas cortos, normalmente de caracter experimental, que
ademas nos van a ayudar a comprender mejor los mecanismos
que gobiernan los procesos que estamos estudiando en el largo
plazo (Krebs 1991; Yoccoz et al. 2001). Estos ultimos proporcio-
narian el rendimiento académico para justificar y garantizar la re-
novacion de los fondos necesarios para mantener de manera
continuada el estudio sobre cierta poblacion o sistema a largo
plazo. Lamentablemente, los objetivos cientificos a largo plazo, ofi-
cialmente, se han de realizar en la ‘clandestinidad’, cuando no han
de quedar supeditados a las necesidades de otros pequefios es-
tudios puntuales. En estas situaciones, lo ideal es usar so6lo una
parte de la poblacion de estudio en esos proyectos cortos, que nor-
malmente suponen algun tipo de manipulaciéon experimental, mien-
tras que la otra parte deberia dejarse “sin tocar”. No obstante, esto
en la practica resulta dificil, por no decir imposible, de lograr con
total limpieza, ya que los individuos viven mezclados en la natura-
leza y es imposible descartar efectos indirectos de un tratamiento
en parte de la poblacion sobre la parte usada a modo de control.

to
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- >
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Figura 2. Evolucién teérica del coste-beneficio de un proyecto a largo plazo.
Como en cualquier proyecto, la mayor inversién se debe realizar al inicio
debido a la puesta a punto del proyecto. Posteriormente, su mantenimiento
suele requerir una tasa modesta de inversion mas o menos constante. Por
el contrario, el rendimiento, entendido como generacién de conocimiento
(cuantificable en términos de articulos, comunicaciones a congresos, pa-
tentes, tesis, etc.), inicialmente es nulo, pero una vez superado cierto umbral
de tiempo, empezaria a aumentar sin cesar.

Figure 2. Expected evolution of costs and benefits of a long-term study.
As usually, most of the investment must be done at the start of the project
as we need to set up it. Later on, project maintenance involves usually a
small and rather fix investment. By contrast, there is no knowledge return
initially (in terms of articles, congress communications, patents, thesis,
etc.), but it would increase constantly once a certain time threshold is ex-
ceeded.
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Por ejemplo, si queremos analizar el efecto de los pesticidas sobre
el comportamiento polinizador de las abejas en condiciones natura-
les, pese a que coloquemos nuestras colmenas estratégicamente en
campos con y sin pesticidas, no podremos evitar que parte de los in-
dividuos visiten las parcelas que “no deben” visitar (David et al.
2016). Por otro lado, ciertos grupos taxonémicos, como los vertebra-
dos, suelen vivir mas de un afio, de manera que al cabo de varias
temporadas usando la misma poblacion para realizar estudios expe-
rimentales, lo mas probable es que la mayoria de ejemplares hayan
recibido directa o indirectamente (p.ej., son hijos de) alguna manipu-
lacion o tratamiento. Aunque el tipo de manipulacién que se realiza
en los estudios de ecologia del comportamiento suele ser leve, es-
pecialmente cuando se trabaja en condiciones naturales, y, por tanto,
se tiende a asumir que no hay un efecto prolongado mas alla del tra-
tamiento experimental, la realidad es que estrictamente pocos inves-
tigadores se preocupan de verificar si esto es realmente asi o si, por
el contrario, las manipulaciones tienen efectos duraderos o incluso
transgeneracionales, entre otros motivos porque esto implicaria un
disefo de tipo largo plazo. Por ejemplo, si hacemos un experimento
en que proporcionamos alimentacion suplementaria durante la re-
produccion, lo esperable es que las crias del grupo experimental aca-
ben con una calidad fenotipica mejor, probablemente sobrevivan
mejor hasta el reclutamiento en la poblacion reproductora y al final
se conviertan en los individuos predominantes en la poblacion, y todo
esto sin estar estrictamente relacionado con su genotipo sino sim-
plemente con el hecho fortuito de haber recibido experimentalmente
unas condiciones excepcionalmente favorables durante el desarrollo
(p. €j., Kerr et al. 2007).

A parte de los posibles efectos indirectos que suponen la utili-
zacion simultanea de experimentos y seguimiento a largo plazo en
una misma localidad, resulta evidente que un enfoque cortoplacista
en ecologia del comportamiento no permite abordar preguntas cla-
ves para la disciplina que necesariamente requieren para ser con-
testadas del seguimiento de individuos durante periodos de tiempo
muy superiores a los de la duracion actual de los programas de fi-
nanciacion de la ciencia. Esta situacion mantenida en el tiempo po-
dria estar generando un sesgo hacia el estudio Unicamente de
cuestiones abordables mediante una aproximacion cortoplacista,
lo que a la larga puede limitar gravemente nuestra capacidad para
comprender los procesos y mecanismos evolutivos que afectan a

los organismos.

Estudios a largo plazo a partir de datos preexistentes:
una cuestiéon de oportunidad

Ya que las condiciones socio-econémicas a las que se ve su-
peditado el ambito académico parecen poco propicias para apoyar
proyectos de investigacion a largo plazo, muchos cientificos han
optado por usar informacién pre-existente, normalmente generada
con otros fines, para contestar preguntas que requieran de una ven-
tana temporal amplia. Por ejemplo, en el ambito de la gestion y ma-
nejo de fauna, si existen numerosos programas de seguimiento a
largo plazo que se llevan a cabo en areas protegidas o sobre ciertas
especies en peligro, como parte de los requerimientos legales que
implican dichos estatus de proteccion o amenaza. Precisamente,
para gestionar de la manera mas adecuada estas zonas o pobla-
ciones se necesita conocer permanentemente su estado, funcio-
namiento o biologia, y eso so6lo se puede lograr mediante un
seguimiento constante. El resultado suele ser una ingente cantidad
de informacion recolectada durante mucho tiempo y que potencial
e indirectamente permite el desarrollo de valiosos estudios a largo
plazo en ecologia. Un clasico ejemplo lo tenemos en el uso de las
series de caza de pieles en el artico canadiense y como esta infor-
macion permitié conocer los ciclos poblacionales de liebres y linces
y su sincronizacion temporal (Krebs et al. 2001). El interés cinegé-
tico del lagopodo escocés (Lagopus lagopus) hace que se dispon-
gan datos precisos de los ciclos poblacionales de las especies en
cientos de areas del Reino Unido y que se hayan hecho experimen-
tos de medicacion a gran escala para comprender el rol de los pa-
rasitos intestinales en las dinamicas de dichas poblaciones
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(Hudson et al. 1998). En Espafa, se han usado las bolsas de caza
en una finca cinegética manchega a lo largo de 14 afios para co-
nocer la estructura de edades y sexos en unas poblaciones de per-
diz roja Alectoris rufa y comprender que ambos factores estan
intimamente ligados a las condiciones climaticas que determinan
tanto la disponibilidad de alimento como la abundancia de sus de-
predadores (Nadal et al. 2016). En el Parque Nacional de Dofiana
se llevan censando y anillando desde los afos 60 las poblaciones
de aves con fines de gestion, lo que ha permitido disponer indirec-
tamente en ciertas especies, como el milano negro Milvus migrans,
de una poblaciéon marcada individualmente con muchos ejemplares
de edad conocida, lo que ha facilitado el estudio de los procesos
de senescencia en el éxito reproductivo, la seleccion del territorio
de cria o la sefializacion de la dominancia social (Sergio et al. 2007,
2009, 2011; Blas et al. 2009).

De manera analoga, algunos museos de historia natural alber-
gan colecciones con especimenes conservados (pieles o huevos)
de algunas especies que han sido recogidos a lo largo de periodos
largos de tiempo en una misma localidad o region. El objetivo inicial
de las colecciones de historia natural era recopilar cuanta mas in-
formacion mejor sobre la diversidad natural, asi como la mera ex-
posicion con fines educativos, por lo que en general la recogida de
especimenes ha estado guiada por un criterio de oportunidad o por
las preferencias de los cuidadores de las colecciones (Alberch
1993; Winker 2004; Pyke y Ehrlich 2010). No obstante, en ocasio-
nes los cientificos han sabido sacar rédito de este ingente acumulo
de especimenes para estudiar cuestiones que demandan una
perspectiva temporal larga en ecologia del comportamiento (Pyke
y Ehrlich 2010). Asi por ejemplo, se ha podido investigar la evolu-
cion del polimorfismo de color en el autillo europeo Otus scops du-
rante el siglo XX a partir de especimenes de la especie recogidos
en ltalia, demostrandose un aumento de los fenotipos mas rojizos
parcialmente relacionado con el aumento de temperaturas y lluvias
(Galeaotti et al. 2009). Gracias a los huevos depositados en la co-
leccién del Museo de Zoologia de Copenhague desde 1918 se ha
podido determinar como ha evolucionado el mimetismo de color
entre los huevos del cuco comun Cuculus canorus y el carricero
comun Acrocephalus scirpaceus, uno de sus hospedadores prin-
cipales, en un area de reciente simpatria (Avilés et al. 2006). La
golondrinas Hirundo rustica recolectadas en Chernobyl antes de
1986 y disponibles en el Museo de Historia Natural de Kiev per-
mitieron demostrar que la exposicion a los altos niveles de radiac-
tividad después del accidente nuclear hicieron aumentar mas de
10 veces la tasa de albinismo en la zona, una prueba de que la
radiacion estaba teniendo efectos mutagénicos (Ellegren et al.
1997). Los azores Accipiter gentilis recolectados en el norte de
Finlandia a lo largo de las ultimas cinco décadas, han permitido
determinar que el dimorfismo sexual en esas poblaciones ha au-
mentado debido a un declive de las poblaciones de tetradnidas,
que ha llevado a una seleccion diferencial de presas entre ma-
chos y hembras (Tornberg et al. 1999). De manera similar, gracias
a los especimenes de iiwi Vestiaria coccinea cazados a principio
del s. XX, se ha podido ver que el pico se ha vuelto mas corto
para adaptarse a la morfologia de las nuevas especies de flores
que han sustituido su dieta tradicional basada en plantas de la fa-
milia Lobelioideae y que practicamente han desaparecido de
Hawai (Smith et al. 1995). Desgraciadamente, las colecciones de
historia natural existentes en Espafia son escasas y cuentan con
pocos ejemplares (Gonzalez y Baratas 2013), en comparacion
con las de otros paises de mas tradicion naturalista como el Reino
Unido, Alemania o los paises escandinavos, lo que ha llevado a
que no existan estudios en base a colecciones con una perspec-
tiva temporal larga.

Otra fuente masiva de datos son los proyectos de ciencia ciu-
dadana (Dickinson et al. 2010; Magurran et al. 2010). Aunque la
mayoria han nacido a lo largo de la ultima década gracias a las fa-
cilidades actuales para registrar ingentes cantidades de datos en
amplias extensiones geograficas, cabe esperar que a lo largo del
tiempo lleguen a convertirse en una herramienta muy valiosa para
testar ciertas cuestiones en ecologia y evolucion de las especies,
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ya que combinaran el largo plazo con la amplia escala geografica
(p.€j., Gordo y Sanz 2006a). En nuestro pais estos programas, de
momento, estan centrados en el seguimiento de la diversidad y los
cambios en las abundancias de las poblaciones (p.ej., véanse pro-
gramas de seguimiento de la SEO/BirdLife, el Butterfly Monitoring
Scheme, etc.), pero podrian aprovecharse facilmente estas redes
de observadores ya establecidas para registrar ademas ciertos
comportamientos, como uso de habitat, seleccion de dieta, rutinas
de actividad diaria, etc.

Todo este tipo de fuentes de datos, tradicionalmente, han tenido
poco impacto cientifico, porque normalmente se desconocen o, si
se conocen, los cientificos tienden a desconfiar de la calidad y va-
lidez de la informacion recolectada (Lindermayer y Likens 2009;
Pyke y Ehrlich 2010). No debemos olvidar que esas fuentes de
datos se generaron con otros fines que poco o nada tienen que ver
con nuestras posibles cuestiones de interés en ecologia del com-
portamiento y, por tanto, es en cierto modo esperable que la infor-
macién no cumpla todas nuestras expectativas. Por ejemplo, los
programas de seguimiento de areas protegidas o especies amena-
zadas, en la mayoria de casos, consisten Unicamente en conteos
de ejemplares, lo que puede resultar insuficiente para comprender
muchos de los aspectos ecoldgicos y evolutivos de las poblaciones.
Pero esto no invalida estos programas, ya que su objetivo primor-
dial es simplemente monitorizar abundancias, y eso lo cumplen.
Las colecciones cientificas, por su lado, tampoco estan libres de
problemas, pese a que se hayan desarrollado con frecuencia al am-
paro de naturalistas y cientificos. La falta de informacion sobre el
esfuerzo de muestreo realizado para la obtencién de los ejemplares
o la tendencia a recolectar o evitar aquéllos mas anémalos puede
dar lugar a muestras totalmente sesgadas no representativas de
las caracteristicas de las poblaciones de antafio (Pyke y Ehrlich
2010). Los investigadores deben ser plenamente conscientes de
este tipo de inconvenientes y sesgos potenciales que pueden tener
las fuentes de datos que podemos encontrar de manera oportunista
para desarrollar estudios a largo plazo. Estos problemas no las in-
validan, siempre y cuando se identifiquen y corrijan antes de usar
los datos.

Protocolos flexibles

Normalmente, cuando se piensa en un estudio a largo plazo,
nos imaginamos un trabajo repetido rutinariamente una y otra vez
exactamente de la misma manera durante afios. Es cierto que la
constancia y rigurosidad en los protocolos deben ser una de las
piezas angulares de un estudio a largo plazo, pero, por otro lado,
es imprescindible usar la informacién que se ha recolectado para
verificar si se estan logrando los objetivos y, por tanto, si vamos o
no a poder responder a las preguntas que nos planteamos al inicio
de nuestro estudio. En caso que veamos que no es asi, necesita-
riamos replantearnos las preguntas iniciales o mejorar nuestra me-
todologia, por ejemplo, porque estabamos obviando variables
importantes, o debemos incrementar el esfuerzo para lograr mas
tamafio de muestra, o aumentar el grado de manipulacion experi-
mental para detectar efectos. La posibilidad de hacer reajustes en
el protocolo parece especialmente importante cuando se trabaja
con seres vivos, cuyo comportamiento o respuestas siempre com-
portan un cierto grado de impredecibilidad. Por ejemplo, puede re-
sultar que nos sea imposible recapturar los ejemplares porque
aprenden el método de trampeo, o puede ser que nuestra mani-
pulacion experimental suponga el abandono de la nidada. El estu-
dio en detalle de la bibliografia existente, asi como la consulta a
otros colegas con experiencia previa pueden ayudarnos en este
sentido. El desarrollo de estudios piloto parece esencial, cuando
nuestro objetivo es hacer un estudio a largo plazo en una especie
0 poblacion totalmente nuevas de las que no se sabe nada. En
este sentido, parece claro que, teniendo en cuenta que un estudio
a largo plazo va a suponernos afios de trabajo, merece la pena in-
vertir tiempo previamente en pensar concienzudamente el disefio,
asi como a conocer a fondo las propiedades de nuestro sistema
de estudio.
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Por otro lado, hoy en dia la tecnologia ofrece constantes avan-
ces, de manera que ciertas herramientas que son demasiado caras
0 ni siquiera existen cuando empezamos nuestro estudio pueden
estar a nuestra disposicion pocos afios mas tarde (Peters 2010).
Estas opciones pueden abrir nuevas puertas a cuestiones que no
nos pudimos plantear en su momento, o dar pie a revisar los pro-
tocolos para hacerlos mas eficaces (mas rapidos y/o baratos) en
la obtencion de informacion.

Casos de estudio

Si los estudios a largo plazo son, en general, la excepcion que
marca la regla en ecologia del comportamiento, cuando echamos
un vistazo al panorama nacional, nos encontramos con una esca-
sez especialmente acusada de los mismos. Sin duda, esto puede
achacarse a razones histéricas, en el sentido de que somos un pais
joven cientificamente hablando, y en el que la ecologia del com-
portamiento no se afianza hasta los 90 (p.ej., la Sociedad Espafiola
de Etologia se fundd en 1984). Por tanto, materialmente no hemos
tenido tiempo aun para desarrollar potencialmente estudios com-
parables en duracioén a los que uno puede encontrar en paises de
larga tradicion cientifica como Reino Unido (Dunnet et al. 1979; Ro-
binson et al. 2006; Wilkin et al. 2006; Foerster et al. 2007; Char-
mantier et al. 2008), Estados Unidos (Grant y Grant 1989; Armitage
1991; Brown y Brown 2014; Koenig y Walters 2015), Holanda (Kluij-
ver 1951; Nussey et al. 2005), Dinamarca (Mgller et al. 2006a,
2006b), Francia (Blondel et al. 2006) o Finlandia (Karell et al. 2011;
Vatka et al. 2011). Por otro lado, existen aun tantos aspectos basi-
cos de la biologia de las poblaciones ibéricas por conocer que sélo
en algunos de los grupos mejor conocidos, como son las aves, se
ha empezado a plantear la posibilidad de incluir la dimensién tem-
poral en los estudios (p. €j., Herrera 1998; Sanz et al. 2003; Kim et
al. 2013; Potti et al. 2013; Senar et al. 2014; Bjorlund et al. 2015;
Rodriguez et al. 2016).

En esta seccion haremos un breve repaso a algunos estudios
que se llevan realizando en Espafa con esta perspectiva a largo
plazo. Cabe destacar que la practica totalidad de los ejemplos que
aportaremos son con aves. Este sesgo hacia este grupo taxono-
mico es el reflejo de la falta de estudios a largo plazo en el resto de
grupos.

Cambio climatico y ciclos vitales

Si existe un tema de investigacion en el que los estudios a largo
plazo han resultado clave, ese es sin duda el de los efectos del
cambio climatico sobre la biodiversidad (Rosenzweig et al. 2008).
La unica manera de determinar si los organismos estan respon-
diendo a las nuevas condiciones climaticas es haberlos estado es-
tudiando a lo largo de las ultimas décadas, el periodo en el que el
clima ha mostrado una alteracion mas acusada. Y asi es como mu-
chos programas de seguimiento o estudios a largo plazo que na-
cieron con otros objetivos se han convertido indirectamente, gracias
a la vision oportunista de muchos investigadores (Sparks 2007;
véase apartado anterior), en fuentes de datos clave para entender
los efectos del cambio climatico sobre los seres vivos (p. €j., Crick
y Sparks 1999; Charmantier et al. 2008).

Esta claro que si queremos entender el efecto del clima sobre
un proceso bioldgico necesitamos someter a ese proceso biolégico
a diferentes condiciones climaticas. Para ciertos grupos esto se
puede hacer experimentalmente en el laboratorio mediante cama-
ras climaticas en las que se controlan con exactitud las condiciones
de temperatura y/o humedad a las que sometemos a los individuos.
Esta aproximacion es util, por ejemplo, en insectos o vertebrados
ectotermos. No obstante, esta aproximacion queda limitada no sélo
a estos taxones (aunque véase Schaper et al. 2012) sino también
a ciertos procesos bioldgicos, sobre todo aquellos directamente de-
terminados por la fisiologia (como pueden ser el desarrollo embrio-
nario, el crecimiento, la actividad metabdlica, etc.). Por tanto, sélo
nos podemos aproximar a una pequeia porcion del amplio abanico
de preguntas que abarca la ecologia del comportamiento.
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Si queremos someter un determinado proceso bioldgico a dife-
rentes condiciones climaticas, la Unica via suele ser el gran expe-
rimento natural que suponen los cambios atmosféricos que
experimentamos afio tras afio, o sea, debemos repetir nuestro es-
tudio varios afios para obtener resultados bajo diferentes escena-
rios meteorologicos. Para determinar el efecto de una variable
meteoroldgica sobre un proceso bioldgico, de hecho, tampoco nos
hacen falta series larguisimas de datos, especialmente cuando la
magnitud del efecto es fuerte. A veces, una decena de anos puede
ser suficiente para detectar un efecto estadisticamente significativo.
Si no queremos esperar tantos afios, otra aproximacion posible es
el uso de la variacién espacial del clima (p.ej. gradientes altitudina-
les o latitudinales) que equivale, en cierto modo, a esta variabilidad
interanual observable en un lugar particular (Sundqvist et al. 2013).
Por desgracia, esta aproximacion no es perfecta, ya que hay otros
factores ambientales y ecoldgicos que covarian espacialmente con
el clima haciendo dificil la atribucion de efectos puros a las variables
climaticas de interés (Korner 2007). Sin embargo, si queremos
constatar el efecto del cambio climatico, si que vamos a necesitar
tener informacioén del proceso bioldgico de interés a lo largo de las
ultimas décadas, las mismas en las cuales el clima ha variado mar-
cadamente. Es dificil poner una cifra a como de largos deben ser
estos estudios, aunque algunos autores han sugerido 20 afos,
como la duracién minima de una serie temporal para determinar
con certeza la existencia de tendencias temporales y de covariacion
con el clima (Sparks y Menzel 2002).

En la peninsula ibérica las principales evidencias de que el
comportamiento animal se esta viendo alterado en respuesta al
cambio climatico las debemos a los estudios basados en la infor-
macion recopilada por la red fenolégica de la AEMET (Gordo
2007). Esta red esta formada por observadores voluntarios que
han estado registrando ciertos eventos fenoldgicos en sus locali-
dades, en algunos casos desde los afios 40 del pasado siglo. Sin
duda, un esfuerzo titanico de recoleccion de datos con una escala
temporal y espacial inabarcable para cualquier investigador o
grupo de investigacion. Pero ha sido gracias a este esfuerzo y al
rigor y constancia de mantener un protocolo de observacién du-
rante varias décadas que se ha podido determinar el impacto del
cambio climatico sobre el comportamiento migratorio de las aves.
Asi sabemos que las aves ibéricas estan adelantando su fecha de
llegada en primavera, pero que esto lo estan haciendo Unicamente
desde mediados de los 70, en coincidencia con el periodo mas re-
ciente de aumento de temperaturas (Gordo y Sanz 2006a), pero
también de mejora en las condiciones ecoldgicas en sus principa-
les zonas de invernada en el Africa sub-sahariana (Gordo y Sanz
2008). Del mismo modo, las largas series temporales nos permiten
enmarcar mucho mejor estas tendencias de las ultimas décadas
dentro de una perspectiva historica. Gracias a ello podemos afir-
mar que pese al adelanto fenolégico detectado, el calendario mi-
gratorio de las aves ibéricas sigue estando dentro de los limites
de variacion que ya se habian observado para estas especies
hasta mediados del siglo XX (Gordo y Sanz 2005, 2006a).

Este tipo de programas de ciencia ciudadana a gran escala y
con tanta gente implicada han de ser necesariamente simples para
garantizar una buena cobertura, continuidad y homogeneidad de
la informacion recolectada (Greenwood 2007; Schmeller et al.
2012). Con este tipo de datos podemos detectar patrones a nivel
poblacional, pero poco podemos decir acerca de los mecanismos
que hay detras de ellos. La falta, por ejemplo, en paralelo de infor-
macioén sobre el éxito reproductor de los individuos nos impide
saber si las tendencias temporales en el comportamiento de los
animales tienen caracter adaptativo o son simplemente respuestas
de tipo plastico (Knudsen et al. 2011). Para descubrir los mecanis-
mos hace falta un seguimiento mas preciso de los individuos que
componen las poblaciones, algo que se ha hecho, por ejemplo, me-
diante el uso de cajas nido en poblaciones de pequefios paserifor-
mes trogloditas forestales. Gracias al estudio continuado del ciclo
reproductor de algunas de estas especies en el Sistema Central
sabemos que la fenologia reproductora también se esta adelan-
tando (Potti 2009), y que dicho adelanto probablemente esté me-
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diado por una seleccion favorable hacia las parejas que inician la
puesta antes (Nussey et al. 2005; Charmantier et al. 2008).

Las aves, debido a su conspicuidad y popularidad, gozan de
gran cantidad de evidencias, pero no son el Unico grupo de orga-
nismos que muestra respuestas a largo plazo al cambio del clima.
Los insectos son otro grupo que ha alterado sus ciclos de vida en
las ultimas décadas (Bale et al. 2002; Hegland et al. 2009). En la
peninsula Ibérica, cada vez aparecen antes en primavera, lo cual
era previsible teniendo en cuenta que su desarrollo depende de las
temperaturas (Stefanescu et al. 2003, Gordo y Sanz 2006b). Pero
lo mas interesante en este caso es que su adelanto fenoldgico es
de una magnitud diferente que el de las plantas de las que se ali-
mentan, por lo que se puede hablar de desajustes fenoldgicos entre
ambos niveles troficos (Doi et al. 2008; Hegland et al. 2009). Si los
insectos no van a poder usar ciertas plantas como recurso trofico,
por ejemplo, debido a que ya no coinciden en el tiempo, deberan
cambiar su comportamiento o de lo contrario estaran abocados a
la extincion (Gordo y Sanz 2005; Donoso et al. 2016).

De la poblacién al individuo: estudios longitudinales

Un salto cualitativo en los estudios sobre ecologia y evolucion
resulta del marcaje e identificacion a nivel individual de los organis-
mos implicados y de su seguimiento a largo plazo (Clutton-Brock y
Sheldon 2010). Los estudios longitudinales, mediante el muestreo
sucesivo de los mismos individuos en un rango amplio de condicio-
nes a lo largo de su vida, constituyen la manera mas precisa de es-
tudiar como varian los parametros de la historia vital de una especie
alo largo de la vida. Pero aun se puede ir un paso mas alla, cuando
esta informacion individualizada se une al pedigri de los individuos
(la red con las estructuras de parentesco entre los individuos de la
poblacion estudiada). Esto ha permitido la aplicacion de métodos
de genética cuantitativa para responder a preguntas fundamentales
sobre el mantenimiento de la variabilidad genética, la heredabilidad
de los componentes de la eficacia bioldgica, o la contribucion rela-
tiva de la plasticidad y micro-evolucion en los procesos de variacion
fenotipica (Kruuk et al. 2008). No obstante, el marcaje e individuali-
zacion de la informacion es un proceso muy laborioso. Llegar a con-
seguir una poblacién completa de individuos marcados de todas las
edades y con su pedigri supone facilmente una o dos décadas de
trabajo, lo que podria ser la justificacion para los escasisimos casos
de estudio en los que se ha logrado alcanzar este objetivo (Clutton-
Brock y Sheldon 2010; Mills et al. 2015).

En Espafia la tradicion de estudios longitudinales es aun escasa,
y su uso en ecologia de comportamiento se circunscribe de manera
casi exclusiva al seguimiento de individuos marcados en poblacio-
nes de aves (p. €j., Blas et al. 2009; Kim et al. 2013; Potti et al. 2013;
Senar et al. 2014; Rodriguez et al. 2016; Ibafez et al. 2017).

En un estudio sobre las interacciones entre un parasito de cria
obligado, el crialo europeo Clamator glandarius, y su hospedador
principal, la urraca Pica pica, que dura ya una década y en el que
se han marcado individualmente buena parte de los individuos hos-
pedadores se han podido acometer cuestiones muy poco estudia-
das dentro del marco de la coevolucion entre parasitos de cria y
sus hospedadores (Molina-Morales et al. 2015). Asi, se ha podido
constatar que dentro de las poblaciones de urraca existen hembras
con muy distinta probabilidad de ser parasitadas por el crialo a lo
largo de su vida, sugiriendo que el parasitismo estaria estructurado
a nivel individual dentro de la poblacién (Molina-Morales et al.
2013). Ademas, el estudio afio tras afio del comportamiento defen-
sivo por parte de las mismas urracas frente al crialo ha permitido
comprobar por primera vez que las urracas pasan de aceptar el pa-
rasitismo a rechazarlo a lo largo de su vida, poniendo de manifiesto
un papel esencial de la ontogenia en la expresién de un comporta-
miento defensivo frente al parasito (Molina-Morales et al. 2014).

El seguimiento continuado de la poblacién y de los individuos
que la componen a lo largo de una década ha permitido estudiar
también el papel del clima en el acople fenoldgico entre urracas y
crialos, asi como el papel de la plasticidad fenotipica en la fenolo-
gia del hospedador (Avilés et al. 2014). A nivel poblacional se ob-
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servo que la fenologia de las urracas, y el desacople fenoldgico
con el crialo, se relacionaron con las temperaturas. Cuando se
consider¢ la identidad de las hembras de urraca, se observé que
una misma hembra variaba muy poco su fecha de puesta en afios
distintos con independencia de las condiciones climaticas, sugi-
riendo un papel menor de la plasticidad fenotipica en los ajustes
al clima detectados a escala poblacional para esta interaccion (Avi-
Iés et al. 2014).

En Dofana se esta llevando a cabo un seguimiento de las po-
blaciones de rapaces desde la década de los 60 del siglo pasado.
Este seguimiento exhaustivo (con individuos marcados) ha permi-
tido estudiar en algunas especies longevas, como el milano negro,
cuestiones que solo pueden ser resueltas con estudios a largo
plazo. Asi, por ejemplo, en un estudio en el que se combinaron
una aproximacion transversal (muestreo en afios distintos o en el
mismo afio de individuos distintos de edad conocida) y longitudinal
(muestreo en afos distintos de los mismos individuos de edad co-
nocida) se investigé como cambia la fecundidad de la especie con
la edad y se pudieron investigar los mecanismos que hay detras
de esos cambios (Blas et al. 2009). A nivel poblacional (aproxima-
cion transversal) se observo un patron de incremento de la fecun-
didad con la edad hasta la edad de once afios. El analisis
longitudinal revelé que dicho patrén fue consecuencia del efecto
combinado de la desaparicién de individuos de peor calidad de la
poblacién y de la adquisicion de experiencia a lo largo de sucesi-
vas reproducciones (Blas et al. 2009). Ademas, el estudio a largo
plazo combinando una aproximacién transversal y longitudinal ha
permitido comprobar que el proceso de adquisicién del territorio
en el milano negro esta determinado por una interaccion entre la
edad y una llegada temprana de la migracién (Sergio et al. 2009).
Dicha interaccion se explicaria porque los reproductores mas vie-
jos, y de mas calidad, llegarian antes a la poblaciéon y monopoli-
zarian los mejores territorios de reproduccion y los individuos de
peor calidad llegarian mas tarde y accederian a lugares con menos
recursos (véanse conclusiones similares con otra ave longeva
como la cigliefa blanca Ciconia ciconia en: Vergara y Aguirre
2006; Vergara et al. 2007, 2010). Los individuos flotantes que no
se reproducen supondrian, por tanto, la manifestacion extrema del
fallo reproductivo (Sergio et al. 2009). Mas recientemente estos
autores combinaron el seguimiento a largo plazo de algunos de
estos individuos de edad conocida con la colocacion de dispositi-
vos GPS que les permitié seguirlos durante su migracion a Africa
(Sergio et al. 2014). Mediante el analisis de los episodios migrato-
rios de 92 individuos de edades comprendidas entre 1 y 27 afios
pudieron mostrar que existe un proceso gradual y prolongado de
aprendizaje en el uso de las rutas migratorias, y que los mecanis-
mos que propiciaban dicha mejora eran la experiencia y una mor-
talidad diferencial que operaba en los primeros afos de vida
(Sergio et al. 2014).

Investigadores del Museo Nacional de Ciencias Naturales, en
Madrid, han llevado a cabo también estudios a largo plazo en otra
rapaz, el cernicalo vulgar Falco tinnunculus. Estos investigadores
utilizaron datos recogidos durante 18 afios en una poblacion de in-
dividuos marcados en la que se conocia el pedigri para estudiar
mediante técnicas de genética cuantitativa la heredabilidad de un
conjunto de rasgos que presuntamente se expresaban pleiotropi-
camente, como eran la coloracion melanica del obispillo, el peso y
una medida de respuesta inmune (Kim et al. 2013). Ademas,
usando analisis de seleccion analizaron como actuaba la seleccion
sobre ese conjunto de rasgos. Los analisis de heredabilidad mos-
traron covariacion negativa entre la coloracion melanica y el peso
de los machos y positiva entre el peso y la medida de respuesta in-
mune en los volantones, que estarian de acuerdo con una expre-
sion pleiotropica de los receptores de la melanocortina (Kim et al.
2013). Los analisis de seleccion revelaron que los machos de fe-
notipos intermedios con respecto al color del obispillo y peso eran
los mas exitosos en la poblacién, y globalmente este estudio cons-
tituye un ejemplo de cémo la herencia y la seleccion de rasgos que
se relacionan con la coloracién melanica puede variar entre sexos
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dentro de una misma especie (Kim et al. 2013). En otro estudio re-
ciente este equipo vinculd el fenotipo que exhibian los jovenes de
cernicalo con el posterior éxito que obtenian en términos de reclu-
tamiento cuando eran adultos y encontraron que en ambos sexos
los individuos con apariencia mas femenina en su juventud reclu-
taban mas en la poblacion, lo cual podria suponer una limitacion
para la evoluciéon de un dimorfismo acusado en esta especie
(Lopez-Rull et al. 2016).

Desde finales de los afios 80 se vienen estudiando ininterrum-
pidamente varias poblaciones de aves trogloditas mediante el uso
de cajas nido en el Sistema Central. Usando datos de 26 tempora-
das reproductoras consecutivas de una poblacién de papamoscas
cerrojillo Ficedula hypoleuca, que se encuentra espacialmente es-
tructurada en dos tipos de bosques, se ha testado por primera vez
en condiciones naturales las predicciones de la hipétesis de la se-
leccion de habitat por ajuste, que sugiere que los individuos se dis-
tribuiran entre los habitats disponibles en funcion de su fenotipo,
eligiendo aquellos habitats donde su fenotipo sea mas exitoso
(Edelaar et al. 2008). Contrariamente a la hipotesis de partida, se
encontré que no fueron mas exitosos los fenotipos (el tamafio en
este caso) mas frecuentes en cada tipo de bosque (Camacho et al.
2015). Miembros del mismo equipo de investigacion analizaron
también las causas de la variacion en la aparicion de un parche
frontal blanco en las hembras del papamoscas. Mediante un estu-
dio longitudinal combinado con andlisis de seleccion mostraron que
la probabilidad de que se expresara ese rasgo aumentaba de ma-
nera no lineal con la edad, y que dicho cambio fue debido a cam-
bios en el individuo y no a la aparicién o desaparicion de individuos
mostrando el rasgo en la poblacion (Potti et al. 2013). Los analisis
de seleccion mostraron que de manera global las hembras orna-
mentadas y las no ornamentadas tuvieron una eficacia biolégica
parecida en términos de reclutamiento (Potti et al. 2013).

Las aves marinas también son especies que destacan por su
longevidad, lo que las ha hecho objeto de no pocos estudios a largo
plazo (Dunnet et al. 1979; Wooller et al. 1992). Durante mas de una
década se han estado marcando las poblaciones reproductoras de
paifio europeo Hydrobates pelagicus en la isla de Benidorm y me-
diante el uso de modelos de captura y recaptura se ha podido des-
cubrir que la supervivencia local y el éxito reproductor incrementa
con la edad en esta especie (Sanz-Aguilar et al. 2009). En otro es-
tudio a largo plazo sobre la gaviota de audouin Larus audouinii se
analizé la relacion existente entre el éxito reproductivo relativo a la
edad en funcion de las condiciones ambientales durante 26 afos
(Oro et al. 2014). Los modelos tedricos predicen que los individuos
mas jovenes, debido a su inexperiencia, y los mas adultos, debido
a su senescencia, deberian ser menos productivos que los de eda-
des intermedias. Pero estas predicciones no se habian analizado
como podrian verse alteradas en situaciones de alta o baja dispo-
nibilidad de recursos. Se encontré que en condiciones ambientales
adversas (pocos recursos alimentarios) los rasgos reproductivos
de las gaviotas siguieron una relacién cuadratica débil con la edad,
y que el caracter cuadratico de dicha relacién se acentuaba en afios
de bonanza ambiental (muchos recursos alimentarios), cuando los
individuos de edades intermedias aumentaban mucho su éxito re-
productor (Oro et al. 2014).

Un buen ejemplo del potencial de aunar conservacién con el
estudio de cuestiones de ecologia evolutiva nos lo ofrece un estu-
dio recientemente publicado con galdpagos europeos Emys orbi-
cularis (Ibanez et al. 2017). Aprovechando las reintroducciones de
la especie que se llevan haciendo desde 2006 en el Delta del Ebro,
se planteo la posibilidad de estudiar los compromisos entre des-
arrollo somatico y la expresion de sefiales fenotipicas, como es la
coloracion, gracias a que los ejemplares liberados en el medio eran
de edad conocida y estaban marcados individualmente. Su poste-
rior recaptura ha permitido estudiar la estrategia seguida por cada
individuo a lo largo de la vida, demostrandose que los ejemplares
mas grandes y que han crecido mas rapido también pudieron cos-
tear una coloracion mas brillante y rica en carotenoides.
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Conclusiones

Los seres vivos y los ecosistemas estan en permanente cam-
bio, son entes dinamicos, aunque con frecuencia dichos cambios
se producen a un ritmo demasiado lento como para ser perceptible
(Strayer et al. 1986; Magnuson 1990). Sdlo un registro sistematico
de la informacién a lo largo de afios, a veces mas alla de nuestra
esperanza de vida, puede proporcionar la evidencia irrefutable de
esos cambios y ayudarnos a comprender cémo y por qué suceden.
La ausencia del contexto temporal que proporcionan los estudios
a largo plazo unicamente nos puede conducir a graves errores a la
hora de entender el mundo que nos rodea y predecir sus cambios
(Fig. 3; Peters 2010). Esto parece especialmente necesario actual-
mente dadas las profundas y rapidas transformaciones que esta
sufriendo el medio natural (p. ej., cambio climatico, usos del suelo,
invasiones bioldgicas, etc.), las cuales imponen un importante reto
para las especies, y al que es importante saber si se estan o no
adaptando. De lo contrario, su supervivencia va a estar directa-
mente comprometida.

La ausencia de estudios a largo plazo y el predominio de una
visién cortoplacista podrian desembocar en sesgos importantes en
el conocimiento de cualquier disciplina y en particular de aquella que
precise de una aproximacion historica o temporal para controlar los
efectos de las situaciones extraordinarias (contingencias) sobre los
procesos a estudiar. A parte de su evidente valor para comprobar
de manera eficiente el efecto de cualquier transformacion en el
medio, los estudios a largo plazo constituyen la Unica aproximacion
posible para estudiar aspectos fundamentales de la ecologia del
comportamiento, como es el papel de los cambios microevolutivos,
la herencia genética, la ontogenia, el aprendizaje, la transmision cul-
tural o el envejecimiento en la expresién de los comportamientos.

Los ambientes mediterraneos destacan por su enorme variabi-
lidad interanual, debida a su doble regulacion tanto por temperatu-
ras como por disponibilidad hidrica, a lo que hay que sumar unas
redes troficas complejas, dada la gran biodiversidad de la zona me-
diterranea. La unica manera de conocer con certeza su funciona-
miento es a través de estudios plurianuales que nos permitan
comprender las estrategias tréficas que desarrollan las especies y
sus consecuencias a largo plazo para los individuos en escenarios
ecolégicos muy distintos.

En este articulo, hemos mostrado algunos ejemplos del valor
de los estudios a largo plazo en ecologia y evolucién, con especial
énfasis en la ecologia del comportamiento. Con esta revision queda
patente la necesidad de potenciar los estudios a largo plazo, espe-
cialmente en Espafa donde existe poca tradicion en este tipo de
proyectos y, por tanto, donde la ciencia aun tiene mucho que des-
cubrir sobre esa faceta largoplacista de nuestra fauna y ecosiste-
mas. Una manera de potenciar este tipo de estudios seria, sin duda
alguna, adecuando el sistema de financiacion a este tipo de reque-
rimientos del sistema investigador, por ejemplo, dejando de premiar
la produccion cientifica basada en el cortoplacismo y la inmediatez
en la obtencion de los resultados, lo que lleva con frecuencia a con-
clusiones poco sdlidas, cuando no equivocadas (p. €j., Fig. 1; Hig-
gison y Munafo 2016). Lo mas paraddjico es que, como ya se dijo
anteriormente, la gran mayoria de ecdlogos coinciden en sefialar
el gran valor de los estudios a largo plazo y de cémo han permitido
responder a algunas preguntas clave en ecologia y evolucion, pero
luego esto no se traduce es un sistema que premie a aquellos in-
vestigadores o grupos de investigacion que apuestan por este tipo
de retos ambiciosos.

Los estudios a largo plazo requieren una gran inversion tanto de
recursos como de tiempo, por lo que seria importante que sus re-
sultados no solo fuesen Utiles para hacer avanzar el conocimiento
tedrico en el ambito de la ecologia de la conducta, sino que quizas
también seria importante que generasen conocimiento que fuera
aplicable a la mejora de la gestién y conservacion de la biodiversi-
dad. Esto parece especialmente relevante cuando dichos estudios
a largo plazo se estén realizando en zonas protegidas (p. €j., Sergio
et al. 2007, 2009, 2011) y/o con poblaciones bajo cierto grado de
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Figura 3. Las tendencias temporales de una variable pueden mostrarse
muy distintas segun el intervalo temporal que elijamos y, por eso, es impor-
tante usar un marco suficientemente amplio como para detectar tendencias
veraces fuera de la estocasticidad asociada al ruido interanual. Asi, por
ejemplo, cuantificando cierta variable de interés en sélo dos momentos po-
driamos llegar a la conclusion que hay una disminucion (verde). Cuando se
analiza varias veces mas, podriamos pensar que no hay una tendencia neta
(ambar). Sin embargo, cuando usamos un contexto amplio, la realidad es
que hay una clara tendencia al aumento (rojo).

Figure 3. Temporal trends of a variable may be totally different based on
the time frame selected in a study. For this reason, using a long-term fra-
mework is essential to detect reliable trends not affected by stochastic
noise due to interannual variability. For instance, if we quantify a variable
only in two times (green), we would conclude that our variable is decrea-
sing. If we repeat our sampling several times (yellow), we would conclude
that our variable is not changing. However, when we study our variable
with a broad temporal perspective (red), we find that there is a marked in-
crease.

amenaza (p. €j., Sanz-Aguilar et al. 2009; Oro et al. 2014; Hernandez
et al. 2015; Ibafiez et al. 2017). Esta transferencia de conocimiento
aplicado seria la Unica manera de justificar ante los gestores el cierto
grado de alteracion que inevitablemente va a conllevar nuestra pre-
sencia y manipulacion de los individuos en areas protegidas. Quizas
una solucion ideal pase por aunar esfuerzos y combinar los proto-
colos de manejo con los de los proyectos de investigacion (Walters
y Holling 1990; Bonache et al. 2016; Diaz-Delgado et al. 2016; San-
chez-Carrillo et al. 2016). Esto podria suponer un beneficio mutuo.
Por un lado, los cientificos podrian ganar una mayor estabilidad lo-
gistica haciéndolos menos vulnerables a las siempre posibles, e in-
deseables, interrupciones en la financiacion, ya que, en caso de falta
de recursos, el seguimiento se podria seguir realizando gracias al
personal al cargo de la zona protegida. Ademas, les daria pie a plan-
tear estudios o experimentos dentro del marco de ambiciosos planes
de manejo estatales en zonas protegidas que implican una escala
espacial y temporal dificilmente abordable para la mayoria de cien-
tificos en solitario (p. ej., Martinez Ruiz 2015; Molina 2015). Por otro
lado, los gestores se beneficiarian del asesoramiento directo de los
cientificos, lo que garantizaria disefios adecuados en los protocolos
de toma de datos, que ya no solo contemplarian rutinarios segui-
mientos en el marco de la gestion, sino ademas otras variables po-
tencialmente utiles para responder preguntas relevantes en ecologia
del comportamiento. El conocimiento de los patrones aunado al des-
cubrimiento de los procesos que los generan redundaria en pro de
una gestion y conservacion mas eficaces.
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