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RESUMEN

La localidad de Paso Centurién en el departamento de Cerro Largo es una de
las regiones donde se ha registrado la mayor concentraciéon de especies de
mamiferos prioritarios para la conservacion del Uruguay. El objetivo de este
estudio fue evaluar los patrones temporales de actividad de las especies de
mamiferos de Paso Centuridn. Los registros se obtuvieron dentro del marco de
un proyecto de monitoreo participativo de fauna llevado a cabo por la
Organizacion de la Sociedad Civil JULANA (Jugando en la Naturaleza),
mediante la utilizacion de cadmaras trampa. Se obtuvieron los datos del periodo
2014 - 2016, que sumaron un total de 1979 registros, pertenecientes a 24
especies, de las cuales 16 reunieron suficientes registros para el analisis. Las
especies con patrones de actividad diurnos fueron Bos taurus, Ovis orientalis y
Sus scrofa, mientras que Lycalopex gymnocercus mostré un patron diurno-
crepuscular. Las especies con patrones de actividad nocturnos fueron Dasypus
novemcinctus, Didelphis albiventris y Procyon cancrivorus, mientras que
Leopardus wiedii, Lontra longicaudis, Hydrochoerus hydrochaeris, Conepatus
chinga, Tamandua tetradactyla, Cerdocyon thous y Euphractus sexcinctus
mostraron patrones nocturno-crepusculares. Canis lupus familiaris y Mazama
gouazoubira se definieron como catemerales. En cuanto a la comparacion
estacional, B. taurus fue la Unica especie que mostré diferencias en su patron
de actividad entre estaciones. Y segun la procedencia, todos los mamiferos
exéticos mostraron un patrén de actividad diurno o con tendencia diurna,
mientras que la mayoria de mamiferos nativos mostraron un patron de
actividad nocturno o con tendencia nocturna. Finalmente se comparan y
discuten estos patrones entre si y con los descritos para estas especies en

otras regiones.
INTRODUCCION
Nicho y patrones de actividad

Hutchinson (1957) define el nicho de una especie como un espacio n-
dimensional donde cada dimension representa la respuesta de esa especie a la

variacion de una determinada variable (temperatura ambiental, tamafio de la



presa, etc.). El mismo describe la preferencia o tolerancia ante factores bioticos
(como alimentacion, interaccidbn entre especies) y abidticos (temperatura,

humedad, etc.).

El principio de exclusion competitiva se utiliza a menudo para explicar las
condiciones en las que pueden coexistir especies similares. En funcién de lo
anterior, se establecen los patrones de biodiversidad observados en la
naturaleza, en donde uno de los competidores dominara a otro hasta llevarlo a
una modificacion morfolégica o de comportamiento hacia otro nicho ecoldgico
(Di Bitetti et al., 2009). En otras palabras, dos especies con un alto grado de
solapamiento en una dimension del nicho, evitarian dar lugar a la competencia
o depredacion compensando con un bajo grado de superposicibn en otra
dimensién del nicho (Jiménez et al., 1996; Schoener, 1974). Esto resulta
porque dos especies no pueden ocupar el mismo nicho ecoldgico sin ejercer
fuertes efectos negativos entre si (Davies et al., 2007). Esta competencia
interespecifica es capaz de darse por mecanismos como la interferencia (un
organismo reduce la capacidad de otro para hacer uso del recurso) o por la
explotacion de recursos (un organismo reduce la disponibilidad de un recurso

compartido con otro organismo) (Carothers y Jaksic, 1984).

Los patrones de actividad diaria influyen directamente en el éxito reproductivo
constituyendo una dimension importante del nicho; la manera en que una
especie distribuye su actividad en el dia le permite un uso eficiente del habitat,
lograr coexistir con otras especies y responder a los cambios ambientales en la
medida en que sus respuestas comportamentales permitan cierta plasticidad
(Gerber et al., 2012; Norris et al., 2010). El patron de actividad de una especie
probablemente ha evolucionado para optimizar los momentos en que se dan
los comportamientos necesarios para aumentar la eficacia bioldégica (Hayward y
Slotow, 2009; Kronfeld-Schor y Dayan, 1999). Cada patrén de actividad puede
presentar implicancias ecoldgicas y un significado evolutivo, por lo cual
comprender las fuerzas selectivas y restricciones evolutivas es crucial para
comprender la evolucion de dichos patrones de actividad (Kronfeld-Schor y
Dayan, 2003).



Relacion de gremio con patrones de actividad

Un gremio se define como un grupo de especies que explotan la misma clase
de recursos ambientales de manera similar (Root, 1967). La segregacion
temporal se ha visto en especies con similaridad de gremio, donde la
competencia por los mismos recursos disminuye al explotarlos en tiempos
diferentes (Gerber et al., 2012; Lucherini et al., 2009). Asi mismo, Hayward y
Slotow (2009) aseveran que la particion temporal probablemente sea el
mecanismo para minimizar a niveles sostenibles la competencia por
interferencia, depredacién, y en menor medida el cleptoparasitismo, entre
especies de un mismo gremio, al reducir la tasa de encuentros directos entre
los miembros dominantes y subordinados de las especies de dicho gremio (ver
también Curio, 1976). Segun Kronfeld-Schor y Dayan (2003), los estudios han
estado mas centrados en cOmo coexisten los competidores potenciales, y
hacen falta mas estudios donde se describan las diferencias en los patrones de
actividad entre predadores y presas, las cuales posiblemente han sido tomadas

como triviales.

Gerber et al. (2012) documentaron la relacion de los tiempos de actividad con
el gremio entre varias especies de carnivoros en Madagascar, de las cuales
dos especies de tamafio pequefio, tenian una dieta generalista similar, y en
consecuencia mostraron patrones de actividad segregados; mientras que dos
especies de tamafio mediano estaban activas igualmente durante la noche,

pero con una marcada diferencia en sus dietas.

Otro ejemplo lo vemos en los habitats arenosos del desierto del Negev
occidental de Israel, que pone en evidencia el dominio de Gerbillus pyramidum,
activa durante tempranas horas de la noche, desplazando la actividad del
pequefio G. allenbyi a Uultimas horas de la noche. Se sugiere que la
coexistencia entre las dos especies de roedores se debe a una compensacion
mutua entre la eficiencia de forrajeo de G. allenbyi y el predominio de G.
pyramidum, al ver que tras la eliminacion de G. pyramidum, el pequefio G.
allenbyi cambié su actividad a las primeras horas de la noche (Ziv et al., 1993).
Esto nos muestra otro aspecto sobre los patrones de actividad que se vera a

continuacion: la plasticidad.



Plasticidad: Variaciéon de los patrones de actividad diaria

Diferentes especies de animales estan activas durante diferentes momentos
del ciclo diario, anual, estacional, etc. Si bien estos momentos de actividad
dependen de factores caracteristicos de tal ciclo o periodo (por ejemplo, baja
temperatura en invierno), eventos o variaciones eventuales pueden hacer variar
los patrones de actividad propiamente dichos. Esto es porque los patrones de
actividad han evolucionado y tienen la capacidad de seguir evolucionando para
hacer frente a la estructura temporal del entorno, que cambia en el tiempo
(Daan, 1981; Kronfeld-Schor y Dayan, 2003).

Son muchos los factores que pueden modular los ritmos circadianos
enddgenos en los mamiferos, como la estacién, la luminosidad nocturna, la
temperatura, competencia, depredacion, disponibilidad de presas,
disponibilidad de recursos, tipo de habitat y perturbacion antropogénica,
contribuyendo a la capacidad de estas especies para adaptarse a los cambios
del habitat (Norris et al., 2010). Por ejemplo, en los desiertos sudafricanos,
cuando la temperatura llega a los 27°C en verano, el zorro orejudo (Otocyon
megalotis) se alimenta durante las noches, mientras que en invierno cuando la
temperatura nocturna desciende hasta por debajo de 0°C lo hace de dia
(Lourens y Nel, 1990). A diferencia de éste, el zorro de Blanford (Vulpes cana)
tiene habitos estrictamente nocturnos, aunque puede existir una variacion en la
duracion de la actividad que posiblemente sea dependiente del éxito de forrajeo
nocturno (Geffen y Macdonald, 1993).

Arjo y Pletscher (1999) documentaron una particion temporal entre lobos y
coyotes en Montana, EEUU, particularmente en invierno, que se generd
después que los lobos re-colonizaron el area, resultando en un mecanismo

para disminuir la competencia por interferencia.

Entender esta plasticidad o modulacion en la particion temporal de la actividad,
tiene importantes implicaciones para comprender la trama trofica; por ejemplo,
entender que el efecto de los depredadores en las comunidades de presas sera
mas homogéneo a medida que las especies depredadoras subordinadas se

activan en momentos en que las dominantes no lo hacen (Hayward y Slotow,



2009), determinando equilibrios poblacionales en toda la comunidad de

depredadores y presas.

A su vez, dicha plasticidad, puede dotar de patrones de actividad distintos a
poblaciones de una misma especie que habitan en distintas zonas. Si bien hay
estudios en los que se comienzan a entender y describir patrones de actividad
de diversas especies, estas observaciones son especificas para el area de
cada estudio, y si estudiamos la misma especie en un ambiente diferente o en
otra comunidad, los patrones de actividad podran variar. Un ejemplo que
documentd esta situacion es el estudio de Norris et al. (2010) donde los
armadillos de nueve bandas (Dasypus novemcinctus) mostraron un tiempo de
actividad diferente de acuerdo al tamafio de los parches de habitat en los que
estaban. También se ha observado que los patrones de actividad del gato de
pajonal (Leopardus colocolo) difieren entre estudios en Brasil (Silveira et al.,
2005) y estudios en los Andes de Argentina, Bolivia y Chile (Lucherini et al.,
2009), asi también para el zorro culpeo (Licalopex culpaeus) cuyos patrones
hallados en el sur (Johnson y Franklin, 1994) y el centro norte de Chile
(Salvatori et al., 1999) difieren de los hallados en zonas andinas de Argentina,
Bolivia y Chile (Lucherini et al., 2009). Por ello, es importante que se realicen
nuevos estudios, aun de especies ya estudiadas, pero en distintas areas o
comunidades, ya que aportardn mayor entendimiento a la dinamica de los

patrones de actividad y a las interacciones intragremiales.
Antecedentes de patrones de actividad en mamiferos

Para estudiar como se establecen los patrones temporales de una comunidad,
es necesario centrar la atencion en un subconjunto manejable y conveniente de
miembros de dicha comunidad. Las especies cuyas areas de distribuciéon se
superponen o coinciden, se definen como simpatricas. La mayoria de los
estudios de patrones de actividad se centran en un subconjunto muy pequefio
de especies simpatricas, como por ejemplo un grupo de felinos, de carnivoros,
de roedores, los predadores “tope”, una interaccion entre predador y presa, o
hasta en una Unica especie (por ejemplo Di Bitteti, 2009; Geffen y Macdonald,
1993; Lourens y Nel, 1990; Lucherini et al., 2009; van der Vinne, 2014; Vila et

al, 2016; Ziv et al., 1993). Aqui me centraré en un subconjunto mayor, la



comunidad de mamiferos de Paso Centurion. Son pocos los estudios de
patrones temporales en comunidades con muchas especies. Uno de estos
ejemplos es el estudio de Bennie et al. (2014) donde analizaron la particion
temporal de los mamiferos a nivel global; un estudio que plantea como el nivel
de actividad de cada especie de mamiferos estd determinado por la

temperatura y la disponibilidad de luz en la zona del planeta que habita.

Un dato interesante de resaltar es que los estudios de patrones de actividad en
mamiferos se han basado mas en la observacion directa o la telemetria,
corriendo el riesgo de que las perturbaciones causadas por dicha metodologia
puedan sesgar los resultados o afectar negativamente a los animales (Ikeda et
al., 2016). No obstante, en las ultimas décadas, las camaras trampa se han
vuelto cada vez mas accesibles (Rowcliffe et al., 2008), convirtiéendose en una
herramienta principal en la métrica comportamental y ecologica (Rowcliffe et
al., 2014). Aun tomando en consideracion los estudios con metodologias
clasicas y otras modernas, faltan datos cuantitativos sobre los patrones de
actividad y sus detalles en mas especies de mamiferos simpatricos y
asimpatricos, y dichos datos podran ser Uutiles para los programas de

conservacion y manejo de especies (lkeda et al., 2016).

OBJETIVOS E HIPOTESIS

Objetivo general

Evaluar los patrones de actividad de las especies de mamiferos de Paso

Centurion.
Objetivos especificos

1) Identificar los patrones de actividad de las distintas especies de mamiferos

en distintos momentos del afo.

2) Evaluar si las especies del mismo gremio tienen patrones de actividad
temporal segregados.
Hipoétesis

Las especies simpatricas tienden a diferenciar sus ciclos de actividad



para minimizar la presién por competencia, o la posibilidad de encuentro con

potenciales predadores.
Predicciones

Las especies de alimentacion similar mostraran patrones de actividad no

superpuestos.

Las especies que sean presas potenciales evitaran superponer sus patrones de
actividad con los de sus potenciales depredadores.

MATERIALES Y METODOS
Area de estudio y antecedentes en el area

Este trabajo tuvo la finalidad de contribuir a la determinacion de los patrones de
actividad de mamiferos de la localidad de Paso Centurién en el departamento
de Cerro Largo, una de las regiones que presenta mayor cantidad de especies
endémicas y representativas de mamiferos del Uruguay (Brazeiro et al., 2012)
otorgandole una gran relevancia para su conservacion. Se localiza a 60 km de
la ciudad de Melo, entre las coordenadas 31°59'34.54" y 32°20'14.63" latitud
sur y entre 53°55'58.20" y 53°38'34.34" longitud oeste (372.73 km2). El area
estd comprendida dentro de la Cuenca de la Laguna Merin (SNAP, 2018),
limitando con Brasil por el curso del Rio Yaguardn. En dicha area se produce la
confluencia de dos ecorregiones: las Sierras del Este y la Cuenca Sedimentaria
Gondwanica (Brazeiro et al., 2012).

Debido a la riqueza de biodiversidad que presenta, Paso Centurién ha sido una
zona que desde hace muchos afios ha tenido distintas iniciativas de proteccion.
Ha sido declarada Reserva Departamental en 2007 y en el 2009 fue
presentada la propuesta de ingreso al Sistema Nacional de Areas Protegidas
(SNAP), proceso que se concretd recién en el afio 2019. Sin embargo, en el
afio 2020 las autoridades propusieron, de manera arbitraria, una reduccion del

area aprobada originalmente.

En Paso Centurion se ha registrado la mayor concentracion de especies de

mamiferos prioritarios para la conservacion del Uruguay; en este estudio se



registraron 24 especies en un total de 3117 registros de camaras trampas, que
comprenden los siete 6rdenes de mamiferos no voladores presentes en
Uruguay (Grattarola, 2016; Grattarola et al, 2020).

Muestreo fotografico

El método para conocer los patrones de actividad de los mamiferos fue el
registro con camaras trampa. Las camaras trampas se han convertido en una
metodologia estandar que permite estudiar aspectos de la historia natural de
animales salvajes, como por ejemplo los patrones de actividad diarios o
estacionales. Si el esfuerzo de muestreo es lo suficientemente grande o si los
animales del estudio son abundantes, también es posible estudiar aspectos del
comportamiento reproductivo y social (Di Bitetti, 2006). Si bien las camaras
trampa tienen limitaciones para la captura de especies arboreas, voladoras o
de pequefio tamafo, la técnica resulta particularmente valiosa en estudios de

mamiferos de bosque en baja densidad, nocturnos o timidos (Gray, 2011).

Estos dispositivos integran una camara fotografica digital, sensores de
movimiento, luz por infrarrojos y otros recursos tecnol6gicos, que permiten
fotografiar o filmar en video a animales al detectar el movimiento cuando pasan
por delante de la camara. Las camaras utilizadas en esta investigacion
pertenecen a diferentes modelos de la marca Bushnell, de las cuales, algunas
estuvieron programadas solamente para filmar un video al activarse, mientras

gue otras estuvieron programadas tanto para sacar fotos como para filmar.
Colecta de datos

Los registros se obtuvieron dentro del marco de un proyecto de monitoreo
participativo de fauna llevado a cabo por la Organizacién de la Sociedad Civil
JULANA (Jugando en la Naturaleza), mediante la utilizacion de camaras
trampa. Los pobladores locales participaron en la eleccion de lugares para
colocar las camaras trampa, tanto dentro de sus propiedades como en los
alrededores, en el mantenimiento de las mismas y colaboraron con la

identificacion de los registros (Grattarola, 2016).
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Las camaras trampa fueron colocadas en corredores de monte riberefio
adyacentes a los cursos de agua dentro del &rea de estudio. Se extrajeron y
sistematizaron las fotos y videos registrados por las camaras desde el 2014
hasta el 2016 inclusive. Para procesar la mayor cantidad de registros en un
tiempo adecuado, esta etapa fue compartida con otros dos estudiantes que
utilizaron el conjunto de datos obtenido para sus respectivas tesinas de grado
(Rondoni, 2019; Cavalli, 2019). Para cada registro se identific la especie, el
orden, el gremio tréfico, la procedencia (es decir, si la especie es nativa o

exotica), el numero de individuos, el afio, el mes, el dia y la hora.
Analisis de datos

Para estimar los patrones diarios de actividad, se dividio el dia en intervalos de
una hora. Para no sobreestimar la actividad, para cada especie se dej6 so6lo un

registro de los producidos en la misma fecha y hora.

Para facilitar una comparacion estacional, se dividié el afio en dos periodos
limitados por los equinoccios de otofio y primavera: del 21 de septiembre al 20
de marzo (cuando predominan las horas de luz y temperaturas medias-altas), y
del 21 de marzo al 20 de septiembre (cuando predominan las horas de

oscuridad y temperaturas medias-bajas).

Para una clasificacion dentro del ciclo diario, las especies se consideraron
diurnas cuando el 70% o mas de sus registros fueron entre las 8:00 y las 16:59
hs; nocturnas cuando el 70% o mas de sus registros fueron entre las 21:00 y
las 03:59 hs; crepusculares si el 70% o mas de sus registros fueron en los
intervalos de 04:00 a 07:59 hs y de 17:00 a 20:59 hs; y catemerales cuando
sus registros no cumplieron con las categorias anteriores y mostraron actividad
en la noche, el dia y el crepusculo. Ademas, se consideraron las categorias
conjuntas diurnas/crepusculares y nocturnas/crepusculares si el 90% de los
registros se repartia entre ambas categorias (Modificado de Albanesi et al.,
2016).

Para todas las especies se realizaron graficos de telarafia o radar con los
registros de actividad. Para aquellas especies que tuvieran mas de 50
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registros, o 20 en el caso de especies nativas, se graficO ademas su actividad
discriminando entre periodos. Dada la naturaleza ciclica de los registros de
actividad, los contrastes estadisticos se realizaron mediante la prueba de
Watson-Wheeler (Batschelet, 1981; ver Anexo 1). Este analisis se realizé a dos
escalas: 1) para el total de registros (para evaluar diferencias en la cantidad
total de actividad entre periodos) y 2) entre pares de especies consideradas
como potenciales competidoras o depredador/presa.

Las pruebas de Watson-Wheeler solo se realizaron cuando existieron mas de
10 registros entre los grupos a contrastar. No se realiz6 dicha prueba entre
pares de especies que mostraron patrones temporales claramente
contrapuestos en los graficos. Esta prueba debe repetirse varias veces para el
mismo conjunto de datos antes de aceptar o rechazar la hipoétesis nula, por lo
gue en todos los casos se realizaron varias corridas de la misma, si bien no

hubo casos con resultados ambiguos en el estudio.

Tanto el andlisis grafico como estadistico se realizaron con el software R (R
Core Team, 2019), utilizando los paquetes “plotly” (Sievert, 2018) y “circular”
(Agostinelliy Lund, 2017).

RESULTADOS

La cantidad de registros totales de mamiferos obtenidos con las camaras
trampa fue de 3117, los cuales al ser sistematizados (dejando un solo registro
para cada especie por fecha y hora) resultaron en un total de 1979 registros,
pertenecientes a 24 especies. Dichos registros fueron obtenidos desde agosto
del 2014 hasta noviembre del 2016.

Analisis comunitario
Registros totales obtenidos por especie

En la Tabla 1 se puede ver que la especie con mayor cantidad de registros
independientes fue D. novemcinctus (430 registros) seguida por Bos taurus
(350 registros) y Conepatus chinga (272 registros). Las especies que no

pudieron ser consideradas en los andlisis estadisticos por contar con menos de

12



10 registros independientes fueron Galictus cuja, Felis catus, Leopardus
geoffroyi, Leopardus munoai (ver Nascimento et al, 2021), Lepus europaeus,
Cuniculus paca, Equus ferus caballus y Cabassous tatouay. De los 192
registros en los que no se logré identificar la especie, 184 pertenecen al orden

Cingulata y los 8 registros restantes pertenecen al orden Canidae.

N° de N° de
N° de registros en el | registros en el NC o DC
Gremio Especie registros | periodo célido | periodo frio [ N (%) | D (%) | € (%) (%)
Canis lupus familiaris 36 12 24 139 | 69.4 | 167
) Leopardus wiedii 54 27 27 46.3 5.6 48.1 94.4
Carnivoro n »
Lontra longicaudis 20 14 6 35 10 55 90
Bos taurus 350 194 156 0.2 72.9 | 26.9
Herbivoro | Hydrochoerus hydrochaeris 40 25 15 275 7.5 65 92.5
Mazama gouazoubira 166 107 59 19.3 | 42.2 | 38.5
Ovis orientalis 50 27 23 2 84 14
Insectivoro Conepatus chinga 272 114 158 55.9 11 43 98.9
Dasypus novemcinctus 430 157 273 75.1 0.5 24.4 -
Tamandua tetradactyla 50 33 17 64 0 36 100
Cerdocyon thous 107 66 41 50.5 1.9 47.6 98.1
Oinivors Didelphis albiventris 10 2 8 90 0 10 -
Euphractus sexcinctus 14 6 8 57.2 5! 35.7 92.9
Lycalopex gymnocercus 70 48 22 14 37.1 55.8 92.9
Procyon cancrivorus 68 35 33 75 0 25
Sus scrofa 19 3 16 0 100 0

Tabla 1: Niumero de mamiferos registrados en Paso Centurion, Cerro Largo, Uruguay, en el periodo
2014 - 2016, y nimero de registros de cada especie en el periodo calido (del 21/09 al 20/03) y en el
periodo frio (del 21/03 al 20/09). Porcentaje de registros nocturnos (N (%): 21:00 - 03:59), diurnos (D
(%): 08:00 - 16:59), crepusculares (C (%): 17:00 - 20:50 y 04:00 - 07:59) y nocturno-crepusculares o
diurno-crepusculares (NC o DC (%): porcentaje de registros nocturnos o diurnos sumados al porcentaje
de registros crepusculares, segin corresponda para que la suma sea del 90% o mayor).

Registros totales obtenidos para cada mes

En la Figura 1a se ve un claro aumento de los registros totales entorno al
equinoccio de primavera, correspondiente a los meses de setiembre y octubre
(225 y 230 registros respectivamente) a diferencia del resto del afio, donde se
observaron de 130 a 182 registros mensuales, resultando en un promedio de
152.

Registros totales obtenidos para cada intervalo horario

Para el total de registros se puede ver en las Figuras 1b y 1c, que entre las
03:00 hs y el mediodia, hay una cantidad intermedia de registros (entre 50 y
100 registros por hora) respecto al resto de horas diarias. Mientras que, entre el

medio dia y la puesta del sol la cantidad de registros por hora estuvo por
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Numero de fotografias

Numero de fotografias

debajo de las 50 capturas; y, entre la puesta del sol hasta las 02:00 hs, la

cantidad de registros por hora fue superior a 100 capturas.
Registros totales diarios comparados entre temporadas

Para los seis meses del afio con una temperatura promedio mas fria y dias
mas cortos, la mayor cantidad de registros fue desde la puesta del sol hasta las
02:00 hs, con registros de 50 a 71 capturas para cada horario; mientras que la
menor cantidad de registros se dio entre las horas que van desde el amanecer
hasta las 17:00 hs, con menos de 30 registros en cada horario, excepto a la

media manana.

Durante la mitad del afio con una temperatura promedio més célida y con dias
mas largos, la mayor cantidad de registros se dio luego de la puesta de sol
hasta las 02:00, con registros desde 59 hasta 92 capturas para cada horario;
un segundo pico de 64 registros se vio a las 07:00 hs; mientras que la menor

actividad fue desde el mediodia hasta el atardecer.

Figura 1. Numero de registros
fotogréficos totales de las 24 especies
de mamiferos en Paso Centurion,
a) Cerro Largo, Uruguay, para cada mes
en a), y para cada rango horario en b)
y ¢), dentro del periodo del 2014 al
2016. Las barras anaranjadas

representan los registros desde el
equinoccio de primavera al de otofio
incluyendo todo el verano, y las
azules representan los obtenidos
desde el equinoccio de otofio al de
primavera incluyendo todo el invierno.
En estos graficos se incluyen los
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Tabla 2: Anadlisis estadistico del solapamiento de
los patrones diarios entre pares de especies
pertenecientes a un mismo gremio mediante la

Tabla 3: Andlisis estadistico del solapamiento de
los patrones diarios entre pares de especies
pertenecientes a distintos gremios mediante la

prueba de Watson-Wheeler (Batschelet, 1981). prueba de Watson-Wheeler (Batschelet, 1981).
Valor p: probabilidad de que los patrones Valor p: probabilidad de que los patrones
temporales se solapen. Valor W: valor del temporales se solapen. Valor W: valor del
estadistico W. estadistico W.
CARNiVOROS Valor p Valor W CARNIVOROS vs OMNiVOROS Valor p Valor W
C. lupus familiaris - L. wiedii 3.927e-07 | 29.5 P. cancrivorus - L. wiedii 0.02349 7.502
L. wiedii - L. longicaudis 0.2163 3.0625 P. cancrivorus - L. longicaudis 0.000388 15.709
- L. wiedii - D. albiventris 0.009177 |9.3821
HERBIVOROS L. wiedii - E. sexcinctus 0.6997 0.71432
O. orientalis - M. gouazoubira 3.003e-08 | 34.642 L. wiedii - L. gymnocercus 8.333e-12 |51.022
0. orientalis - H. hydrochaeris 1.105e-13 | 59.668 L. wiedii - C. thous 0.2375 2.875
0. orientalis - B. taurus 2.423e-05 | 21.256 C. thous - C. lupus familiaris 2.898e-09 |[39.319
B. Taurus - H. hydrochaeris <2.2e-16 |80.833 C. thous - L. longicaudis 0.004259 10.917
§ L. longicaudis - D. albiventris 0.001135 |13.563
B fosseas s gopzoubica IR e L. longicaudis - E. sexcinctus 0.09552 4.6968
M. gouazoubira - H. hydrochaeris | 5.756e-06 | 24.13 C. lupus familiaris - L. gymnocercus | 0.01412 8.5209
INSECTIVOROS INSECTIVOROS vs CARNiVOROS
C. chinga - D. novemcinctus 9.741e-09 | 36.894 L. wiedii - T. tetradactyla 4.03357 _|6-1588
L. wiedii - C. chinga 0.4081 1.7923
C. chinga - T. tetradactyla 0.02799 12324 L. wiedii - D. novemcinctus 0.001072 |13.677
D. novemcinctus - T. tetradactyla 0.07008 |[5.3163 INSECTIVOROS vs OMNIVOROS
OMNIVOROS D. novemcinctus - E. sexcinctus 0.6943 0.72965
C. thous - P. cancrivorus 0.02115 7.7123 D. novemcinctus - D. albiventris 0.2908 2.47
D. novemcinctus - P. cancrivorus 0.5403 1.2311
L thous 1. gymuioce i 0P | BE D. novemcinctus - C. thous 2.58e-06 |[25.736
C. thous - D. albiventris g.01ls |raia D. novemcinctus - L. gymnocercus |<2.2e-16 |(117.14
C. thous - E. sexcinctus 0.276 2.575 T. tetradactyla - E. sexcinctus 0.8102 0.42083
P cancrivorus - D. albiventris 0.1531 |3.7527 T. tetradactyla - D. albiventris 0.146 3.8485
P. cancrivorus - E. sexcinctus 0.7853 ]0.48338 T. tetradactyla - P. cancrivorus 0.2124 3.0984
S. scrofa - D. albiventris 5.324e-05 | 19.681 T. tetradactyla - C. thous 8.404e-05 |18.768
S. scrofa - E. sexcinctus 2.913e-05 | 20.887 T. tetradactyla - L. gymnocercus 4.288e-15 |66.166
D.dlbiventic <E. saxeinetus 0.3838 1.9151 C. chinga - E. sexcinctus 0.6883 0.7472
C. chinga - D. albiventris 0.01154 8.9233
Tabla 4: Anélisis estadistico de los patrones €. ehings -1 capcrivorys G:03%42 |6.7882
diarios estacionales de cada especie mediante la C. chinga - C. thous 0.1333  |4.0308
prueba de Watson-Wheeler (Batschelet, 1981) C. chinga - L. gymnocercus <2.2e-16 ]95.728
entre los dos periodos del afio separados por los HERBIVOROS vs CARNIVOROS
equinoccios de otofio y primavera: del 21/09 al O. orientalis - C. lupus familiaris 0.07284 |5.239
20/03 (cuando predominan las horas de luz y H. hydrochoeris - L. longicaudis 0.4742 1.4924
temperaturas medias-altas) y del 21/03 al 20/09 H. hydrochaeris - L. wiedii 0.6312 0.92036
(cuando predominan las horas de oscuridad y M. gouazoubira - L. wiedii 7.657e-09 [37.375
temperaturas medias-bajas). Valor p: M. gouazoubira - C. lupus familiaris 0.0806 5.0365
probabilidad de que los patrones temporales M. gouazoubira - L. longicaudis 0.0007511 |14.388
sean iguales entre estaciones. Valor W: valor del HERBIVOROS vs OMNIVOROS
estadistico W. M. gouazoubira - C. thous <2.2e-16 |74.059
Especies Valor p Valor W M. gouazoubira - P. cancrivorus <2.2e-16 |81.601
B daurys 5.055e-10 42.811 M. gouazoubira - L. gymnocercus 0.001345 |13.223
C. thous 0.6755 0.78459 O. orientalis - L. gymnocercus 9.833e-09 |36.875
C. chinga 0.1152 43027 0. orientalis - C. thous <2.2e-16 |85.166
D. novemcinctus 0.1445 3.8686 H. hydrochaeris - C. thous 0.1538 3.744
H. hydrochaeris 0.5617 1.1534 H. hydrochaeris - P. cancrivorus 7.974e-05 |18.873
L. wiedii 0.3136 2.3196 S. scrofa - O. orientalis 0.09718 4.6623
L. longicaudis 0.2869 2.4972 S. scrofa - B. taurus 4.711e-06 (24.531
L. gymnocercus 0.2394 2.8595 S. scrofa - M. gouazoubira 3.04e-07 |30.013
M. gouazoubira 0.6249 0.94035 INSECTIVOROS vs HERBIVOROS
O. orientalis 0.5709 1.1209 T. tetradactyla - H. hydrochaeris 0.002957 |[11.647
P. cancrivorus 0.3054 2.3726 T. tetradactyla - M. gouazoubira 2.347e-12 |53.556
T tetradactyla 0.9686 0.063867 C. chinga - H. hydrochaeris 0.0067 10.011
C. chinga - M. gouazoubira <2.2e-16 |127.86
D. novemcinctus - H. hydrochaeris | 3.729e-07 | 29.604
D. novemcinctus - M. gouazoubira |<2.2e-16 |186.93
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Figura 2: Patrones de actividad de mamiferos carnivoros en Paso Centurion, Cerro Largo, Uruguay,
estimados mediante registros de camaras trampa en el periodo 2014 - 2016. El darea anaranjada
representa la frecuencia de avistamiento para esa especie dentro del ciclo diario. Las 24 horas del
ciclo diario se representan como lineas que emergen desde el centro del grafico.

Analisis intragremial

Gremio carnivoro

Los patrones de actividad de L. wiedii y L. longicaudis fueron clasificados en la
categoria conjunta nocturno-crepuscular y no mostraron diferencia significativa
(W=3.0625, p=0.2163; Figura 2 y Tabla 2). Mientras que C. lupus familiaris se
clasific6 como catemeral, aunque mostré un patron de actividad principalmente

diurno (69.4 % de registros diurnos).
Gremio herbivoro

O. orientalis y B. taurus fueron estrictamente diurnas, y aunque para ambas
especies la actividad predominé en horas de la mafiana, sus patrones de
actividad fueron significativamente diferentes entre si (W=21.256, p=2.423e-
05). M. gouazoubira mostré un patrén catemeral que también tuvo diferencias
significativas con O. orientalis (W=34.642, p=3.003e-08) y con B. taurus
(W=89.524, p<2.2e-16); por la mafana tuvo picos de actividad a las 06:00 hs y
a las 09:00 hs, por la tarde tuvo picos de actividad a las 15:00 hs y a las 18:00
hs, mientras que su menor actividad se registré entre las 21:00 hsy 22:00 hs y
a las 05:00 hs; ademas, la actividad diurna fue mayor que la actividad nocturna.
H. hydrochaeris se clasifico en la categoria conjunta nocturna-crepuscular, con
dos picos claramente definidos, entre las 20:00 hs y 21:00 hs, y entre las 04:00
hs y 05:00 hs, difiriendo significativamente de M. gouazoubira (W=24.13,
p=7.756e-06; ver Figura3).
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Figura 3: Patrones de actividad de
mamiferos herbivoros en Paso Centurion,
Cerro Largo, Uruguay, estimados mediante
registros de cdmaras trampa en el periodo
2014 - 2016. ElI area anaranjada
representa la frecuencia de avistamiento
para esa especie dentro del ciclo diario.
Las 24 horas del ciclo diario se representan
como lineas que emergen desde el centro
del grafico.

como estrictamente nocturna, mostrando

mayor actividad entre las 20:00 hs y las 02:00 hs; se vio una diferencia

significativa de actividad de D. novemcinctus con C. chinga (W=36.894,
p=9.7142e-09) pero no con T. tetradactyla (W=5.3163, p=0.07008; ver Figura

4). C. chinga y T. tetradactyla mostraron patrones de actividad nocturno-

crepusculares significativamente diferentes (W=7.1521, p=0.02799); la primera

mostro un pico de actividad entre las 20:00 hs y las 21:00 hs con una actividad

moderada el resto de la noche, y la segunda mostro tres picos de actividad, a
las 22:00 hs, a las 00:00 hs y entorno a las 05:00 hs.

D. novemcinctus
23h 00 1p

13h 12h 11h
Figura 4: Patrones de actividad de mamiferos insectivoros en Paso Centurion, Cerro Largo, Uruguay,
estimados mediante registros de camaras trampa en el periodo 2014 — 2016. El drea anaranjada
representa la frecuencia de avistamiento para esa especie dentro del ciclo diario. Las 24 horas del
ciclo diario se representan como lineas que emergen desde el centro del grafico.
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Gremio omnivoro

Dentro del gremio de los omnivoros, P. cancrivorus fue clasificada como
estrictamente nocturna y C. thous como nocturno-crepuscular, y aunque ambos
mostraron mayor actividad entre las 19:00 hs y las 00:00 hs, y coincidieron en
un pico en torno a las 21:.00 hs, sus patrones temporales difirieron
significativamente (W=7.7123, p=0.02115; Figura 5).

D. albiventris mostré6 un patron de actividad estrictamente nocturno, que fue
significativamente diferente al patrén nocturno-crepuscular de C. thous
(W=7.914, p=0.01912) pero no al patron nocturno-crepuscular de E. sexcinctus
(W=1.9151, p=0.3838) ni al patron nocturno de P. cancrivorus (W=3.7527,
p=0.1531).

En cuanto a E. sexcinctus, su patrén de actividad no mostré diferencias
significativas con C. thous (W=2.575, p=0.276) y P. cancrivorus (W=0.48338,
p=0.7853)

D. albiventris P. cancrivorus
23h O g 23h O gp
22h

20h 20h
19h

18h

17h

16h 16h

E. sexcinctus L. gymnocercus S. scrofa
23h 1h 23h O 1h

22h

13h 12h 11h 13h 12h 11h

Figura 5: Patrones de actividad de mamiferos omnivoros en Paso Centurion, Cerro Largo, Uruguay,
estimados mediante registros de camaras trampa en el periodo 2014 - 2016. El drea anaranjada
representa la frecuencia de avistamiento para esa especie dentro del ciclo diario. Las 24 horas del
ciclo diario se representan como lineas que emergen desde el centro del grafico.
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Por otra parte, L. gymnocercus se clasificd en la categoria conjunta diurno-
crepuscular, con un pico de actividad a las 07:00 hs. Y S. scrofa mostré un
patron de actividad estrictamente diurno, en horarios de escasa o nula actividad

de los demas omnivoros.
Analisis intergremial
Carnivoros vs omnivoros

El patron de actividad nocturno de D. albiventris fue significativamente diferente
a los patrones nocturno-crepusculares de L. wiedii (W=9.3821, p=0.009177), y
de L. longicaudis (W=13.563, p=0.001135). E. sexcinctus no mostro diferencias
significativas con L. wiedii (W=0.71432, p=0.6997) y L. longicaudis (W=4.6968,
p=0.09552; ver Tabla 3).

L. wiedii compartié un pico de actividad con C. thous y P. cancrivorus entorno a
las 21:00 hs, pero solo se hallaron diferencias no significativas para L. wiedii
con C. thous (W=2.875, p=0.2375). En cuanto a L. longicaudis, si mostro
diferencias significativas con C. thous (W=10.917, p=0.004259) y con P.
cancrivorus (W=15.709, p=0.000388).

En cuanto a C. lupus familiaris y L. gymnocercus, si bien ambas especies
tuvieron mayor actividad en horas de la mafiana, sus patrones de actividad

fueron significativamente diferentes (W=8.5209, p=0.01412).
Carnivoros vs insectivoros

L. wiedii mostré6 un patron de actividad significativamente diferente a los
patrones de D. novemcinctus (W=13.677, p=0.001072) y de T. tetradactyla
(W=6.7885, p=0.03357).

Insectivoros vs omnivoros

D. novemcinctus mostré un patron nocturno significativamente diferente
respecto a los patrones nocturno-crepusculares de C. thous (W=25.736,
p=2.58e-06) y al patron diurno-crepuscular de L. gymnocercus (W=117.14,
p<2.2e-16). El patron nocturno-crepuscular de T. tetradactyla también mostré
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una diferencia significativa con los patrones de C. thous (W=18.768, p=8.404e-
05) y L. gymnocercus (W=66.166, p=4.288e-15). Y C. chinga, que también
mostré un patrén nocturno-crepuscular, tuvo diferencia significativa con L.
gymnocercus (W=95.728, p<2.2e-16), con D. albiventris (W=8.9233,
p=0.01154) y con P. cancrivorus (W=6.7382, p=0.03442).

Herbivoros vs carnivoros

El patron catemeral de M. gouazoubira mostré una diferencia significativa con
respecto a los patrones nocturno-crepusculares de L. wiedii (W=37.375,
p=7.657e-09) y L. longicaudis (W=14.388, p=0.0007511), pero no con respecto
al patrén catemeral de C. lupus familiaris (W=5.0365, p=0.0806).

Herbivoros vs omnivoros

El patron de actividad nocturno-crepuscular de H. hydrochaeris fue
significativamente diferente solo con el patron nocturno de P. cancrivorus
(W=18.873, p=7.974e-05). O. orientalis mostro diferencias significativas con L.
gymnocercus (W=36.875, p=9.833e-09) y con C. thous (W=85.166, p<2.2e-16).
Y el patron catemeral de M. gouazoubira mostré una diferencia significativa a
los patrones nocturno-crepusculares de C. thous (W=74.059, p<2.2e-16), con el
patron nocturno de P. cancrivorus (W=81.601, p<2.2e-16) y con el patron
diurno-crepuscular de L. gymnocercus (W=13.223, p=0.001345). Y aunque S.
scrofa compartio su actividad diurna, su patrén diurno difirié significativamente
con el patron diurno de B. taurus (W=24.531, p=4.711e-06) y con el patron
catemeral de M. gouazoubira (W=30.013, p=3.04e-07), pero no con el patron
diurno de O. orientalis (W=4.6623, p=0.09718).

Herbivoros vs insectivoros

Se puede ver que, aunque M. gouazoubira mostré algo de actividad nocturna,
su patron de actividad catemeral fue significativamente diferente al patrén
nocturno de D. novemcinctus (W=186.93, p<2.2e-16) y a los patrones nocturno-
crepusculares de C. chinga (W=127.86, p<2.2e-16) y T. tetradactyla
(W=53.556, p=2.347e-12). De la misma manera, el patron de actividad de H.

hydrochaeris difirio significativamente de los patrones de C. chinga (W=10.011,
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p=0.0067), D. novemcinctus (W=29.604, p=3.729e-07) y T. tetradactyla
(W=11.647, p=0.002957).

Comparacion diaria estacional
Intraespecifica

La Unica especie que mostro una diferencia significativa entre ambos periodos
fue B. taurus (W=42.811, p=5.055e-10; ver Tabla 4 y Figura 6), mostrando
mayor actividad a horas méas tempranas de la mafiana en el periodo calido, y

en horas mas tardes de la mafiana para el periodo frio.

Intragremial

Para el total de los registros en cada gremio (ver Tabla 5), la diferencia de
actividad diaria entre ambos periodos del afio, dentro de cada gremio, fue
significativamente diferente para los insectivoros (W=14.943, p=0.0005691) y
para los herbivoros (W=35.86, p=1.633e-08).

Segun procedencia

Las especies exoéticas mostraron una diferencia significativa en sus patrones
temporales respecto a las especies nativas (W=794.59, p<2.2e-16; ver Tabla
6). Todos los mamiferos exéticos mostraron un patron de actividad diurno o con
tendencia diurna, mientras que la mayoria de mamiferos nativos mostraron un

patrén de actividad nocturno o con tendencia nocturna.
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Figura 6: Comparacién estacional de patrones de actividad de mamiferos en Paso Centurién, Cerro
Largo, Uruguay, registrados mediante el uso de camaras trampa en el periodo 2014 - 2016. El grafico
anaranjado representa los registros desde el equinoccio de primavera al de otofo incluyendo todo el
verano, y el verde representa los obtenidos desde el equinoccio de otoiio al de primavera incluyendo
todo el invierno. Las areas anaranjada y verde representan la frecuencia de avistamiento para esa
especie dentro del ciclo diario. Las 24 horas del ciclo diario se representan como lineas que emergen

desde el centro del grafico.
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Figura 7: El diagrama PADRE (Patrones de Actividad Diaria y sus Relaciones Especificas) muestra la
relacion entre los patrones temporales de actividad de los mamiferos en Paso Centurion, Cerro Largo,
Uruguay, registrados mediante el uso de camaras trampa en el periodo 2014 - 2016. Las especies
centradas sobre el arco verde presentan un patron de actividad diurno. Las especies que estan
centradas en el arco amarillo presentan un patrén de actividad crepuscular (ninguna especie en este
caso). Las especies centradas en el arco violeta presentan un patrén de actividad nocturno. Las
especies centradas en el espacio en blanco entre los arcos verde y amarillo presentan un patrén de
actividad diurno-crepuscular, mientras que las centradas en el espacio en blanco entre los arcos
violeta y amarillo presentan un patron de actividad nocturno-crepuscular. Entre los gremios
carnivoros y herbivoros se colocaron las especies con un patron de actividad catemeral. Relacion
intraespecifica: dos especies de un mismo gremio presentan superposicion temporal si sus cuerpos se
solapan. Relacién interespecifica: dos especies de gremios distintos presentan superposicion temporal
si comparten una marca de la misma forma y color al lado de sus nombres.
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DISCUSION
Analisis intragremial
Gremio carnivoro

Si bien en este estudio, L. wiedii mostr6 picos de actividad luego del ocaso y
hacia el amanecer, y se clasificO como nocturno-crepuscular, en algunos
estudios previos esta especie tuvo los picos de actividad entorno a la
medianoche y se clasific6 como nocturna (Blake et al., 2012; Rivera, 2019;
Santos et al.,, 2019; Vanderhoff et al., 2011). Para Albanesi et al. (2016) el
patron de L. wiedii resulté catemeral con el 66% de registros nocturnos; la
diferencia con el 46.3% nocturno obtenido en nuestro trabajo podria deberse a
diferencias respecto a las horas consideradas como crepusculo. L. wiedii
presentd superposicién temporal con L. longicaudis hacia el amanecer (Figura
7). Probablemente no haya una fuerte competencia entre estas dos especies,
debido a que L. longicaudis presenta una dieta mas amplia y variada
(Rheingantz et al., 2011).

Aunque se obtuvieron registros insuficientes para el andlisis estadistico de L.
munoai, estos fueron nocturnos y casi crepusculares lo cual estd acorde con su
actividad preferentemente nocturna aunque su patron de actividad se ha

reportado como nocturno-crepuscular o hasta catemeral (Albanesi et al,. 2016).

C. lupus familiaris mostr6 un patrén de actividad catemeral, que no se
superpuso significativamente con los patrones de los demas carnivoros. Si bien
esto podria significar que se estan segregando temporalmente para no
competir, C. lupus familiaris es una especie doméstica y por ende no
representa una competencia importante para la fauna silvestre y mas bien
podria presentarse como un predador, aunque mostrando una aparicion
temporal algo impredecible dado su patron catemeral. Sin embargo, se debe
notar que el 69.4% de sus registros cayeron en el rango diurno, es decir que
por 0.6% no se clasific6 con un patron de actividad diurno. Ademas, se
obtuvieron registros dentro del rango crepuscular, a las 07:00 y a las 17:00 hs
(la mitad de ellos en verano), y de haber sido considerado uno de estos
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horarios dentro del rango diurno, hubiera resultado el 75% de los registros
diurnos, u 80% si ambos horarios se consideraban dentro del rango diurno, por

lo tanto, se hubiese clasificado a C. lupus familiar como especie diurna.

Cabe destacar que no se obtuvieron registros suficientes para Felis catus,
especie la cual podria aparecer ya sea como asilvestrada o no, causando gran
depredacion de mamiferos pequefios, huevos y aves. Felis catus, se considera
una amenaza en otras areas protegidas del pais, ya que ademas de su papel

como predador, podria competir con los felinos silvestres nativos.
Gremio herbivoro

M. gouazoubira se clasific6 como catemeral, pero con un patron de actividad
preferencialmente diurno-crepuscular. Si bien esta preferencia se mantiene en
otras regiones (por ejemplo, Albanesi et al., 2016), se pueden ver algunas
variaciones, como por ejemplo mayor preferencia crepuscular que diurna o
nocturna en el Pantanal Brasilefio (Grotta-Neto et al., 2019) y en el noroeste
argentino (Nanni, 2015), los cuales fueron patrones muy similares al
encontrado en Paso Centurion; sin embargo, en el sureste boliviano (Maffei et
al., 2002) y al sureste de Peru (Tobler et al., 2009), se identificaron patrones de
actividad diurno-crepuscular mas marcados y homogéneos, con menor
proporcién diaria de actividad nocturna en comparacion con el encontrado en
Paso Centurién, o incluso con ninguna actividad nocturna al este de Ecuador
(Blake et al., 2012).

En general, las especies herbivoras analizadas no presentaron superposicion
temporal, pero esto no supone necesariamente que estas especies compitan
por los recursos, ya que estos son abundantes (Wilkinson y sherratt, 2016) v,
ademas, cada una podria tener preferencia por diferentes tipos de plantas. Por
otra parte, no se puede descartar que un factor principal para elegir los horarios
de actividad sea la presencia de depredadores o de cazadores. Para M.
gouazoubira, se puede percibir una disminucién de su actividad a las horas en
gue estuvieron mas activas las demas especies herbivoras, sin embargo, debe
tenerse en cuenta que a diferencia de M. gouazoubira que solo se alimenta en

el monte, B. taurus y O. orientalis también tienen la pradera a disposicién. Una
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situacion de este tipo se vio en el noreste argentino, donde reportaron una
correlacion negativa en la frecuencia de registros del ganado (que incluye a B.

taurus y O. orientalis) y la de M. gouazoubira (Nanni, 2015).

Aunque no se obtuvo un numero suficiente de registros para C. paca (9
registros en total), todos ellos fueron entre las 21:00 y las 03:00, y dado el alto
porcentaje de registros nocturnos visto en otras regiones, por ejemplo, un 99%
en el este de Ecuador (Blake et al., 2012), un 96% en Bolivia (Gomez et al.,
2005), 0 un 94.4% en Chiapas, México (Hernandez et al., 2018), (ver también,
Rowcliffe et al. 2014), esto anima a estimar un patron nocturno también en
Paso Centurién. Ademas, cabe destacar que todos los registros de C. paca
estuvieron agrupados en un rango nocturno flanqueados por los picos de
actividad de H. hydrochaeris, sugiriendo que probablemente estén
segregandose temporalmente, y esta segregacion puede ser resultado de que,
al ser de menor tamafio, C. paca estaria evitando las horas crepusculares

donde podria ser detectada mas facilmente por los depredadores.
Gremio insectivoro

Todos los insectivoros presentaron actividad principalmente nocturna, lo cual
estd dado fundamentalmente por el patrén de actividad de sus presas. Y
aunque es posible que D. novemcinctus y T. tetradactyla tengan dietas
similares, estas presentaron superposicion temporal, mientras que C. chinga,
gue podria ocasionalmente variar su dieta de insectivora a carnivora, estuvo

segregada temporalmente de estos insectivoros.

La actividad preponderantemente nocturna de C. chinga es congruente con lo

reportado en estudios previos (Castillo, 2010; Donadio et al., 2001).

D. novemcinctus tuvo su maxima actividad durante las primeras horas de la
noche al igual que muestran estudios previos (Norris et al., 2010; Rivera, 2019).
Otros estudios también obtuvieron una mayor actividad nocturna, pero con un
segundo pico de actividad a altas horas de la madrugada (Blake et al., 2012;
Cortés-Marcial, 2014; Hernandez, 2018; Rowcliffe, 2014). Sin embargo,
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Ferreguetti et al. (2016) obtuvieron un pico de actividad a las 17:00 y otro a las

02:00 hs, con una actividad minima o nula entre las 20:00 y las 00:00 hs.

La clasificacion del patron de actividad de T. tetradactyla fue nocturno-
crepuscular, registrandose un 64% de los registros nocturnos. A pesar de que
Albanesi et al. (2016) clasificaron a T. tetradactyla como nocturna, con un
72.7% de registros nocturnos, la diferencia en los porcentajes de registros

nocturnos se debe a los horarios que determinaron las categorias

Los registros insuficientes obtenidos de C. tatouay (9 registros en total) indican
un posible patron de actividad nocturno, para lo cual se podria sospechar una
superposicion temporal con las deméas especies insectivoras, ya que sus

registros estan dentro del mismo rango de actividad.
Gremio omnivoro

P. cancrivorus fue clasificada como nocturna (75% de registros nocturnos),
acorde con estudios previos en el noreste argentino (Albanesi et al., 2016), en
el norte peruano (Rivera, 2019), y en Bolivia (Arispe et al., 2008; Gomez et al.,
2005), respaldando, al parecer, un patrén de actividad muy conservado para la

especie.

Varios estudios demostraron que C. thous presenta picos de actividad
nocturna, que varian de una region a otra, entre la puesta de sol, el amanecer
y/o en horas de la madrugada (Albanesi et al., 2016; Di Bitetti et al., 2009;
Maffei et al., 2002; Maffei et al., 2007; Penido et al., 2017; Vieira y Port, 2007).
La ausencia de un pico al amanecer en Paso Centurion, podria ser debido a la
presencia, en estas horas, de dos potenciales competidores, L. longicaudis y L.

gymnocercus.

Si bien en Paso Centuridn la actividad de L. gymnocercus fue predominante en
las primeras horas de la mafiana, estudios previos han revelado ademas una
importante actividad nocturna en Argentina (Albanesi et al., 2016; Di Bitetti et
al., 2009; Nanni, 2015) y en Brasil (Vieira y Port, 2007) que no fue detectada en
Paso Centurion, lo cual puede estar dado por la presencia de C. thous (Nanni,

2015) y P. cancrivorus en dichas horas. Dado que el patrén diurno-crepuscular
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de L. gymnocercus no se superpone con los patrones de los demas omnivoros,
este podria ser el principal mecanismo para facilitar su coexistencia, lo cual se
ha planteado principalmente para la relacion con C. thous debido a la
similaridad de sus dietas (Di Bitetti et al., 2009; Vieira y Port, 2007), sin
embargo, otros estudios no encontraron dicha segregacion temporal y
proponen la segregacion espacial en su lugar (Albanesi et al., 2016; Faria-
Correa et al., 2009).

D. albiventris se clasific6 como nocturna, y todos sus registros fueron entre las
20:00 y la 01:00 hs. Oliveira-Santos et al. (2008) encontraron datos similares,
pero en el rango de las 18:00 a las 03:00 hs. Sin embargo, Albanesi et al.
(2016) obtuvieron que el 81.8% de la actividad de D. albiventris estuvo
distribuida a lo largo de toda la noche, y un 18.2% de actividad diurna (en horas

de plena luz).

E. sexcinctus fue clasificada como nocturna-crepuscular, y su principal
actividad fue nocturna, més especificamente en la primera mitad de la noche.
Esta tendencia nocturna fue similar para Bonato et al., 2008, que observaron
un aumento de actividad entre las 18:00 y las 22:00 hs; también Albanesi et al.
(2016) observaron un patron de actividad predominantemente nocturno, pero
este se extendid hasta las primeras horas de la mafiana. Sin embargo,
Ferreguetti et al. (2015) obtuvieron un patron de actividad diurno para E.

sexcinctus, con un pico entorno a las 10:00 hs y otro entorno a las 14:00 hs.

La superposicion nocturna de D. albiventris y E. sexcinctus con las otras
especies de omnivoros (y carnivoros), puede estar compensada por una
segregacion espacial por parte de estas dos especies. De hecho, esa puede
ser la razon por la que se obtuvieron solo 10 registros para D. albiventris,
aungue no se puede decir lo mismo para E. sexcinctus, ya que, a pesar de que
sumaron 14 los registros de esta especie, no se logro identificar la especie de
184 registros del orden cingulata, los cuales podrian comprender un nimero
significativo de E. sexcinctus. De todos modos, las camaras trampa en Paso
Centurion fueron colocadas en galerias de bosques, y segun lo encontrado en
otros estudios, estas zonas son las ultimas en orden de preferencia para E.

sexcinctus (Bonato et al., 2008; Ferreguetti, 2015). Ademas, la superposicion
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temporal entre omnivoros podria estar compensada por la variabilidad en sus
dietas. Por ejemplo, la superposicion temporal de los patrones de actividad de
D. albiventris, E. sexcinctus y P. cancrivorus seria posible debido a que su
calidad de omnivoros implica que su mayor limitante ecolégica probablemente

no sea la competencia por el alimento con las demas especies.

En Paso Centurion, S. scrofa mostr6 un patron de actividad estrictamente
diurno, con el 100% de los registros entre las 10:00 y las 16:00 hs. Sin
embargo, estudios previos han reportado una importante actividad nocturna o
nocturna crepuscular, la cual posiblemente estén evitando en Paso Centurion
debido a la presencia de cazadores nocturnos. Por ejemplo, Rossell et al.
(2004) reportaron un 75% de los avistamientos entre las 18:00 y las 23:00 hs,
Stolle et al. (2015) obtuvieron un 59% de registros entre las 19:00 y las 07:00
hs, y los resultados de Johann et al. (2020) y de Caruso et al. (2018) también
indicaron una mayor actividad nocturna con un pico aproximadamente a la

medianoche.

En Paso Centuridn, S. scrofa y L. gymnocercus son diurnos, pero mostraron
cierta segregacion. Por el contrario, en Argentina se vio una importante
superposicion temporal y espacial entre S. scrofa y L. gymnocercus, lo cual
puede deberse a que ambos fueran desplazados hacia un mismo nicho
temporal debido a la presencia de potenciales depredadores (Caruso et al.,
2018); como estos depredadores no estan presentes en Paso Centuridn, esto
puede dar paso a minimizar la competencia por los recursos mediante la

segregacion temporal entre estas dos especies.
Anélisis intergremial
Carnivoros vs omnivoros

L. wiedii presentd superposicion temporal con C. thous hacia la puesta de sol.
Probablemente estas dos especies no compitan fuertemente debido a que C.
thous presenta una dieta mas amplia y variada (ver Di Bitetti et al., 2009;
Penido et al., 2017). Y aunque L. wiedii y C. thous no presentaron

superposicion temporal con P. cancrivorus, compartieron horarios de
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importante actividad, y lo mismo podrian sugerir los registros insuficientes de L.
geoffroyi y L. munoai. Por su parte, P. cancrivorus podria presentar una fuerte
competencia por la dieta con L. longicaudis, lo cual estaria compensado por la
segregacion temporal de dichas especies. Ademas, L. longicaudis ha mostrado
un pico de actividad luego del ocaso en un bosque atlantico de Brasil
(Rheingantz et al. 2016) que no se vio en Paso Centurion, y esto podria estar

relacionado con la presencia de C. thous y de P. cancrivorus en dichas horas.

Es probable que S. scrofa esté evitando una superposicion temporal con C.
lupus familiaris ya que la presencia de este uUltimo resulta negativa por estar

asociada generalmente a los cazadores.

Y aunque C. lupus familiaris compartié horarios con L. gymnocercus, su patron
catemeral no se superpuso con los patrones de ningdn omnivoro. Si bien esto,
podria significar que puede estar evitando la competencia mediante la
segregacion temporal, C. lupus familiaris es una especie doméstica y por ende
no representa una competencia importante para la fauna silvestre y mas bien

podria presentarse como un predador ocasional.
Carnivoros vs insectivoros

C. chinga mostr6 superposicion con L. wiedii. Por una parte, lo mas probable es
gue C. chinga no presente competencia por los recursos para ninguna especie
de carnivoro, ya que su dieta suele ser especialista en cuanto a insectos,
especificamente coledpteros; por otra parte, esta especie no es una preferencia
para especies predadoras, como L. wiedii, quizas debido a que su tamafio no
es mucho menor que dichas especies, y, ademas, por su mecanismo de
defensa (Castillo, 2010).

Insectivoros vs omnivoros

Las especies omnivoras D. albiventris, E. sexcinctus, P. cancrivorus y C. thous
mostraron una superposicién temporal con T. tetradactyla y D. novemcinctus, v,
ademas, E. sexcinctus, P. cancrivorus y C. thous también se superpusieron
temporalmente con C. chinga. Para esta situacion puede plantearse la misma

hipotesis sugerida entre los omnivoros y carnivoros, es decir, que dicha
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superposicion temporal puede estar compensada por una segregacion
espacial, asi como por la variabilidad de sus dietas. Por ejemplo, la
superposicion de las especies insectivoras con P. cancrivorus puede verse
compensada por el tipo de dieta que adopta este Ultimo; como se menciono
anteriormente, y de acuerdo a lo reportado en otros estudios, P. cancrivorus
destaca en la flexibilidad de su dieta (Pellanda et al., 2010; Quintela et al.,
2014). A su vez, es probable que C. chinga no presente competencia por los
recursos para ninguna especie omnivora ya que, como Se menciono
anteriormente, su dieta suele ser especialista en cuanto a insectos,
especificamente coledpteros; y porque esta especie no es una preferencia para
especies predadoras, como C. thous, quizds debido a que su tamafio no es

mucho menor, y, ademas, por su mecanismo de defensa (Castillo, 2010).
Carnivoros vs herbivoros

M. gouazoubira y O. orientalis mostraron una superposicion temporal con el
patrén de actividad de C. lupus familiaris, demostrando que este carnivoro no

resulta ser una amenaza para dichos herbivoros.

H. hydrochaeris mostr6 superposicién temporal con L. wiedii y L. longicaudis.
Esto podria ser posible ya que incluso los individuos juveniles de H.
hydrochaeris no son presa facil de especies como L. wiedii ya que es una
especie que se mueve en grupos protegiendo a sus crias, y los adultos son de

un tamafio considerable comparado con dichos depredadores.
Herbivoros vs omnivoros

Se hall6 una segregacion temporal entre las especies herbivoras y L.
gymnocercus lo cual podria sugerir una potencial predacién de las crias de

estos herbivoros por parte de L. gymnocercus.

H. hydrochaeris mostré superposicion temporal con C. thous. Esto podria ser
posible ya que, al igual que se mencioné con la superposicion de H.
hidrochaeris y los carnivoros, incluso los individuos juveniles de H.

hydrochaeris no son presa facil de especies como C. thous ya que es una
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especie que se mueve en grupos protegiendo a sus crias, y los adultos son de

un tamafio considerable comparado con dichos depredadores.

De las especies herbivoras, O. orientalis presentd superposicion temporal con
S. scrofa. Esto es llamativo, ya que se sabe que existe predacion de O.
orientalis por parte de S. scrofa (Choquenot et al., 1997). Una posibilidad para
esta observacion seria que O. orientalis prefiere superponer su patrén temporal

con el de S. scrofa en vez que con el de L. wiedii.

A pesar de que S. scrofa tuvo actividad en horas conjuntas con M. gouazoubira
y B. taurus, sus patrones de actividad fueron significativamente diferentes. De
todas maneras, no es posible que haya una relacion entre sus patrones de
actividad, que resulten como mecanismo para evitar la competencia o
predacion entre las especies de dichos gremios, ya que por un lado la
superposicion en sus dietas involucraria a plantas, las cuales estan en
abundancia, y, por otro lado, no cabria esperar depredaciéon debido a la

relacion de tamafio entre las especies.
Herbivoros vs insectivoros

Toda especie herbivora mostr6 segregacion temporal para toda especie
insectivora. Una de las razones para dicha observacion puede ser que las
especies insectivoras tienen un patron tendiente a la nocturnidad debido a que
este es el momento de actividad de sus presas, en cambio, los herbivoros
muestran una tendencia hacia la actividad diurna, y aunque H. hydrochaeris fue
nocturno-crepuscular compartiendo horas con las especies insectivoras, dicha
superposicion no fue significativa. De manera similar a la relacion entre
herbivoros y omnivoros, en este caso tampoco cabria esperar una relacion
causal mutua de los patrones de actividad de especies herbivoras e
insectivoras, debido a que las especies de estos gremios no compiten por el

alimento ni serian presas unas de otras.
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Comparacion diaria estacional
Intraespecifica

B. taurus fue la Unica especie que mostréo una diferencia estacional en su
patron de actividad, mostrando actividad méas temprano durante la estacion
calida (Tabla 4 y Figura 6). Pero esta diferencia estacional podria deberse a un
cambio en la disposicion espacial mas que en su actividad diaria. Una primera
posibilidad para esto es que, aunque el manejo humano es limitado y los
animales estdn mayormente sueltos en el campo, podrian cambiar de potrero y
esto podria influir en los registros de las camaras trampa. Otra posibilidad es
gue en verano, podria darse una mayor disposicion de B. taurus a estar en la

sombra del monte donde estan las caAmaras trampa.

Aungue no se observo actividad diferencial estacional para las demas especies
en Paso Centurion, otros estudios si lo han reportado o sugerido. Por ejemplo,
se ha reportado o sugerido que lo habitos de vida pueden estar determinados
por la temperatura del ambiente para especies de armadillos (Albanesi et al.,
2016; Bonato et al., 2008; Ciuccio, 2014; Norris, 2010), o para C. thous,
(Albanesi et al., 2016), S. scrofa (Caruso et al., 2018), H. hydrochaeris
(Teodoro y Aoki, 2019) o T. tetradactyla, (Fernandes y Young, 2018).

Intragremial

Los gremios de especies herbivoras e insectivoras mostraron actividad
diferencial estacional (Tabla 5). Para las especies herbivoras este cambio de
actividad podria deberse, por un lado, a que B. taurus representa el mayor
namero de registros de las especies herbivoras y fue justamente la Unica de
todas las especies que mostré una diferencia significativa en su actividad
estacional, y, por otro lado, esta diferencia estacional puede ser el reflejo de
que tanto B. taurus como las demas especies pueden estar mas activas en la
estacion mas calida, cubriendo un rango horario mas amplio, lo cual es posible
apreciar en la Figura 6. En cuanto al cambio estacional de actividad de las
especies insectivoras, puede deberse a que estas especies se estén ajustando
un cambio de horario de actividad de sus presas ectotérmicas, o bien, ajusten
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sus horarios y dietas a las explosiones poblacionales de ciertos insectos en
ciertos momentos del aiflo, como por ejemplo los insectos polinizadores que

aumentan su presencia en una temporada especifica.
Segun procedencia

Aun cuando solo C. lupus familiaris es la especie, no asilvestrada, que mas
tiempo convive con humanos en Paso Centurion, todas las especies exoticas
mostraron un patron de actividad principalmente diurno que posiblemente se
deba a la coexistencia con los humanos a través de miles de afios. Estos
patrones diurnos provenientes de dicha coevolucion podrian estar teniendo un
impacto en las especies nativas, que en su mayoria muestran actividad
nocturna (Tabla 6). De hecho, algunas especies nativas en Paso Centurién,
como por ejemplo D. novemcinctus (Ferreguetti et al., 2016), E. sexcinctus
(Albanesi et al., 2016; Ferreguetti et al., 2016), D. albiventris (Albanesi et al.,
2016) y M. gouazoubira (Blake et al., 2012; Maffei et al., 2002; Tobler et al.,
2009), tienen reportes de bastante actividad diurna en otros estudios, pero en
Paso Centurion tienen importante actividad nocturna. Inclusive, de nuestros
184 registros del orden cingulata sin identificar la especie, solo uno fue diurno
(10:00 hs) y los 183 restantes entre las 18:00 y las 06:00. Algunas especies
nativas que podrian presentar actividad diurna, pueden estar evitando la
presencia de especies exdticas y por ello aumentan su actividad en otras horas
del ciclo diario. Sin embargo, que S. scrofa tenga un patrén de actividad diurno

les deja a las especies nativas mayor disponibilidad del nicho nocturno.
CONCLUSION

Las camaras trampa son un meétodo que, en los afios que se lleva
implementando, ha fundamentado su efectividad, siendo una alternativa no
invasiva en contraste, por ejemplo, con la radiotelemetria. Si bien el método no
es adecuado para el registro de especies arbdreas, voladoras o de pequefio
tamafo, en Paso Centurion, se tuvo un gran éxito registrando los patrones de
actividad de la comunidad objetivo de este estudio, los mamiferos medianos o
grandes; especificamente, se obtuvieron datos suficientes para 16 de las 24

especies de mamiferos registradas.
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Dado que Paso Centurion es la region con mas especies de mamiferos del
Uruguay, alli radica su importancia para establecer lineas de base de
diversidad y conocer sus aspectos ecoldgicos para implementar politicas de
conservacion. Nuestros datos muestran una diferencia de los patrones de
actividad entre especies exoéticas y nativas, que son una razbn mas para

prestar atencion al manejo ecosistémico por parte del humano.

A pesar de las relaciones entre los patrones temporales analizados en este
estudio, hay otros factores que pueden influir en dichos patrones de actividad y
gue no se analizaron en este estudio. Entre ellos estan las fases lunares, las
precipitaciones, el nicho espacial de estas especies, asi como también los
nichos espaciales y temporales de aves, reptiles y de los mamiferos que se
registraron insuficientemente o que no se llegaron a registrar. Sin embargo,
podemos decir como conclusion general que lejos de llegar a encontrar
patrones de actividad caracteristicos de cada especie, o correlaciones fijas de
patrones temporales entre pares de especies (ya sea emparentadas
filogenéticamente o que guarden relacién predador-presa), estos patrones
temporales responden a multiples factores en cada ambiente Se ajustan de
muy diversas maneras de acuerdo a la comunidad en la que viven, y dependen
de la plasticidad que presente cada especie. Esta plasticidad para alterar un
ciclo de actividad, es un factor importante que le otorga a las especies una
ventaja adaptativa para coexistir con otras especies en distintas comunidades.
Esto se refleja en la capacidad de los organismos para expandirse y subsistir
en diversos ambientes. Como era de esperarse, varias especies de mamiferos
de Paso Centurion mostraron un patron de actividad diferente al de otras
regiones, posiblemente como resultado de las interacciones entre toda la

comunidad biolégica particular de la zona.
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Anexo 1: Prueba de Watson-Wheeler

La prueba de Watson-Wheeler (Batschelet, 1981) es una prueba no
paramétrica para comparar dos muestras ciclicas o circulares. Las variables
ciclicas escalan distinto a las variables lineales, por lo que deben contrastarse
con pruebas especificas que transforman cada observacibn en valores
angulares para su contraste (radiantes). Algunos ejemplos de variables ciclicas

son direcciones en el espacio, fechas u horarios.

Esta prueba evalta la hipotesis nula (H,) de que dos conjuntos de datos
pertenecen a la misma poblacion. Para esto genera un valor estadistico, W,
que posee una distribucién aproximada a x? con dos grados de libertad, a partir
del cual se obtiene la probabilidad a que permite considerar la aceptacién o no

0 no de Ho,.

Para esta tesis, que contrasta ciclos de diarios de actividad tomados de a

pares, los resultados de la prueba son:

a > 0.05: No se rechaza H,, es decir que existe algun grado de solapamiento

entre los ciclos de actividad comparados.

a < 0.05: Se rechaza H,, es decir que los ciclos comparados son diferentes.
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