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Resumen

El zorro de monte (Cerdocyon thous) y el zorro de campo (Lycalopex gymnocercus) son dos
especies de canidos simpatricas que tienen amplia distribucién en el territorio uruguayo. Si
bien hay diversos estudios sobre como coexisten estas especies en la region, en Uruguay
hay escasas investigaciones sobre su interaccion y coexistencia, tanto espacial como
temporalmente. El presente trabajo tiene como objetivo caracterizar y analizar los patrones
espacio-temporales de ambas especies en dos regiones del Uruguay. Para esto, fueron
instaladas 22 estaciones de muestreo con camaras trampas durante un afio, sin rotacion;
ocho sitios se establecieron en el Departamento de Flores, y 14 en el Departamento de
Rocha. Para caracterizar el uso del habitat, se realizd6 un modelo lineal generalizado (MLG),
por especie, utilizando como variable respuesta los eventos de captura de los canidos en
estudio y como variables independientes distintas métricas bibticas y de paisaje. Para
estimar el patron de actividad de cada especie y entre especies, se utilizé la aproximacion
de densidad de Kernel. Con un esfuerzo de muestreo de 7597 noches/camara, se
obtuvieron un total de 646 registros independientes de L. gymnocercus (n= 376; 58%) y C.
thous (n= 270; 42%). L. gymnocercus fue mas frecuente en ambientes de pastizales (n=
351; 93%), mientras que C. thous presentdé mayores eventos de captura en el bosque 60%
(n= 161; 60%). Segun los MLG, para C. thous, las variables que estarian influenciando
positivamente su uso del habitat son: indice de presas potenciales, Regiéon de Rocha, y
distancia a cursos de agua; negativamente, la distancia a centros urbanos. Para L.
gymnocercus, las variables que explicarian el uso del habitat fueron, positivamente,la
presencia de C. thous y el indice de presas potenciales; negativamente, la proporcion de
ambiente boscoso y la region de Rocha. Los resultados de los patrones temporales, para
ambas especies, mostraron registros mayores al 50% en la fase nocturna (C. thous= 56%;
L. gymnocercus= 65%), aun asi, mostraron ser especies catemerales. En cuanto a las
regiones, tanto en Flores como en Rocha, se vio un alto solapamiento temporal. Sobre los
patrones temporales entre ambientes, se observé una mayor diferencia en bosque, donde L.
gymnocercus presenta una mayor actividad en el dia, mientras que C. thous la desarrolla a
lo largo de todo el ciclo solar. Aun teniendo estas diferencias significativas en los patrones,
se obtuvo un solapamiento alto. Para el ambiente pastizal, los patrones presentaron
también alto solapamiento, pero con diferencias significativas en los picos de mayor
actividad. Con respecto al ciclo lunar, no se encontrd asociacion positiva ni negativa con
respecto a la luminosidad lunar y la actividad temporal de las especies, para ninguna region
0 ambiente. Ambas especies presentaron diferencias en sus preferencias de uso del habitat,
y se ven influenciadas por diferentes variables. Temporalmente, se registr6 un gran
solapamiento en la actividad entre especies, pudiendo indicar que las especies coexisten y
no se diferencian en el uso del tiempo. Especialmente, se infiere una gran preferencia de
habitat para cada especie, esta diferenciacién puede ser uno de los tantos factores que
pueden estar influyendo en su coexistencia. Se considera necesario seguir profundizando
en el conocimiento de estas especies para llenar vacios de informacion sobre su ecologia
en Uruguay.



Introduccion

El nicho ecoldgico es un concepto que se utiliza para definir las condiciones y requisitos de
recursos que necesita un organismo para vivir (Milesi & Lopez de Casenave, 2005; Begon
et al., 2006; Polechova & Storch, 2008). Hutchinson (1957) lo define como un hipervolumen
n-dimensional, donde se destacan dos tipos: el nicho fundamental y el realizado. El nicho
fundamental corresponde a las condiciones abiéticas donde puede vivir una especie (Milesi
& Lopez de Casenave, 2005; Maciel-Mata et al., 2015) mientras que el nicho realizado
comprende las condiciones abitticas del ambiente donde una especie se encuentra
presente, considerando también sus interacciones bi6ticas o bioldégicas con presas,
competidores y/o predadores (Milesi & Lopez de Casenave, 2005; Maciel-Mata et al., 2015).
Posterior a la teoria clasica del nicho ecoldgico (Hutchinson, 1957), fueron surgiendo otras
teorias que buscan explicar como las especies coexisten en un mismo ambiente. Una de
ellas es la teoria del nicho moderna o mecanicista, que se enfoca en las interacciones entre
especies y en como estas interacciones determinan las condiciones en las que una especie
puede sobrevivir y reproducirse (Chase & Leibold, 2003; Chesson, 2000). La teoria
mecanicista del nicho se origin6 a partir de los modelos de interaccion consumidor-recurso
propuestos por MacArthur (1970) y divulgado por otros autores (e.g., Tilman, 1982; Chase &
Leibold, 2003; Letten et al., 2017). Tiene como objetivo comprender cédmo las especies
pueden coexistir en un ecosistema y los mecanismos que equilibran sus diferencias (Letten
et al., 2017). Esta teoria se fundamenta en la ocupacién de nichos ecoldgicos particulares,
los cuales se definen en funcién de los recursos utilizados, las condiciones ambientales
requeridas y las interacciones que se establecen con otras especies, tales como la
competencia, la depredacion, la simbiosis y otras formas de interaccién bioldgica (Letten et
al., 2017).

Dos de los ejes mas importantes del nicho ecolégico de las especies son el temporal y el
espacial (Schoener, 1974; Carothers & Jaksic, 1984; Mori et al., 2020). En relacién con el
eje espacial, la seleccion del habitat por parte de las especies conlleva un conjunto de
factores tanto ambientales como de comportamiento (Silva-Opps & Opps, 2011). El uso del
hébitat es la manera en que los individuos utilizan el espacio, el cual depende a su vez de
diversos factores para satisfacer su supervivencia (Block & Brennan, 1993). Las especies
naturalmente restringen sus actividades dentro de &reas en las cuales se presentan los
recursos para poder reproducirse, crecer y mantenerse (Bowen, 1982); dicha area se
denomina, en inglés, “home range” (Bowen, 1982) o area de accion, en espanol. El eje
temporal involucra coémo las especies hacen uso del tiempo para realizar sus actividades
(Carothers & Jaksi¢, 1984). La temporalidad de la actividad puede variar ampliamente

dependiendo de diversos factores bidticos y/o abioticos (Michalski & Norris, 2011). Los



factores abidticos pueden ser: la estacion, la temperatura, la luminosidad de la luna
(Michalski & Norris, 2011; Linley et al., 2020). Mientras que los bidticos pueden abarcar: la
competencia, la evasion de depredadores, la obtencion de presas y la disponibilidad de
recursos (Lucherini et al., 2009; Michalski & Norris, 2011). Asi como también la presencia
humana (e.g., caza), la fragmentacion y/o pérdida del habitat, son otros factores que pueden
alterar los patrones de actividad de las especies (Lucherini et al., 2009; Frey et al., 2017;
Rodriguez-Maturino et al., 2020; Santo Domingo et al., 2021).

Los organismos pueden estar activos durante diferentes etapas del ciclo de iluminacién
solar (i.e., dia) (Kronfeld-Schor & Dayan, 2003), asi como también en la oscuridad (i.e.,
noche), donde estos cambios periddicos de actividad responden a ritmos enddgenos con los
cuales las especies estan sincronizadas (Marques & Fabian, 2018). A su vez, cada especie
puede variar su patrén de actividad segun las estaciones del afio en las latitudes donde las
mismas se diferencian (Ikeda et al., 2016), ya que la duracion del dia y la noche es variable
en ellas (Bennie et al., 2014; Marques & Fabian, 2018; Vazquez et al., 2019). Considerando
ello, las especies pueden ser clasificadas segun sus patrones temporales como: diurnas,
nocturnas, crepusculares, o catemerales (Bennie et al., 2014; Marques & Fabian, 2018). En
especies que son nocturnas, el ciclo lunar y su variacién en la iluminacion pueden ser
factores abidticos significativos que moldeen o generen cambios en los patrones de
actividad (Pratas-Santiago et al., 2016; Bhatt et al., 2021). Esta variacién en la luminosidad,
por ejemplo, puede permitir una mayor detectabilidad de presas por parte de depredadores

o de depredadores por parte de las presas (Lucherini et al., 2009; Linley et al., 2020).

La comprension de los patrones de coexistencia entre especies, en relacién con sus
caracteristicas ecolégicas y morfolégicas (Davies et al., 2007), representa uno de los ejes
principales de investigacion de la ecologia animal. Las especies con morfologias similares
estan adaptadas a entornos fisicos similares (Davies et al., 2007). Por esto es que para
reducir la competencia y asi permitirles coexistir, pueden a su vez desarrollar pequefias
diferencias en su ecomorfologia y en sus preferencias de nicho (Davies et al., 2007; Di
Bitetti et al., 2010). El principio de exclusibn competitiva se emplea para explicar las
condiciones en las que dos especies pueden coexistir, siendo que, de haber un alto grado
de superposicion en alguno de los ejes del nicho (e.g., dieta, espacio, tiempo), las especies
buscaran compensarlo diferenciandose en algin otro aspecto (Schoener, 1974; Britton,
1989). Otros mecanismos que operan en la coexistencia son los estabilizadores y los
igualadores (Chase & Leibold, 2003). Los mecanismos estabilizadores ayudan a mantener
un equilibrio en el ecosistema, evitando que una especie se vuelva dominante sobre las
deméas (Chesson, 2000). Estos mecanismos incluyen la divisibn y/o diferenciacion de

recursos, donde cada especie utiliza diferentes partes del entorno para obtener lo que
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necesita (Chesson, 2000). Por otro lado, los mecanismos igualadores buscan reducir las
diferencias significativas en el éxito de las especies, promoviendo una mayor similitud entre
ellas (Chesson, 2000). Una de las estrategias que las especies emplean para minimizar el
solapamiento es la segregacion temporal y espacial y el complemento en el uso de recursos
troficos (Bossi et al., 2019). Espacialmente, si las especies estdn en simpatria (i.e., cuando
sus areas de distribucion se solapan total o parcialmente) puede ocurrir particion de
recursos para favorecer la coexistencia (Loveridge & Macdonald, 2003). Temporalmente, las
especies pueden diferenciarse para evitar la competencia, concentrando su actividad dentro
de un rango horario especifico del ciclo circadiano (Bennie et al., 2014). La divisién de
nichos en especies simpatricas de mamiferos carnivoros (Mammalia: Carnivora) es un
mecanismo muy recurrente para lograr la coexistencia al disminuir la competencia (Okabe &
Agetsuma, 2007; Di Bitetti et al., 2022).

Canidos en Uruguay

Entre las familias vivientes del Orden Carnivora, la mas antigua es Canidae (Mammalia:
Carnivora: Canidae) (Macdonald & Sillero-Zubiri, 2004). Esta familia se diversifico en
América del Sur hace 3 millones de afios, siendo uno de los grupos mas diversos de
carnivoros del continente (Macdonald & Sillero-Zubiri, 2004). La familia Canidae se
compone, mundialmente, de 36 especies de las cuales 10 de ellas se distribuyen en
Ameérica del Sur (Vieira & Port, 2007; Perini et al., 2010; de Moura Bubadué et al., 2016).

Entre los canidos de América del Sur, el zorro de monte (Cerdocyon thous; Linnaeus, 1776)
y el zorro de campo (Lycalopex gymnocercus; Fischer, 1814) tienen una gran similitud en el
tamanio del cuerpo (Vieira & Port, 2007). L. gymnocercus puede presentar un peso entre 4 y
5,6 kg, y C. thous un peso entre 4,5y 8,5 kg (Bossi et al.,, 2019). Ambas especies se
consideran generalistas, se alimentan principalmente de pequefios vertebrados, insectos y
frutas (Bossi et al.,, 2019) y se superponen en gran parte de su distribucién geografica
(Lucherini, 2015; Lucherini, 2016; Di Bitetti et al.,, 2022). C. thous tiene un rango de
distribucién que se extiende desde el norte de Colombia y Venezuela, hacia el sur hasta
gran parte del este de Brasil, Paraguay, norte de Argentina y Uruguay (Berta, 1982;
Lucherini, 2015; Lucherini, 2016) (Figura 1-A). L. gymnocercus se encuentra en el este de
Bolivia, oeste y centro de Paraguay, Uruguay, norte y centro de Argentina y sureste de
Brasil (Lucherini & Luengos, 2008) (Figura 1-B). En cuanto a los ambientes que utilizan, C.
thous ocupa una gran variedad de ambientes como pantanos, sabanas, matorrales y gran
variedad de bosques (e.g., semicaducifolios, secos, atlantico) (Berta, 1982; Sillero-Zubiri et
al., 2004). Por otra parte, L. gymnocercus prefiere habitats abiertos y praderas, aunque

también es comldn en matorrales secos y bosques abiertos (Sillero-Zubiri et al., 2004;



Lucherini & Luengos, 2008). Ambas especies de zorros estan catalogadas como
"Preocupacion Menor" (LC, por su nombre en inglés “Least Concern”) segun la lista roja de
la UICN (Lucherini, 2015; Lucherini, 2016).

América del Sur América del Sur

Océano
Atléntico

Océano
Atléntico

Figura 1- Mapa de distribucion de Cerdocyon thous (A) y Lycalopex gymnocercus (B).
Fuente de las distribuciones: Lucherini (2015) y Lucherini (2016), respectivamente.
La distribucién de ambos canidos comprende a Uruguay, un pais incluido dentro de la
provincia fitogeografica pampeana (Cabrera & Willink, 1973). Mas aln, este territorio
presenta una clasificaciébn geografica por eco-regiones, que estan definidas en base a las
unidades morfoestructurales (Panario et al., 2011; Brazeiro, 2015). Estas delimitaciones
también han sido utilizadas para la clasificacion y mapeo de diferentes unidades de
vegetacion y de pastizales que se desarrollan en las distintas regiones de Uruguay (Brazeiro
et al., 2012). Si bien los pastizales ocupan alrededor de 70% del territorio, también incluye
varios tipos de bosques (e.g., riberefio, serrano, quebrada, costero) y sabanas arboladas
(e.g., algarrobales, palmares, espinillares), cubriendo un 4,5% de su superficie (Brazeiro,
2015; Brazeiro, 2018). En Uruguay, C. thous se encuentra en bosques y sabanas arboladas,
aunque puede también adentrarse en sitios mas abiertos de pradera y pastizales (Gonzalez
& Martinez-Lanfranco, 2010); por otra parte, L. gymnocercus prefiere mayoritariamente
ambientes abiertos de pradera, pastizales altos, pajonales, pero también puede adentrarse

en bosques o matorrales (Gonzalez & Martinez-Lanfranco, 2010).



Estudios previos sobre la coexistencia de estas dos especies en paises cercanos como
Brasil y Argentina (e.g., Vieira & Port, 2007; Faria-Corréa et al., 2009; Di Bitetti et al., 2009,
2022) han reportado que ambas especies presentan diferentes preferencias en cuanto al
uso del habitat y el tiempo. En Uruguay, si bien ambas especies tienen una amplia
distribucién (Lucherini, 2015; Lucherini, 2016), hay escasos estudios (e.g., Turcatti, 2021;
Cravino, 2022; Gonzalez, 2022) sobre cdmo interaccionan y coexisten en el territorio.

El estudio de la coexistencia de estas especies, es fundamental para alcanzar un mejor
entendimiento de los patrones y procesos espacio-temporales en las comunidades
ecoldgicas donde residen (Gordon, 2000). Este conocimiento no sélo es relevante para la
ecologia de estas especies, sino que también contribuye a abordar preguntas evolutivas y a
enfrentar desafios de conservacion (Albanesi et al., 2016). Debido a esto, la presente tesina
se centr6 en responder una pregunta principal: ¢como se comportan espacial y

temporalmente estas dos especies de zorros en Uruguay?



Objetivo general

Caracterizar y analizar los patrones espacio-temporales de dos canidos simpéatricos, el zorro

de monte Cerdocyon thous y el zorro de campo Lycalopex gymnocercus, en dos regiones

de Uruguay.

Objetivos especificos

1) Determinar el uso del habitat de las dos especies de zorros y estudiar potenciales

solapamientos espaciales.

2) Caracterizar el patrén de actividad diario de las dos especies de zorro y evaluar los

eventuales solapamientos temporales.

3) Definir la influencia del ciclo lunar en la actividad de las dos especies de zorros.

Hipotesis y predicciones

HIPOTESIS

PREDICCIONES

H1) Las dos especies de zorro coexisten
porque utilizan diferencialmente los

ambientes y/o regiones disponibles.

P1) Se espera ver una disminucién en la
ocurrencia (i.e., porcentaje de eventos) de
una de las especies de zorro, en los
ambientes y/o regiones que la otra especie

presente alta ocurrencia.

H2) Las dos especies de zorro coexisten
porque presentan distintos patrones de

actividad diaria.

P2) En sitios donde ambas especies estén
presentes, el solapamiento temporal sera

bajo.

H3) El ciclo lunar y la iluminacion de la luna
determinara el patréon de actividad nocturno

de una 0 ambas especies de zorros.

P3) En noches con mayor iluminacién de
luna, y en ciertos ciclos lunares (e.qg.,
creciente gibosa, llena), la/s especie/s de

zorro presentard/n picos de actividad.
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Materiales y Métodos

Area de estudio

La presente tesina se llevd a cabo mediante el analisis de datos de camaras trampa
recolectados entre agosto de 2020 y agosto de 2021 en dos regiones de Uruguay (Figura
2).

0N

América del Sur Argentina

-31

D Océano -2

Atlantico

Uruguay

0 250 500km

= -33

Departamento de Flores |~

[ Departamento de Rocha

* Ubicacién 4rea de estudio

-59 -58 -57 56 -55 -54 53 -52

Figura 2- Ubicacién del area de estudio a nivel continental (A) y a nivel pais (B).

La primera area de estudio se ubica en el departamento de Flores (de aqui en mas, dicha
area de estudio es referida como "Flores") (Figura 2B), el cual se encuentra dentro de la
ecorregiéon denominada "Escudo Cristalino" (Brazeiro, 2015). Dicha region se caracteriza
por presentar lomadas suaves y valles ocasionalmente rocosos, cuyo uso de suelo
predominante es el ganadero y el agricola, y minoritariamente el forestal (Brazeiro, 2015).
Puntualmente, el paisaje considerado se encuentra dominado por pastizales y bosques
fluviales aledafios en menor medida (Brazeiro, 2015). Los pastizales presentan pendiente
suave a moderada, de vegetacion corta y relativamente rala, con arboles aislados, rodeados
por vegetacion herbacea mas densa y alta (Cravino, 2022) (Figura 3-A). El bosque
latifoliado de planicie vargedicola, mejor conocido como "bosque fluvial®, se desarrolla en
las planicies de inundacién de cursos de agua y son periédicamente inundables por el

desborde de rios o arroyos (Brazeiro et al., 2012; Betancourt, 2021).
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La segunda area de estudio esta ubicada en el departamento de Rocha (de aqui en mas,
dicha area de estudio es referida como "Rocha") (Figura 2B). En este segundo sitio de
estudio, el 85% del paisaje considerado se ubica dentro de la eco-region “Sierras del Este”
(Brazeiro, 2015). Esta region se caracteriza por la presencia de colinas y serranias, cuyo
uso del suelo dominante es el ganadero y forestal (Brazeiro, 2015). El restante 15%
pertenece a la eco-region "Graven de la Laguna Merin", pero Unicamente debido a una
pequefia porcidn que ingresa en “Sierras del Este” (Brazeiro, 2015). Esta se caracteriza por
depresiones formadas por zonas de pastizales bajos e inundables, ocasionalmente de uso
agricola (Brazeiro, 2015). Puntualmente el paisaje considerado se encuentra dominado por
bosque serrano, y pastizales aledafios en menor medida (Figura 3-B). El bosque latifoliado
serrano rupicola de arenisca, conocido comunmente como "bosque serrano”, se destaca
por ubicarse en paisajes con pendiente moderada a fuerte y una importante cantidad de
rocas afloradas (Brazeiro, 2015; Betancourt, 2021). FisonOmicamente consiste en un
pastizal con arbustos y arboles dispersos asociados a afloramientos rocosos, ocurriendo,

también, en zonas inundables aledafias a cafiadas (Cravino et al., in prep).

Figura 3- Ejemplos visuales de coberturas de ambientes dominantes en las regiones del
departamento de Flores (A) y en el departamento de Rocha (B).

Disefio de muestreo

Entre los afios 2020 y 2021 fueron instaladas camaras trampa en el departamento de Flores
por el Grupo Biodiversidad y Ecologia de la Conservacién (BEC), del Instituto de Ecologia y
Ciencias Ambientales (IECA) de la Facultad de Ciencias (UdelaR), en el marco de la Tesis
de Doctorado de la Dra. Alexandra Cravino. El objetivo de dicho muestreo fue evaluar los
efectos de la forestacion sobre los mamiferos terrestres de mediano y gran porte (ver
Cravino, 2022). En el departamento de Rocha, las camaras trampa fueron instaladas por la

misma investigadora junto con el Grupo Interdisciplinario en el Estudio de las Relaciones
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Humano Animales del Centro Universitario Regional Este (CURE-UdelaR) en el marco de

un proyecto de monitoreo de poblaciones de jabali Sus scrofa.

En total, fueron instaladas 22 estaciones de muestreo (Figura 4), cada una compuesta por
una Gnica camara trampa (Stealth Cam G42NG, Stealth Cam ®, Irving, TX, EE. UU.). Los
dispositivos permanecieron colocados durante un afio, sin rotacibn en ambas areas de
estudio -i.e., Flores y Rocha-. Del total de las 22 estaciones de muestreo, en Flores, se
establecieron ocho sitios (Figura 4-A) y, en Rocha, 14 (Figura 4-B). Dicha variacién en el
namero de estaciones de muestreo dependi6é del tamafio de las areas a ser cubiertas. El
disefio de seleccion de las estaciones se realizé en base a un muestreo balanceado con
ubicacion aleatoria de las cAmaras trampa, con un minimo de separacion entre sitios de 1
km. Dicha distancia se utilizé con el fin de establecer una independencia espacial entre las
estaciones teniendo en cuenta el area de accion promedio de las especies (Juarez &
Marinho-Filho, 2002; Maffei & Taber, 2003; Trovati et al., 2007). Como consecuencia del
muestreo balanceado, los sitios se distribuyeron proporcionalmente a la superficie de los
principales ambientes presentes en las areas de estudio: los pastizales y los bosques
(fluviales y serranos). Los dispositivos estuvieron activos las 24 horas del dia, programados
para tomar tres fotografias por activaciéon, con intervalos de 15 segundos entre rafagas.

Para este muestreo no fueron empleados cebos atractivos.

-53.94 -53.92 -53.90 -53.88 -53.86 -53.84 -53.82
Estaciones de muestreo - Departamento de Flores

@ Estaciones de muestreo - Departamento de Rocha

Figura 4- Ubicacién de las estaciones de muestreo en Flores (A) y Rocha (B).
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Andlisis de datos

Procesamiento de datos

Todas las imagenes obtenidas fueron procesadas manualmente con la ayuda de software
especificos (ver mas abajo), sin reconocimiento automatico de especies. Las imagenes de
las especies objetivo, C. thous y L. gymnocercus, fueron determinadas y categorizadas en
base a la identificacion de caracteres morfologicos y fenotipicos que permiten reconocer y
distinguir las especies en consideracion (ver detalles en Gonzalez & Martinez-Lanfranco
2010). El procesamiento de las imagenes se realizd con el software ExifPro 2.1 (Kowalski,
2013). Este programa permite colocar “etiquetas” a las fotografias (e.g., especie, cantidad
de individuos, estacibn de muestreo) y cualquier informacion extra que se considere
necesaria. Esta informacion, junto con los datos de la fecha y hora, queda guardada en los
metadatos de las fotos pudiendo ser extraidos sucesivamente. Los eventos de captura de
las especies objetivo se consideraron como independientes con una separacion de al

menos una hora entre cada captura (e.g., Cravino, 2022; Di Bitetti et al., 2022).

Eje espacial del nicho: uso del habitat

Para la caracterizacion del uso del habitat de ambas especies, se calculd, por un lado, la
ocurrencia de cada especie por ambiente y, por el otro, se realiz6 un modelado de
informacidon en base a distintas variables. Se detallan en las secciones de abajo los pasos

analiticos aplicados.

Ocurrencia

Se calculé el porcentaje de ocurrencia total por especie (i.e., nimero de eventos
independientes de la especie en el ambiente, sobre el total de eventos independientes de la
especie). También se calcul6 el porcentaje de ocurrencia de las especies por ambiente (i.e.,
namero de eventos independientes totales de la especie en cada ambiente, sobre el total de
eventos obtenidos de las dos especies en cada ambiente). Para esto se filtraron los datos

por ambiente (i.e., bosque y pastizal), obtenidos en todas las estaciones de muestreo.

Covariables

Para cada area de estudio y estacion de muestreo, se extrajeron ocho variables que podrian
estar afectando uso del espacio y que han demostrado ser relevantes para el uso del habitat
de estas especies en estudios previos de ambas especies (e.g., Garcia & Kittlein, 2005;
Trovati et al., 2007; Di Bitetti et al., 2022). Las variables incluidas fueron: proporcion de
pastizal (de aqui en mas: “Pastizal’), proporcién de bosque (de aqui en mas: “Bosque”),

distancia minima a cursos de agua (de aqui en mas: "Agua"), distancia minima a rutas (i.e.,
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rutas pavimentadas) (de aqui en mas: "Rutas"), indice de presas (de aqui en mas:
"Presas"), regiones (i.e. Rocha, Flores; de aqui en mas: "Regién"), distancia minima a
centros urbanos (de aqui en mas: "Urbano") y presencia-ausencia de la otra especie
presente (i.e. presencia ausencia de L. gymnocercus, presencia ausencia de C. thous; de
aqui en mas denominadas como "PALgym" y"PACthous", respectivamente). Estas ultimas

dos variables resultan ser dicotomicas, donde "0" corresponde a ausencia y "1" a presencia.

Se contd con capas de usos del suelo de las correspondientes areas de muestreo
elaboradas por el Grupo Biodiversidad y Ecologia de la Conservacion y el Grupo
Interdisciplinario para el Estudio de las Relaciones Humano-Animales. Las mismas fueron
generadas a partir de la digitalizacién de imagenes satelitales a escala 1:5000 identificando
los principales componentes ambientales (Cravino et al., 2022; Cravino et al., in prep). Para
calcular la proporcion de pastizal y bosque, se realizaron buffers de 500 m de radio en torno
a las estaciones de muestreo, donde luego fueron extraidos los valores de superficie
correspondientes (Figura 5). La seleccion del tamafio del buffer se realizé teniendo en
cuenta el area de accibn minimo de ambas especies (entre 0,5 km? a 3 km?5 km?,
aproximadamente) (Juarez & Marinho-Filho, 2002; Maffei & Taber, 2003; Trovati et al.,
2007). Para las variables de distancia a centros urbanos, rutas y cursos de agua, se
tuvieron en cuenta las capas disponibles dentro de los Geoservicios del Ministerio de
Ambiente (Ministerio de Ambiente, 15 de enero 2023). Se realizaron, para éstas tres
variables, los célculos en base a la distancia méas cercana a cada estacion de muestreo (i.e.,
coordenadas geograficas de instalacion de la camara trampa). Todos los pasos vinculados
al célculo de areas y medidas de distancias fueron realizados en el software QGIS (QGIS

Development Team, 2020)

500" 1.000m 0 250 500m

-56.9 -56.9 -569 -56.9 -56.9 -56.9 -56.9 -56.9 -56.9 -56.8 -56.8 -539 -539 -539 -539 -539 -539 -539 -539 -53.9 -53.8
Referencias

Bl AGUA
Bl BOSQUE [T FORESTACION
[ CULTIVO [ PASTIZAL

Figura 5- Estaciones de muestreo con buffers de 500 m y usos de suelo, en Flores (A) y Rocha (B).
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Por dltimo, la variable indice de presas se generd en base a la tasa de captura (eventos
independientes de especies presa potencial sobre el esfuerzo de muestreo) de las mismas
en cada estacion de muestreo. Para esto, se sumd@, por cada estacion de muestreo, el total
de todas las presas potenciales para ambas especies. Se realizé un filtro de potenciales
presas de ambos zorros considerando sus dietas en base a estudios disponibles sobre su
ecologia trofica (e.g., Juarez & Marinho-Filho, 2002; Facure et al., 2003; Gatti et al., 2006).
Luego se calculé la tasa de captura utilizando el total de presas potenciales y el esfuerzo de
muestreo de cada estacion. Para este indice se consideraron Gnicamente los eventos de
captura independientes de especies de vertebrados de tamafio mediano y grande. Las
especies consideradas como presas potenciales fueron: Dasypus novemcinctus, Dasypus
septemcinctus, Lepus europaeus, Conepatus chinga, Galictis cuja, Euphractus sexcinctus, y

aves en general sin distincién de especie.

Previo a la incorporacion de variables en los modelos, se analizé la correlacion entre las
mismas, para evaluar cuan relacionadas estan entre ellas y asi poder descartar, si fuera
necesario, segun su grado de correlacién. Para ello se realizé una matriz de correlacion de
Kendall (Kendall, 1938). Esta matriz arroja valores segun el grado de correlacién entre las
variables incorporadas. Para este trabajo consideramos valores altos de correlacion
aguellos mayores a 0,7. A su vez, el grado de multicolinealidad (i.e. alta correlacion entre
dos 0 mas variables independientes en un modelo) se analizé mediante el factor de inflacion
de la varianza o “VIF” (por sus siglas en inglés, Variance Inflation Factor (O’brien, 2007).
Esto permite descartar con mayor certeza aquellas variables altamente correlacionadas. Si
se obtiene un VIF mayor a 10, en ambas variables independientes, indica la presencia de
una alta multicolinealidad (Midi & Bagheri, 2010). Las correlaciones fueron analizadas con
los paquetes corrplot (Wei et al., 2017) y car (Fox et al., 2012) en el software estadistico R
(R Core Team, 2021).

Modelado del uso de habitat de ambas especies

Se utilizaron modelos lineales generalizados (MLG), por especie de zorro, para evaluar
como distintas variables podrian estar afectando el uso del espacio. Esto se realizd
utilizando una distribuciéon binomial negativa, que se ajustaba a los datos de las variables
respuesta utilizadas (i.e., nUmero de eventos independientes de C. thous y de L.
gymnocercus). Para completar el diagnostico de dicha distribucion se utilizd el paquete
MASS dentro del software R (Venables & Ripley, 2002).

La seleccion de modelos, para cada especie, se ejecutd teniendo en cuenta el criterio de
informacion de Akaike corregido, el cual se considera mas apropiado para muestras

pequeiias (AICc; Burnham & Anderson, 2003). Para este trabajo, se tuvieron en
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consideracion todos los modelos obtenidos que cuenten con un delta (A) AICc < 2, que
indica los modelos con mejor ajuste (Burnham & Anderson 2003). Para cada uno de los
modelos obtenidos, se evaluaron los coeficientes, intervalos de confianza (IC al 95%) y p-
valor de sus variables. Esto nos permite comprender la significancia de cada variable en
conjunto con lo que se conoce de la especie, para poder discutir el que mejor se ajusta. Por
tltimo, para analizar la tendencia de las estimaciones de cada modelo obtenido, se
graficaron los efectos de las variables involucradas en funcion de la variable respuesta.
Para cumplir con dichos pasos analiticos, se aplicaron distintas funciones en el software R
(R Core Team, 2021) utilizando los siguientes paquetes: corrplot (Wei et al., 2017), sjPlot
(Ludecke, 2023), stats (R Core Team, 2021), Ime4 (Bates et al., 2009) y MuMIn (Barton &
Barton, 2015).

Eje temporal del nicho: patrones temporales

Ciclo solar

Para clasificar el patron de actividad diario de ambas especies, se categorizaron
primariamente los eventos de captura independientes dentro de un rango de horario (i.e.,
crepusculo, dia, noche). Para cada rango horario, se tuvieron en cuenta los siguientes
criterios: para el “dia”, se consideré la franja desde la salida hasta la puesta del sol; para el
“crepusculo”, se clasificé la franja que se ubica una hora antes de la salida del sol, y una
hora después de la puesta; para la “noche”, se utilizé el periodo que va desde el final del
crepusculo hasta el siguiente amanecer. Los horarios vinculados al amanecer y atardecer
fueron obtenidos considerando la ubicacién geogréfica y la hora local de los muestreos con

el paquete suncalc (Thieurmel & Elmarhraoui, 2022) en R (Core Team, 2021).

Para caracterizar a la especie segun su patrén de actividad diario, se sigui6 el criterio
establecido por Van Schaik & Griffiths (1996). Se utilizaron, entonces, las siguientes
categorias: diurna, nocturna, crepuscular y catemeral. Esta clasificacion estd basada en
establecer qué patrones presenta una especie en funcidon del porcentaje de eventos
independientes que ocurren en cada categoria (Van Schaik & Griffiths, 1996). Los autores
definen como “diurna” aquella especie que presenta menos del 10% de los eventos durante
la fase oscura, mientras que una especie con una actividad “nocturna” tendria mas del 90%
de los eventos en la fase oscura (Van Schaik & Griffiths, 1996). Para clasificar una especie
como “catemeral’, sus registros deberian abarcar entre un 10% y un 90% en la fase
nocturna (Van Schaik & Griffiths, 1996).

Una forma de categorizar los eventos independientes de las especies es con el “tiempo

reloj” en periodos de 24 horas, pero la posicion del sol que registra la misma “hora reloj”
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cambia a lo largo del afio (Nouvellet et al., 2012). Ya que este muestreo fue anual, se utilizé
un método para convertir la “hora reloj” en otra variable que esté relacionada con el ciclo
solar dadas las variaciones de largo del dia a las latitudes del area de estudio (Vazquez et
al., 2019). Esto se basa en considerar los horarios segun la posicién del sol (e.g., Nouvellet
et al., 2012) donde "0" (cero) corresponde a la medianoche, "" al medio dia, "m/2" a la
salida del sol y "3m/2" a la puesta del mismo. Se evalu6 entonces, para cada especie, en
cada ambiente (i.e., bosque y pastizal) y region (i.e., Rocha y Flores), su patrén de actividad
diario.

El andlisis del patron de actividad se realiz6 a través de gréficas circulares, en conjunto con
curvas de densidad de Kernel, las cuales permiten determinar la densidad de eventos segun
el ciclo solar (Ridout & Linkie, 2009). Para evaluar el patron diario de actividad, se consideré
gue existieran al menos 10 registros independientes (n>10) para las distintas subdivisiones
a ser consideradas. Se evalud estadisticamente si los patrones de actividad entre las
especies, en cada region y ambiente, tenian o no diferencias significativas mediante la
prueba de Mardia-Watson-Wheeler. Para realizar los diferentes analisis y graficos se
utilizaron los siguientes paquetes: circular (Agostinelli & Lund, 2017), activity (Rowcliffe,
2016), NPCirc (Oliveira et al., 2014) en el software R (R Core Team, 2021).

Por ultimo, se realizaron gréficas de solapamiento temporal entre ambas especies, para
cada ambiente (i.e., pastizal y bosque) y region (i.e., Flores y Rocha). Siguiendo el trabajo
de Frey et al., (2017), se utilizd el coeficiente de solapamiento Dhat (A), que representa
numéricamente la superposicion temporal que presentan las especies entre si. Este rango
numeérico va desde O (i.e., solapamiento nulo) a 1 (i.e., solapamiento completo). Para el
calculo del solapamiento, se utilizd el estimador Dhat 4 (A4), que es el recomendado para
cuando el niamero de registros es >75 (Meredith & Ridout, 2017). Para el calculo del
solapamiento se analizaron Unicamente las camaras donde habia presencia de ambas
especies. Los solapamientos fueron analizados con el paquete overlap (Meredith & Ridout,
2017) en el software R (R Core Team, 2021).

Ciclo lunar

Se evalud la actividad temporal de las especies respecto al ciclo lunar. Para evaluar esto, se
realizaron andlisis estadisticos y gréficas para ambas especies, comparandolas entre si en
cada region (i.e., Rocha, Flores) y ambiente (i.e, bosque y pastizal). El ciclo lunar fue
convertido en radianes, donde "mr/2" se refiere al cuarto creciente, "m" a luna llena, "311/2" al
cuarto menguante y "0" (cero) a la luna nueva. Para evaluar los patrones de actividad lunar,
Unicamente se tuvieron en cuenta los registros nocturnos de ambas especies en cada

ambiente y region, y Unicamente para sitios con un n > 10. Se realizaron gréficas de
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densidad de Kernel en funcién del tiempo en el software R (R Core Team, 2021). Los
paquetes utilizados para esto fueron los siguientes: overlap (Meredith & Ridout, 2017),
NPCirc (Oliveira et al., 2014) y suncalc (Thieurmel & Elmarhraoui, 2022).

Para complementar el estudio, siguiendo el trabajo de Quispe-Lépez y colaboradores
(2022), se realizd una prueba de correlacion de Spearman, con un intervalo de confianza
del 95%, para analizar si existia una relacion entre el porcentaje de luminosidad lunar,
independiente de las fases lunares, y la actividad de cada especie. Los resultados indican
diferentes medidas de asociacion entre las dos variables, las cuales pueden asumir los
siguientes valores: -1 (i.e., asociacion negativa), O (i.e., no hay asociacion) y 1 (i.e.,
asociacion positiva). Para esto, se calculd el porcentaje de iluminacién que presentaba la
luna en un determinado tiempo con el paquete lunar (Lazaridis, 2022), para posteriormente
realizar el test de Spearman con paquete stats del software R (R Core Team, 2021).
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Resultados

Con un esfuerzo de muestreo de 7.597 noches/cdmara, se obtuvieron un total de 646
eventos independientes de C. thous y L. gymnocercus. De dicho total, 42% corresponden a
C. thous (n=270), mientras que el 58% corresponde a L. gymnocercus (n=376).

En relacion con las dos regiones del pais consideradas, en Flores (esfuerzo=2.837
noches/camara) el mayor numero de eventos independientes se obtuvo para L.
gymnocercus, con un 92% de los mismos (n=309). En Rocha (esfuerzo=4.760
noches/camara) la mayoria de los eventos fueron de C. thous, con un 78% (n= 242) (Tabla
1).

Tabla 1- Eventos independientes de ambas especies, seccionado por regién y ambiente.

C. thous L. gymnocercus Eventos

Eri%li?ewtezsy My independiente_s totales
i (ambas especies)

Flores 28 309 337

Bosque 20 23 43

Pastizal 8 286 294

Rocha 242 67 309

Bosque 141 2 143

Pastizal 101 65 166

Total por especie 270 376 646

Eje espacial del nicho: uso del habitat

Ocurrencia

L. gymnocercus presentd el 93% del porcentaje de ocurrencia de sus eventos
independientes en el ambiente de pastizal (n=351; Tabla 2). Por el contrario, C. thous,
present6 un mayor porcentaje de ocurrencia de sus eventos independientes en bosques,
con el 60% (n=161; Tabla 2). En pastizal, el que fue més frecuente, considerando los
eventos de ambas especies, fue L. gymnocercus con un 76% del total eventos en pastizal
(n=351; Tabla 3), mientras que en el total de eventos en bosque, el mas frecuente de
ambas especies fue C.thous con un 86% (n=161; Tabla 3). Los eventos independientes,

segun regién y en cada estacion de muestreo, se detalla en el Anexo-Tabla Al.

Tabla 2- Porcentaje de ocurrencias y numero eventos independientes por especie, entre paréntesis,
para C. thous y L. gymnocercus, en cada ambiente.

C. thous L. gymnocercus
Ambientes M;! @‘f‘ﬁ%\
Bosque 60% (161) 7% (25)
Pastizal 40% (109) 93% (351)
Eventos independientes totales 100% (270) 100% (376)
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Tabla 3- Porcentaje de ocurrencias y nimero de eventos independientes por ambiente (entre
paréntesis) para C. thous y L. gymnocercus.

Total de
C. thous L. gymnocercus eventos
Ambientes m;y *ﬁ?ﬁx indepenqlientes
‘ por ambiente
Bosque 86% (161) 14% (25) 100% (186)
Pastizal 24% (109) 76% (351) 100% (460)

Correlacion de variables independientes

La matriz de correlacién de datos arrojé valores menores a 0,7 para todas las variables, a
excepcion de las variables "Bosque" y "Pastizal" (Anexo 1-Tabla A2), con un valor de 0,77.
Dichas variables, también presentaron alta multicolinealidad, con un “VIF” mayor a 10
(Anexo-Tabla A3). Se opté finalmente por eliminar una, incluyendo Unicamente la variable

"Bosque" para realizar los modelos.

Modelos lineales generalizados

Para C. thous, utilizando como variable respuesta el nimero de eventos independientes por
estacién de muestreo, se obtuvieron cuatro modelos con un AAICc < 2 (Tabla 4). La
variable "Agua" (correspondiente a la distancia al agua) fue la Gnica que resulté tener un
efecto negativo sobre la variable respuesta (Tabla 4). Las otras variables independientes
gue aparecieron en los modelos (i.e. "Urbano", "Presas", region "Rocha"), mostraron un
efecto positivo sobre la variable respuesta (Tabla 4). En cuanto al conjunto de variables
explicativas, los modelos resultaron con diferentes asociaciones. El conjunto de modelos
obtenidos son los siguientes: #1 “Agua” con region “Rocha”, #2 “Presas” con region
“‘Rocha”, #3 “Agua”, “Urbano” y region “Rocha”, #4 “Agua”, “Presas” y regioén “Rocha” (Tabla
4). Los coeficientes, intervalos de confianza y p-valor de cada variable dentro de cada
modelo se pueden visualizar en Anexo Tabla A4. Las variables significativas segun los
modelos resultaron ser: regién “Rocha”, “Agua” y “Presas” (Anexo Tabla A4). A su vez, se
pueden observar las tendencias de dichas variables para cada modelo en el Anexo Figura
Al.
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Tabla 4- Modelos seleccionados con AAICc < 2 y sus respectivas variables explicativas para C.
thous. . Referencias: Int: interseccién. LogLik: funcién de log verosimilitud; AlCc: valor del estimador
de Akaike corregido. A: diferencia entre los valores de AlCc.

# (Int) Agua Rutas Urbano Bosque Presas i%%lf?g PALgym logLik  AlCc A
1 0,533 -0,764 + -67,193  144,7 0
2 0,967 0,808 + -67,641 1456 0,90
3 0,231 -0,585 0,251 + -66,317 146,44 1,65
4 0,529 -0,569 0,503 + -66,439 146,6 1,89

Para L. gymnocercus, utilizando como variable respuesta el nimero de eventos por sitio, se
obtuvieron cinco modelos con un AAICc < 2 (Tabla 5). En cuanto al conjunto de variables
explicativas, los modelos resultaron con diferentes asociaciones. El conjunto de modelos
obtenidos son los siguientes: #1 “Bosque”, region “Rocha” y “PACthous”, #2 “Rutas” y
“Bosque”, #3 “Rutas”, “Bosque” y “PACthous”, #4 “Bosque”, “Presas”, region “Rocha” y
“‘PACthous”, #5 “Bosque” y region “Rocha” (Tabla 5). La variable "Bosque" y regién
"Rocha", fueron las Unicas que resultaron tener un efecto negativo sobre la variable
respuesta (Tabla 5). Las otras variables independientes que aparecieron en los modelos
(i.e. "Rutas", "Presas", “PACthous”) resultaron tener un efecto positivo (Tabla 5). Los
valores de estimacion, intervalo de confianza y p-valor de cada modelo se pueden visualizar
en Anexo Tabla A5. Las variables significativas segun los modelos resultaron ser: regién
“‘Rocha”, “Bosque”, “Rutas” y “PACthous” (Anexo Tabla Ab). A su vez, se pueden observar
la tendencia de dichas variables para cada modelo en el Anexo Figura A2. En dicha figura
se puede apreciar la tendencia de la variable dicotémica “PACthous”, donde se registran
mas eventos de L.gymnocercus en presencia de C. thous (Anexo Figura A2).
Tabla 5- Modelos seleccionados con AAICc < 2 y sus respectivas variables explicativas para L.

gymnocercus. Referencias: Int: interseccion. LogLik: funcién de log verosimilitud; AlCc: valor del
estimador de Akaike corregido. A: diferencia entre los valores de AICc

# (Int) Agua Rutas Urbano Bosque Presas RR%%it?g PACthous logLik AlCc A
1 2,264 -1,750 - + -62,494  138,7 0
2 1,616 0,911 -1,459 -64,667 139,7 0,95
3 1,018 1,088 -1,579 + -63,090 139,9 1,19
4 2,064 -1,749 0,294 - + -61,397 140,4 1,66
5 FALT -1,537 - -65,099 140,6 1,81
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Eje temporal del nicho: patrones temporales

Clasificacién de actividad general de cada especie

A nivel general del estudio, ambas especies presentaron menos del 10% de sus eventos en
el crepasculo (C. thous=1%, n=4; L. gymnocercus=6%, n=22) y un porcentaje entre el 29 y
el 43% en el dia (C. thous= 43%, n=43; L. gymnocercus n=29%, n=109). Los eventos de
ambas especies abarcaron entre un 10% y 90% en la fase nocturna (C. thous=56%, n=151;
L. gymnocercus=65%, n=245), por lo que serian clasificadas como especies catemerales
(Tabla 6).

Tabla 6- Porcentaje de eventos independientes con sus respectivos tamafios de muestra entre
paréntesis para C. thous y L. gymnocercus, segln los diferentes rangos horarios considerados.

Clasificacion general

Crepusculo Dia Noche ;

de la especie
& S ﬁ 1% (4) 43% (115) 56% (151) Catemeral
L. gymnocercus L\ 6% (22) 29% (109) 65% (245) Catemeral

Ciclo solar: regiones

Para Flores, C. thous present6 similares eventos de captura en el dia y en la noche (46%;
n=13 y 50%; n=14, respectivamente). Por otro lado, para L. gymnocercus, se obtuvieron
mayor cantidad de eventos nocturnos (64%; n=198) y, en menor medida, eventos diurnos
(29%; n=90). En Rocha, C. thous presenté6 mayor cantidad de eventos en la noche (57%;
n=137), pero aun asi se observaron gran cantidad de registros en el dia (42%; n=102). L.
gymnocercus, en esta region, también presenté mayor cantidad de eventos en la noche
(70%; n=47), seguido de menor cantidad de eventos en el dia (28%; n=19) (Tabla 7).

Tabla 7- Porcentaje de registros independientes y su respectivo valor entre paréntesis para C. thous
y L. gymnocercus, en la regién de Flores y Rocha.

C. thous L. gymnocercus Eventos
mg independientes por
i region
Flores
Crepusculo 4% (1) 7% (21)
Dia 46% (13) 29% (90) 337
Noche 50% (14) 64% (198)
Eventos independientes 28 309
Rocha
Crepusculo 1% (3) 1% (1)
Dia 42% (102) 28% (19) 309
Noche 57% (137) 70% (47)
Eventos independientes 242 67
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Para los patrones de actividad diarios a nivel regional, en Flores C. thous presenté actividad
en el correr del dia y la noche, con registros a lo largo de casi todo el ciclo solar. Aun asi, su
actividad esta mayormente concentrada en el atardecer solar y después de éste (Figura 6-
A). La mediana se ubicé pasado el atardecer y durante la noche. Para L. gymnocercus, se
observé una mayor actividad después del atardecer y durante las primeras horas de la
noche, aunque también present6 varios registros durante el amanecer y el dia (Figura 6-B).
La mediana resulté igual que para C. thous (Figura 6-B). Dentro de los patrones de
actividad diarios en Rocha, C. thous se caracterizé por tener un patron de actividad a lo
largo de todo el ciclo solar, pero presenté una mayor actividad entre el periodo de la puesta
y la salida del sol. La mediana de su actividad se observo entre el atardecer y la
medianoche (Figura 6-C). Para L. gymnocercus, se observaron picos de gran actividad
después del atardecer, y algunos eventos puntuales en la noche. La mediana de su

actividad temporal se encontré mas cercana a la puesta del sol (Figura 6-D).

A- Flores

B- Flores

Figura 6- Patrones de actividad de A) C. thous (n=28) (azul) y B) L. gymnocercus (n=309) (naranja)
en la region de Flores. Patrones de actividad de C) C. thous (n=242) (azul) y D) L. gymnocercus
(n=67) (naranja) en la regién de Rocha. Se representan con el ciclo circadiano solar, la curva de

densidad de Kernel, la mediana (flecha recta) y el sentido de la hora solar (flecha curva). El nUmero

/2 refiere la salida del sol, 311/2 a la puesta, 0 la medianoche y 1 al medio dia.
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Los patrones de actividad de ambas especies en Flores no fueron significativamente
diferentes entre si (p>0,05). El coeficiente de solapamiento Dhat 4 fue de 0,83, indicando un
minimo desfasaje temporal en los picos de actividad en el atardecer y la noche (Figura 7-
A). Los patrones de actividad de ambas especies en la region de Rocha fueron
significativamente diferentes entre si (p<0,05). El coeficiente de solapamiento Dhat 4 fue de
0,71. Para este caso, se observd un menor solapamiento entre las especies al verificarse un

pico de mayor actividad de L. gymnocercus, luego de la puesta de sol (Figura 7-B).
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Figura 7- Solapamiento temporal de las curvas de densidad entre C. thous y L. gymnocercus en
Flores (A) y en Rocha (B). El numero 1/2 refiere la salida del sol, -11/2 a la puesta, 0 la medianoche y
 al medio dia.

Ciclo solar: ambientes

En el bosque, C. thous presentd un mayor porcentaje de eventos durante el dia (61%,
n=99), y una disminucién de eventos durante la noche (36%, n=58), mientras que en el
crepusculo se obtuvieron escasos eventos (2%, n=4). En cuanto a L. gymnocercus, se
obtuvieron nulos registros en el crepusculo, mientras que el mayor porcentaje se presenté
durante el dia (84%, n=21). En cuanto al ambiente pastizal, C. thous presento,
contrariamente a su cantidad de eventos en bosque, mayores registros durante la noche

(85%, n=93). Para L. gymnocercus, se obtuvo, en este ambiente, una mayor cantidad de
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eventos durante la noche (69%, n=241) y, en menor medida, durante el dia (25%, n=88)
(Tabla 8).

Tabla 8- Porcentaje de registros independientes y su respectivo valor entre paréntesis para C. thous
y L. gymnocercus, en los ambientes bosque y pastizal.

C. thous L. gymnocercus Eventos

mg independientes
f
1]

por ambiente

Bosque
Crepusculo 2% (4) 0% (0)
Dia 61% (99) 84% (21) 186
Noche 36% (58) 16% (4)
Eventos independientes 161 25
Pastizal
Crepusculo 0% (0) 6% (22)
Dia 15% (16) 25% (88) 460
Noche 85% (93) 69% (241)
Eventos independientes 109 351

En relacién con los patrones de actividad diaria en el bosque, C. thous presentd eventos a
lo largo de todo el ciclo solar, pero con picos mas pronunciados luego del amanecer y antes
del atardecer. La mediana de actividad se encuentra antes del atardecer (Figura 8-A). L.
gymnocercus presentdé mayor actividad en el dia, con los picos més pronunciados luego del
amanecer. La mediana de su actividad se encontré entre el amanecer y el mediodia (Figura
8-B). En el pastizal, los patrones de actividad de C. thous se concentraron mayoritariamente
en la noche. La mediana de su actividad en este ambiente se encontré cerca de la
medianoche (Figura 8-C). Para L. gymnocercus, se observd que su actividad en este
ambiente esta distribuida a lo largo de todo el ciclo solar, pero los picos de mayor actividad
se dieron en la noche, luego del atardecer. La mediana de éste se concentré en la noche,

pero mas préoximo pasado el atardecer (Figura 8-D).

Los patrones de actividad de ambas especies en bosque fueron significativamente
diferentes entre si (p<0,05). El coeficiente de solapamiento Dhat 4 fue de 0,68. Se observo
un desfasaje en los picos de actividad de ambas especies que se evidencia pasado el
atardecer y en la noche. También se observo un bajo solapamiento después del amanecer,
donde hay un mayor pico de actividad de L. gymnocercus. (Figura 9-A). Los patrones de
actividad de ambas especies en el pastizal fueron significativamente diferentes entre si
(p<0,05). Sin embargo, el coeficiente de solapamiento Dhat 4, entre la actividad de ambas
especies en el pastizal, fue de 0,80. Se observé un gran solapamiento de la actividad en la
noche, entre el atardecer y el amanecer, con un desfasaje de solapamiento en la

medianoche, donde se presento el pico de actividad para C. thous (Figura 9-B).
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A- Bosque

B- Bosque

Figura 8- Patrones de actividad de A) C. thous (n=161) (azul) y B) L. gymnocercus (n=25) (naranja)
en el ambiente bosque. Patrones de actividad de C) C. thous (n=109) (azul) y D) L. gymnocercus
(n=351) (naranja) en el ambiente pastizal Se representan con el ciclo circadiano solar, la curva de

densidad de Kernel, la mediana (flecha recta) y el sentido de la hora solar (flecha curva). El nimero

11/2 refiere la salida del sol, 311/2 a la puesta, 0 la medianoche y 11 al medio dia.
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Figura 9- Solapamiento temporal de las curvas de densidad entre C. thous y L. gymnocercus en
bosque (A) y en pastizal (B). El numero 11/2 refiere la salida del sol, -11/2 a la puesta, 0 la medianoche

y 1 al medio dia.
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Ciclo lunar: regiones
En Flores, L. gymnocercus no presentd grandes fluctuaciones de su actividad segun el ciclo
lunar (Figura 10). En cuanto a C. thous, se puede visualizar una mayor densidad de

observaciones cuando la fase lunar esta en cuarto menguante (i.e., 3m/2) (Figura 10).
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Figura 10- Actividad de L. gymnocercus (n=198) en rojo y C. thous (n=14) en azul, segln el ciclo
lunar en la region de Flores. El numero 11/2 se refiere al cuarto creciente, 1 a la luna llena, 31/2 al
cuarto menguante y 21 luna nueva.

En Rocha, L. gymnocercus presentd una mayor cantidad de eventos de captura entre las
fases lunares que corresponden entre el cuarto creciente y la luna llena (Figura 11). C.
thous presentd una actividad con una distribucion méas uniforme en todas las fases lunares,
sin grandes picos ni fluctuaciones marcadas (Figura 11). Sin embargo, se observé un leve

aumento de la densidad entre el cuarto creciente y la luna llena (Figura 11).
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Figura 11- Actividad de L. gymnocercus (n=47) en rojo y C. thous (n=137) en azul, segun el ciclo
lunar en la regién de Rocha. El numero 1/2 se refiere al cuarto creciente, 1 a la luna llena, 311/2 al
cuarto menguante y 21 luna nueva.

En cuanto al test de correlacion de la luminosidad lunar con la actividad nocturna para L.

gymnocercus, tanto en Flores como en Rocha, no se encontré una asociacion ya que los

valores no fueron significativos (p> 0,05; rs = 0) (Tabla 10). Para C. thous, en ambas
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regiones, tampoco se encontrd una asociacion significativa de su actividad con la

luminosidad lunar (p> 0,05; rs = 0) (Tabla 9).

Tabla 9- Valores del Test de Spearman: relaciéon de luminosidad lunar y la actividad nocturna para
cada especie, en ambas regiones (Flores y Rocha).

Especie Flores Rocha
p-valor rho p-valor rho
(- 0,47 0,05 0,18 -0,19

e
L. gymnocercus !

0,82 -0,06 0,41 0,17
C. thous

Ciclo lunar: ambientes

En cuanto a los ambientes, en pastizal, para L. gymnocercus se observé un patrén uniforme
durante todas las fases lunares, sin grandes diferencias (Figura 12). Para C. thous,
tampoco hubo grandes picos que marguen diferencias en la actividad en las diferentes
fases lunares (Figura 12). Si se pudo observar apenas un leve aumento de la densidad

entre el primer cuarto creciente y la luna llena (Figura 12).
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Figura 12- Actividad de L. gymnocercus (n=241) en rojo y C. thous (n=93) en azul, segun el ciclo
lunar en el ambiente pastizal. El niumero 11/2 se refiere al cuarto creciente, 1 a la luna llena, 31/2 al
cuarto menguante y 21 luna nueva.

Para bosque, solamente se analiz6 el patrén de actividad lunar para C. thous, ya que la
cantidad de eventos nocturnos de L. gymnocercus en este ambiente (n=4) era menor al
namero de muestras necesarias para realizar el andlisis. Para C. thous, en este ambiente,
no se observaron grandes diferencias en cuanto a su patron y la relacion con las fases de la
luna (Figura 13). Su actividad fue bastante uniforme a lo largo de todas las fases, con una

leve actividad mayor entre el primer cuarto y el Gltimo cuarto (Figura 13).
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Figura 13- Actividad de C. thous (n=58) en azul, segun el ciclo lunar en el ambiente bosque. El
numero 11/2 se refiere al cuarto creciente, 1 a la luna llena, 31/2 al cuarto menguante y 21t luna
nueva.

En pastizal, para L. gymnocercus, no se visualizd una correlacion de su actividad con la
luminosidad lunar (p > 0,05; rs= 0) (Tabla 10). Para C. thous, tanto en pastizal como en

bosque, no se observa tampoco ninguna asociacion positiva ni negativa de su actividad con

la luminosidad de la luna (p > 0,05; rs= 0) (Tabla 10).

Tabla 10- Valores del Test de Spearman: relacién de luminosidad lunar y la actividad nocturna para
cada especie, en ambos ambientes.

Especie Pastizal Bosque
p-valor rho p-valor rho
e 0,96 0,002 - -
L.gymnocercus ' -
0,26 0,11 0,71 -0,04

C. thous
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Discusién
Este trabajo permitié6 un mayor acercamiento al uso del habitat y los patrones de actividad
de dos especies de zorros simpatricos en Uruguay, L. gymnocercus y C. thous. Evalué la

co-ocurrencia desde un punto de vista espacial y temporal (solar y lunar) entre ambas

especies en las regiones en cuestion.

Eje espacial del nicho: uso del habitat

La primera hipoétesis planteada fue que las dos especies de zorros coexisten porque utilizan
diferencialmente los ambientes y/o regiones disponibles. En base a los resultados
mostrados, no puede ser confirmada. Esto se debe a que los datos recolectados no
resultaron ser suficientes para reafirmar dicha hipétesis; igualmente, si se observé una gran
diferenciacién entre las especies en el uso de los ambientes. Entonces, a partir de los
resultados previamente presentados podria inferirse una preferencia de habitat diferencial
por parte de C. thous y L. gymnocercus. Se observd, coincidiendo con la prediccion, un
menor porcentaje de ocurrencia de una de las especies cuando la otra era captada con
mayor proporcion. Esto se evidencié tanto en las regiones (con un mayor nimero de
eventos independientes de L. gymnocercus en Flores y de C. thous en Rocha) como en los
ambientes (donde L. gymnocercus fue mas frecuente en pastizales, mientras que C. thous
lo fue en bosque). Sin embargo, ambas especies fueron registradas en las dos areas de
estudio y la diferenciacién observada puede darse también ante una respuesta diferencial a
algun factor no documentado en este estudio, como ser la dieta de las especies. Los

potenciales factores operantes se discuten y presentan en los siguientes parrafos.

En lineas generales, la segregacién espacial se ha visto también en otras especies de
canidos simpatricos, mecanismo que permite regular su coexistencia (Torretta et al., 2021).
Por ejemplo, en una region de ltalia, se registro la particion espacial entre el zorro rojo
(Vulpes vulpes) y el chacal (Canis aureus) (Torretta et al., 2021). Alli se observo que la
mayor parte de las é&reas frecuentadas por el chacal coinciden con &reas menos
frecuentadas por el zorro rojo. Los autores resaltan que esto podria ser una respuesta de
evasion por parte del zorro rojo para reducir la competencia por las presas con el chacal,
identificado como una especie dominante (Torretta et al., 2021). Este mecanismo de
segregacion en el eje espacial del nicho también ha sido observado en otras especies de
canidos. Por ejemplo, en lobos y coyotes, donde si bien ambas especies utilizan areas de
pastizales y estepa arbustiva, la intensidad del uso del habitat por parte del coyote
disminuye en &reas donde hay mayor proporcién de lobos (Atwood & Gese, 2010). Esto
podria representar una seleccion adaptativa de los recursos, alterando el uso del habitat

para evitar encuentros (Atwood & Gese, 2010). En un estudio de chacales simpatricos,
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también se observé que el eje del nicho en el cual se encontraba mayor separacion era en
el del uso del habitat (Loveridge & Macdonald, 2003).

La alta ocurrencia de L. gymnocercus en el departamento de Flores podria deberse en parte
a que dicha regién estd dominada por pastizales (Brazeiro, 2015). Algunos estudios
identifican que esta especie utiliza en mayor medida y preferentemente ambientes abiertos
y praderas altas (Viera & Port, 2007; Lucherini & Luengos, 2008), como los pastizales, si
bien también puede encontrarse en matorrales secos y bosques abiertos (Macdonald &
Sillero-Zubiri, 2004). Estudios anteriores a este trabajo también muestran que, en diferentes
regiones de América del Sur, L. gymnocercus mostré preferencia por habitats mas abiertos
(Lucherini & Luengos, 2008; Di Bitetti et al., 2009; Faria-Correa et al., 2009). Por otro lado,
la cantidad de eventos de L. gymnocercus en esta region también podria verse influenciada
por los habitos alimenticios de este canido, no considerados directamente en este trabajo,
asociados a la disponibilidad de presas. L. gymnocercus esta catalogada como una especie
generalista y omnivora (Macdonald & Sillero-Zubiri, 2004; Farias & Kittlein, 2007; Lucherini
& Luengos, 2008; Bossi et al., 2019). Este canido, en este tipo de ambiente, tiene
preferencia por ciertas presas, como pueden ser insectos o pequefios mamiferos, los cuales
predominan en los pastizales (Garcia & Kittlein, 2005; Varela et al., 2008). Donde también
habita una de sus presas mas comunes, la liebre europea (Lepus europaeus) (Garcia &
Kittlein, 2005; Bossi et al., 2019; Bock, 2020).

La region de Flores, ademas, se caracteriza por el desarrollo de la ganaderia extensiva y la
agricultura (Brazeiro, 2015; Diaz et al., 2018). L. gymnocercus es una especie capaz de
adaptarse a la alteracibn que provocan las actividades antrépicas (e.g., forestacion,
ganaderia, agricultura) (Sillero-Zubiri et al., 2004), y por ende permanecer ocupando
habitats alterados a lo largo de su distribuciéon (Novaro et al., 2004). En relaciéon con la
ganaderia extensiva, en el trabajo de Farias y Kittlein (2008) se observé un gran consumo
de carcasa de ganado como alimento. Los autores hipotetizan entonces, que esta
disponibilidad de alimento podria favorecer la presencia de L. gymnocercus en ambientes
ganaderos. Este tipo de comportamiento no solo ampliaria su oferta de dieta, sino también
disminuiria el costo energético de tener que capturar presas vivas (Farias & Kittlein, 2008).
Este tipo de ambientes abiertos ofrece, ademas, hdabitat para reproducciéon pues se
identific6 que los pastizales fueron uno de los principales habitats que selecciond L.
gymnocercus para fijar sus madrigueras y alojar a sus cachorros (Martinez, 2016). Este
comportamiento esta asociado a una mayor capacidad de la especie de realizar con

facilidad cuevas en este ambiente (ver Santo Domingo, 2016).

En la regién de Rocha, la especie que obtuvo mayor cantidad de eventos fue C. thous. Esta

region se caracteriza por tener dominancia de bosque serrano y, en menor medida,
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pastizales (Brazeiro, 2015; Diaz et al., 2018) con predominancia de uso ganadero y forestal
(Brazeiro, 2015). Se considera a C. thous como uno de los canidos con comportamientos
mas plasticos de la regién neotropical pues, a lo largo de su distribucién, ha sido registrado
en ambientes tan variados como bosques, pastizales, sabanas arboladas (Trovati et al.,
2007; Berta, 1982; Juarez & Marinho-Filho, 2002; Sillero-Zubiri et al., 2004). A pesar de
dicha plasticidad, la mayor ocurrencia podria deberse a que, aunque presente en otros
ambientes, esta especie prefiere utilizar bosques y bordes de bosques (Di Bitteti et al.,
2009; Faria-Correa et al., 2009; Vieira & Port, 2007), los cuales predominan en el paisaje de
Rocha (Brazeiro, 2015; Diaz et al., 2018). Dentro de los factores no evaluados en el
presente trabajo, la mayor ocurrencia en esta region podria también estar vinculada a su
dieta y morfologia (Rocha et al., 2008; Zurano et al., 2017). En relacién con la morfologia,
aunque ambas especies tengan aspecto similar, presentan caracteristicas Unicas que
pueden apuntar a adaptaciones a ambientes diferentes (Di Bitteti et al., 2009). Por ejemplo,
C. thous presenta hocico, patas y orejas relativamente mas cortas que L. gymnocercus, y
éstas podrian representar caracteristicas anatémicas de especies que viven
preferentemente en el bosque (Berta, 1982; Lucherini & Luengos, 2008; Di Bitteti et al.,
2009).

La utilizacion de modelos y criterios de informacién puede ser una herramienta muy Gtil para
intentar comprender como las especies utilizan el habitat y qué variables pueden influir en
sus patrones de uso. Sin embargo, se debe considerar al momento de discutir que el uso
del habitat de las especies puede estar influenciado por una variedad de factores que no
siempre se consideran en los modelos (e.g., interacciones bidticas y abibdticas, asi como
actividades humanas). Los resultados mostraron la existencia de modelos equivalentes,
cada uno con un conjunto diferente de variables independientes que pueden explicar el uso

del habitat por parte de C. thous y L. gymnocercus.

Se identificaron varias variables y diferentes combinaciones que se relacionaron con el uso
del habitat por parte de C. thous. Estos modelos incluyeron las variables: “Presas”, region
“‘Rocha", “Urbano” y “Agua”. La variable independiente que aparecio en todos los modelos
fue la variable de regién “Rocha". Esta se relacion6 con un efecto positivo en todos los
modelos, lo cual tiene sentido si se observa que fue donde C. thous presenté mayor
cantidad de eventos. En cuanto a la variable “Presas” mostré una relacion positiva con el
uso del habitat de C. thous, y esta relacion se ve que a mayor cantidad de eventos de esta
especie, mas alto el indice de las posibles presas. Esto sugiere que la disponibilidad de
presas puede ser un factor importante que influye en la seleccion de habitat por parte de
esta especie de zorro. La dieta de este canido se basa en la ingesta de items de origen

animal y de origen vegetal (Facure et al., 2003; Rocha et al., 2008). Los estudios de Maffei
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& Taber (2003), Bossi y colaboradores (2019), de Almeida Jacomo colaboradores (2004) y
Pedo6 y colaboradores (2006), han encontrado diferentes patrones en la dieta de C. thous.
Estos estudios sugieren una cierta flexibilidad en sus habitos alimentarios. Aun asi, parte de
las presas mas comunmente halladas en la dieta de esta especie (e.g., Facure et al., 2003;
Juarez & Marinho-Filho, 2002) coinciden con las presas potenciales identificadas en este
trabajo (e.g., Dasypus sp, Lepus europaeus, aves). También es de considerar, a la hora de
interpretar los resultados, que la presencia de pequefios mamiferos no se tuvo en cuenta en
la construccion de la variable independiente, lo que podria sesgar los resultados, ya que C.
thous presentaria un consumo alto de roedores (e.g., Facure et al., 2003; Ped¢ et al., 2006).
En ese caso se podria plantear la hipétesis de que C. thous esté recurriendo con mayor
frecuencia a mamiferos pequefios en regiones subtropicales (como Uruguay), debido a una
demanda mas intensa de alimentos energéticos en areas con temperaturas mas frescas
(Viera & Port, 2007). Por otro lado, la variable “Urbano”, referida a distancias a
urbanizaciones, se asocié positivamente con el uso del habitat: cuanto mayor distancia a
centros urbanos, mayor cantidad de eventos de C. thous. Esto sugiere que la especie evita
lugares cercanos a centros urbanos. Tanto C. thous como L. gymnocercus son especies
gue enfrentan una alta presion de caza (Berta, 1982; Lucherini & Luengos, 2008), y también
consideran a los seres humanos como una amenaza potencial de depredacion (Carreira et
al., 2020). En un estudio de Cervantes y colaboradores (2023) detectaron que el zorro rojo
(Vulpes vulpes) también se vio afectado negativamente por la urbanizacién en términos de
ocupacién. Otro estudio también registré que V. vulpes, debido a la intensa persecucion por
parte de los humanos, probablemente evité la colonizacion de areas proximas a poblaciones
urbanas (Vuorisalo et al., 2014). La variable “Agua” mostr6 una relacion negativa con la
variable respuesta. Si se observa la tendencia de las variables, se visualiza que a menor
distancia de cursos de agua, se obtuvo mayores eventos de C. thous. Dicha tendencia se
puede relacionar con los resultados obtenidos por Di Bitetti y colaboradores (2022), donde

se observo una mayor proporcion de esta especie en zonas de humedales.

En los modelos obtenidos para L. gymnocercus, se identificaron cinco diferentes
combinaciones que se relacionaron con el uso del habitat. Estos modelos incluyeron las
variables: “Rutas”, region “Rocha", “Bosque”, “Presas”, “PACthous”. La variable que
aparecio en todos los modelos fue la proporciéon de bosque, con un efecto negativo sobre la
especie. Esto sugiere que a medida que la proporcion de bosque aumenta, el uso del
hébitat por parte de L. gymnocercus disminuye, mientras que la situacion opuesta se da con
el incremento de pastizal. Como mencionamos anteriormente, la preferencia por los
ambientes de pastizal (Viera & Port, 2007; Lucherini & Luengos, 2008), puede estar

altamente influenciada por la disponibilidad de alimento y refugio para su reproduccion. Esto
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concuerda con estudios recientes donde se ha documentado una alta probabilidad de
ocurrencia en ambientes de pastizal por parte de esta especie (Di Bitetti et al., 2022). A su
vez, la variable que present6 tener un efecto positivo sobre el uso del habitat de esta
especie fue la presencia de C. thous. Segun la tendencia de las variables estudiadas, se
observéd que a mayor cantidad de eventos de L. gymnocercus, se encontraba la presencia
de C. thous. Esto puede estar relacionado en como se midi6 la variable, ya que al ser una
variable dicotomica, Unicamente se toman los datos de presencia sin evaluar la cantidad de
eventos de los mismos. Es decir, si bien en espacios donde L. gymnocercus tuvo alta
cantidad de eventos haya estado presente C. thous, esta especie puede presentar escasos
eventos. En cuanto a la variable “Rutas”, los resultados indican que esta especie es mas
frecuente en sitios alejados a las rutas pavimentadas. En contraste con nuestros resultados
obtenidos, Vieira y Port (2003) encontraron muestras fecales de L. gymnocercus cercanas a
caminos de tierra, indicando su presencia en zonas préximas a estos elementos del paisaje.
Esto podria indicar que utilicen caminos de tierra o internos, los cuales no fueron incluidos
en la variable independiente mencionada. En una investigacién adicional de Benson y
colaboradores (2015), analizaron diferentes especies de canidos y se observaron que estos
animales tienen la capacidad de utilizar las ventajas que ofrecen las carreteras, al mismo
tiempo que reducen el riesgo de mortalidad ocasionado por la presencia humana. Son
necesarios estudios que se focalicen en la interaccion de esta especie con las rutas y en las

proximidades de estas.

Para concluir, se puede inferir que uno de los factores que puede ser considerado para que
ambas especies coexistan, es que utilizan diferencialmente el espacio. Los mecanismos
estabilizadores son fundamentales para mantener un equilibrio en los ecosistemas y evitar
la dominancia de una especie sobre las demas (Chesson, 2000). Estos mecanismos se
pueden observar en la forma en que las especies en este caso utilizan diferencialmente su
habitat. Esta division de recursos y preferencia por diferentes ambientes podria sugerir que
estas especies estan utilizando estos mecanismos para evitar una competencia directa por
los mismos recursos. Al utilizar ambientes distintos, cada especie puede encontrar lo que
necesita sin una presién competitiva excesiva. Sin embargo, para una comprensiéon mas
completa de esta dindmica, es necesario investigar y considerar otros factores, como la
dieta de ambos zorros, la disponibilidad especifica de presas y las interacciones con otras
especies del entorno. Ademas, se podria incluir la realizacion de analisis mas detallados a
microescala para evaluar las preferencias por diferentes suelos y posibles diferencias en las
estrategias reproductivas que podrian influir en la diferenciacion espacial y en la

coexistencia de estas especies.
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Eje temporal del nicho: patrones temporales

Los resultados de este trabajo no apoyan la hipétesis de que las especies coexisten porque
presentan distintos patrones de actividad temporal. La prediccion sobre un bajo
solapamiento temporal cuando las especies coexisten no se ha podido corroborar en base a
los resultados obtenidos. Si bien se observaron diferencias en los patrones entre las
especies (i.e. picos de actividad en diferentes horarios) los valores de solapamiento
temporal se mantuvieron elevados. La particion temporal del tiempo en otras especies de
zorros simpétricos, (e.g., Lycalopex griseus y Lycalopex culpaeus), tampoco ha sido
catalogada como fundamental para su coexistencia, como si lo han sido sus diferencias en

hébitos alimenticios o de forrajeo (Johnson & Franklin, 1994).
Ciclo solar

La clasificacion de ambas especies de zorros como catemerales coincide con resultados de
otros autores para las mismas especies en Argentina (Di Bitteti y colaboradores, 2009;
Albanesi y colaboradores, 2016), en Brasil (de Almeida Jacomo y colaboradores, 2004) y en
Uruguay (Gonzalez, 2022; Cravino, 2022). En otros trabajos se ha clasificado a las especies
como mayoritariamente nocturnas (ver Berta, 1982; Maffei & Taber, 2003; Viera & Port,
2007; Faria-Correa et al., 2009; Turcatti, 2021), pero también con picos de actividad
después del anochecer y antes del amanecer (Macdonald & Courtney, 1996). Los
resultados de la presente tesina ponen en evidencia el mismo patrén de actividad general

para ambas especies de zorros en estudios donde también se encuentran en simpatria.

En la regibn de Rocha se identific6 un pico de actividad en el atardecer, para L.
gymnocercus. En dicho horario se observdé el menor solapamiento temporal entre la
actividad de las especies. Esto podria indicar que, en Rocha, donde la presencia de C.
thous fue mas frecuente, L. gymnocercus concentra su actividad evitando potenciales
solapamientos. Por el contrario, en Flores, la actividad se distribuye a lo largo de todo el
ciclo solar, y no tan agrupados como en Rocha. Dada la menor cantidad de capturas de C.
thous, la segregacion temporal no parece ser una estrategia necesaria de evitacion entre
ambas especies. Estos resultados, se inclinan a la existencia de una modificacién temporal

entre las especies vinculada a la frecuencia de aparicion de estas en areas de coexistencia.

Es decir, cuando una especie esta en mayor proporcion, la otra modificard su patron para
evitar encuentros. Para reducir una potencial competencia, pueden estar activas al mismo
tiempo, pero explorando diferentes areas (Torretta et al., 2021). Las especies catemerales
pueden tener comportamientos mas flexibles. Esto va a depender de diversos factores
como: la disponibilidad de alimento, temperatura, estructura del hébitat, época del afio,

entre otros (Torretta et al., 2021). Esta flexibilidad en el comportamiento podria explicar el
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alto solapamiento en ambas areas, indicando que las especies pueden coexistir

temporalmente con las pequefias segregaciones observadas

C. thous es una especie que mayoritariamente caza sola, pero puede verse comunmente en
parejas (Berta,1982; Sillero-Zubiri et al., 2004; Maffei & Taber, 2003); esto podria ser un
factor que influya en la particion temporal de L. gymnocercus, el cual suele forrajear de
forma solitaria (Lucherini & Luengos, 2008). Otro factor puede ser que L. gymnocercus
posee un menor tamafio corporal (entre 4 y 5,6 kg), mientras que C. thous puede presentar
un peso entre los 4,5 y 8,5 kg (Sillero-Zubiri et al., 2004; Bossi et al., 2019). Existen
registros de competencia entre especies de canidos donde la dominancia se da por el
tamano del cuerpo (e.g., coyotes Canis latrans y zorros rojos Vulpes vulpes) (Johnson &
Franklin, 1994), donde las que presentan tamafios mas grandes influyen en las de menor
tamarnio, ejerciendo, por ende, una dominancia (Atwood y Gese, 2010).

El uso productivo que presenta cada region (Brazeiro, 2015; Diaz et al., 2018), también
podria influenciar los patrones de actividad de ambas especies. En el trabajo de Luengos
(2009) se observd que L. gymnocercus presentd flexibilidad en su patron temporal, siendo
mAas nocturno en areas con mayor actividad antrépica y mas diurno en areas donde habia
menor densidad humana. Dichos hallazgos coinciden también con lo mencionado por
Loveridge y Macdonald (2003), los cuales identifican, en los canidos, una gran flexibilidad
en sus comportamientos, siendo enteramente nocturnos cuando se encuentran en areas de

mayor densidad humana.

Para L. gymnocercus se observa una notoria diferencia en su patrén de actividad para los
sitios de bosque, donde los eventos se concentran mayoritariamente en el dia; mientras que
en el pastizal se concentran mayoritariamente en la noche, estos resultados coinciden con
un estudio reciente realizado en Uruguay (Cravino, 2022). De igual forma ocurre en C.
thous, siendo mas nocturno en pastizales pero activo a lo largo de todo el ciclo solar en
bosques, lo cual también fue observado por Cravino (2022). Uno de los factores que puede
estar determinando este patron de las especies en dichos ambientes puede ser la
disponibilidad de presas silvestres. Ambas especies presentaron una mayor actividad
durante la noche en el pastizal, ambiente donde estan presentes varios items principales de
la dieta de ambos zorros (i.e., pequefos roedores o liebres; Pedoé et al., 2006 Viera & Port,
2007; Varela et al., 2008; Lobato Abreu et al., 2010). Otro factor que puede estar afectando
los patrones de actividad en los ambientes analizados es la cobertura vegetal. Los bosques,
al poseer mayor cobertura vegetal, poseen mayores opciones de refugio, sea asi para
ocultarse de depredadores o de la potencial presencia humana (Fardell et al., 2021). La
adaptacion de las especies hacia habitos nocturnos para minimizar el contacto con

humanos, puede ser un factor clave para su supervivencia (Bennie et al., 2014). Se ha
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documentado que las especies de mamiferos cambian sus patrones diarios a mas
nocturnos en areas con actividad humana (Mendes et al., 2019). Tanto C. thous como L.
gymnocercus son especies con elevada presion de caza (Berta,1982; Lucherini & Luengos,
2008), y los humanos también son percibidos como un riesgo de depredacion (Carreira et
al., 2020). Por ejemplo, se observdé que L. gymnocercus, en una zona productiva de
Argentina, altera su patron hacia uno mas nocturno, en sitios con alta presion de cazadores
(Santo Domingo y colaboradores, 2021). Si bien se dio un alto solapamiento de ambas
especies, tanto en bosque como en pastizal, se podria deducir que L. gymnocercus es la
especie que mas modifica su patrén. Estos hallazgos coinciden con un estudio de Di Bitetti y
colaboradores (2009), los cuales identifican la actividad de L. gymnocercus como
mayoritariamente nocturna, en ausencia de C. thous, pero diurna en simpatria con la
misma. No asi coincidiendo con un estudio mas reciente de Di Bitetti y colaboradores
(2022), donde se observé que L. gymnocercus no alteré su patron de actividad diario con la
presencia de C. thous.

Para comprender mejor qué factores podrian estar afectando el uso del tiempo por parte de
estas especies, como también entre las mismas, se propone, a futuro, completar un
modelado en el cual se puedan incluir variables independientes que incluyan el efecto de los
factores externos previamente mencionados. Como vimos, uno de los factores que afecta
significativamente el patron de las especies es la presencia humana y la presion que se da
por la caza. En préximas investigaciones podria implementarse un estudio con el objetivo de
comparar zonas con distinta densidad humana e intensidad de caza, para caracterizar c6mo

se altera potencialmente el patrén de las especies.

Ciclo lunar

Si bien hubo pequefias variaciones en los patrones de actividad, no se encontraron
evidencias significativas que demuestren que la iluminacion o el ciclo lunar afecten el patron
de actividad nocturno de las especies. Si bien se sabe que la actividad de muchos
mamiferos nocturnos puede variar segun el ciclo lunar (Lucherini, 2009; Prugh & Golden,
2014; Botts et al., 2020), y que la actividad y éxito de caza de los depredadores nocturnos
puede aumentar cuanto mayor es la iluminacion lunar (Linley et al., 2020), en los resultados

no se encontrd ninguna relacién significativa para las especies, ni por region y/o ambiente.

En Flores, L. gymnocercus mostré un patron bastante uniforme, sin fluctuaciones a lo largo
de todo el ciclo lunar; sin embargo C. thous presenté un mayor pico de actividad en el
cuarto menguante. Estos resultados coinciden con los vistos por Faria-Correa y
colaboradores (2009), quiénes registraron una mayor actividad de esta especie en dicha

etapa del ciclo lunar. En Rocha, regibn dominada por areas de dosel cerrado, ambas
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especies presentaron una mayor actividad en luna llena. En el estudio de Cravino (2022), se
encontré que L. gymnocercus y C. thous tuvieron mayor actividad en la luna llena en
bosque, pero no se encontraron tendencias vinculadas a la luna en el pastizal, coincidiendo
asi con los resultados obtenidos para este ambiente en este trabajo. Nuestros resultados
también coinciden con los encontrados por Albanesi y colaboradores (2016), donde se
observé que las fases lunares tampoco influyeron en la actividad nocturna de L.
gymnocercus ni de C. thous.

Destacamos la importancia de cubrir al menos un ciclo lunar completo en los ambientes
bajo consideracion durante los muestreos en campo, de forma tal de poder realizar analisis

de esta indole, si bien no se encontrd un efecto significativo en ninguna de las especies.
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Conclusiones y consideraciones finales

A partir de lo relevado en este trabajo se pueden desprender distintas consideraciones

finales. De forma sintética se resumen los principales hallazgos de esta tesina:

Se puede inferir que la coexistencia de las especies en estas regiones puede estar
determinada principalmente por un uso diferencial y preferencial del habitat. Aun asi,
estos datos no son suficientes para inferir una coexistencia estricta que sea
desencadenada por dicho factor, y otras variables deben ser incorporadas para

andlisis mas profundos.

Aunque ambas especies registraron actividad a lo largo de todo el ciclo solar, si se
encontraron diferencias en sus patrones temporales cuando éstos se analizaron por

ambiente (i.e., bosque y pastizal).

La particion o segregacion en el tiempo no parece ser un factor importante en la
coexistencia de ambas especies, aunque se registré una segregacion parcial en los
picos de actividad de L. gymnocercus cuando C. thous se encontrd presente con

mayor frecuencia.

La mayor capacidad de L. gymnocercus para cambiar temporalmente su actividad de
un ambiente a otro, podria ser uno de los factores que permite la gran distribucion en

simpatria que presentan dichas especies.

Ni las etapas del ciclo lunar ni el porcentaje de iluminacién de la luna, mostraron
evidencias significativas de afectar el patrén de actividad nocturno de las especies

de zorros.

Estudios abarcando periodos mas largos de tiempo y mayor parte del territorio

nacional son necesarios para seguir comprendiendo la ecologia de ambas especies.

Dentro de las posibles lineas de investigacion o proyectos que pueden desprenderse a

partir de este trabajo, se destacan tres:

1)

Este estudio se basé en un disefio de muestreo balanceado por ambiente, pero en
dos regiones puntuales de Uruguay, con un limitado namero de unidades de
muestreo y con objetivos distintos a los aqui evaluados. La presente tesina resulté
ser una forma de optimizar la informacion que las camaras captaron por fuera de los
objetivos originales (i.e., datos bycatch). A futuro, se propone completar un disefio a
una escala mayor, intentando sumar otras regiones del pais y contemplando la
incorporacién de ambientes no incluidos en esta tesina asi como de réplicas de los
ambientes incluidos. Ello superaria una de las limitaciones de este trabajo, referida al

andlisis de una unica localidad dominada por pastizales y una Unica localidad
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dominada por bosques, de forma tal de eliminar el ruido provocado por el potencial
efecto de la localidad al incorporar la mayor diversidad posible en otros factores
ambientales operantes. A pesar de la pequefia superficie del pais, nUmeros tipos de
bosques y pastizales han sido identificados (Brazeiro et al., 2020; Lezama et al.,
2006), y su rol como habitats de diversas especies aln no ha sido analizado en su
totalidad.

2) También se podrian considerar, a futuro, distintos buffers de diferentes tamafios (e.g.,
1000m, 2000m) para poder comprender si existe un efecto de las variables extraidas
a otras escalas espaciales. A su vez, se podria complementar el estudio evaluando
en un Unico conjunto lo temporal, lo espacial y la dieta de las especies, incluyendo
asi la diversidad y frecuencia de plantas comestibles en la regién. Como también se
podrian considerar la inclusion de pequefios mamiferos que, segun la literatura
mencionada, abarcan gran parte de la dieta de ambas especies. Otro factor a tener
en cuenta para posibles estudios de dichas especies es poder vincular sus patrones y
uso del habitat, comparando entre zonas con alta presencia humana e impactos

productivos y zonas protegidas.

3) Se puede implementar un analisis de evasién-atraccion (Niedballa y colaboradores,
2019). Para ello, se deberia comparar los intervalos de tiempo que ocurre el evento
de captura entre especies, analizando los datos de manera espacialmente explicita
camara a camara. También, se propone incorporar modelos de ocupacién y
deteccion de las especies. Estos modelos, permiten considerar que una especie
puede no ser detectada en un sitio de muestreo incluso cuando esta presente
(MacKenzie & Royle, 2005).

Evaluar parte de la ecologia de estas especies en nuestra regioén, contribuye a aumentar el
conocimiento, y asi comparar sus similitudes o diferencias con otras regiones que ya se han
estudiado. Poder generar mas informacion, nos puede permitir desarrollar planes de

conservacion para estas especies que estan distribuidas en todo el territorio.
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Anexo

Tabla Al - Namero de registros independientes de las especies en estudio por cada estacion de

muestreo, en cada region.

C.thous L.gymnocercus C. thous L. gymnocercus

Region m;! Region ﬁ? ' e
Flores 28 309 Rocha 242 67
F1 0 5 R1 9 16
F2 0 10 R2 5 6
F3 0 70 R3 2 0
F4 0 38 R4 58 31
F5 20 18 R5 1 4
F6 1 52 R6 1 4
F7 0 11 R7 1 0
F8 7 105 R8 22 2
R9 100 2

R10 13 0

R11 7 0

R12 3 2

R13 16 0

R14 4 0

Tabla A2- Matriz de correlacién de Kendall, mostrando las diferentes variables independientes a

utilizar para explicar el uso de habitat de C. thous y L. gymnocercus.

Variables Bosque Pastizal Urbano Rutas Agua Presas
Bosque 1
Pastizal -0,77 1
Urbano -0,13 0,02 1
Rutas -0,51 0,49 0,07 1
Agua 0,21 -0,20 0,09 -0,35 1
Presas -0,25 0,17 0,30 0,14 -0,05 1




Tabla A3- Valores de VIF (Variance Inflation Factor) para cada una de las variables independientes.

Variables Bosque

Rutas

Presas

Urbano

Agua

Pastizal

VIF 39,588

2,065

1,433

1,378

1,733

35,846

Tabla A4 - Modelos obtenidos con A AICc < 2 para C.thous. Valores de 2,5% y 97,5%: Intervalos

de confianza. Valor Z: test estadistico Wald. Pr(>|z|): p-valor. *Variables significativas.

# Variables Estimacion
1 (Int) 0,5339
*Region 2,344
Rocha
*Agua -0,764
2 (Int) 0,967
*Region 1,716
Rocha
*Presas 0,808
3 (Int) 0,231
*Region 2,7143
Rocha
Agua -0,585
Urbano 0,251
4 (Int) 0,529
*Region 2,258
Rocha
Agua -0,569
Presas 0,503

Error

estandar

0,5682

0,735

0,354

0,535

0,657

0,313
0,566

0,7242

0,345
0,293
0,559

0,724

0,340

0,292

Valor
z

0,940

3,186

-2,159

1,808

2,612

2,581
0,408

3,748

-1,692
0,855
0,946

3,117

-1,673

1,723

Pr (>|z])

0,347

0,001

0,030

0,070

0,009

0,009
0,683

0,000

0,090
0,392
0,343

0,001

0,094

0,084

2,5%

-0,549

0,866

-1,444

0,024

0,367

0,087
0,024

0,788

-1,285
-0,080
-0,540

0,811

-1,291

-0,283

97,5%

1,770

3,958

-0,157

2,140

2,991

1,604
2,140

3,566

0,134
0,596
1,731

3,843

0,126

1,328
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Tabla A5 - Modelos obtenidos con A AICc < 2 para L. gymnocercus. Valores de 2,5% y 97,5%:
Intervalos de confianza. Valor Z: test estadistico Wald. Pr(>|z|): p-valor. *Variables significativas.

#

1

Variables

(Int)

*Region
Rocha

*Bosque

*PA
Cthous

(Int)

*Bosque

*Rutas

(Int)

*Bosque

*Rutas

PA
Cthous

(Int)
*Bosque
*PA
Cthous

*Region
Rocha

Presas

(Int)

*Bosque

*Region
Rocha

Estimacion

0,2643

-2,239

-1,750

1,1517

1,6163

-1,4588

0,9115

1,018

-1,578

1,087

0,8394

2,0644

-1,748

1,3124

-2,150

0,294
2,785

-1,5373

-1,7302

Error

estandar

0,374

0,472

0,393

0,4845

0,2846

0,3923

0,2371

0,418

0,404

0,239

0,4500

0,3723

0,391

0,4678

0,450

0,188
0,370

0,3755

0,4514

Valor

6,055

4,735

4,451

2,377
5,680
3,718
3,844
2,433

3,901

4,547
1,866
5,545

4,463

2,806

4,775
1,565

7,511
4,094

3,833

Pr (>1zl)
0,000000
0014

0,000002
1

0,000008
56

0,0174
0,000000
013
0,000201

0,000121

0,015

0,000095
0,000005
4
0,0621
0,0
0,0
0,00502
0,000001
7
0,117

0,0

0,00004

0,000127

2,5%

1,512

-3,186

-2,612

0,226

1,016

-2,283

0,470

0,138

-2,474

0,625

-0,048

1,324

-2,584

0,407

-3,069

-0,087
2,116

-2,307

-2,632

97,5%

3,035

-1,347

-1,058

2,138

2,155

-0,747

1,370

1,831

-0,847

1,592

1,782

2,829

-1,069

2,276

-1,281

0,686
3,551

-0,868

-0,850
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Figura Al- Tendencia de las variables para cada modelo para C. thous.
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Figura A2- Tendencia de las variables para cada modelo para L. gymnocercus.
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