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1

INTRODUCCIÓN

Los patrones diarios de actividad de los animales, es decir, cómo distribuyen su ac-

tividad a lo largo del día, varía entre especies y entre individuos y/o poblaciones de

la misma ( Kronfeld-Schor et al., 2003). Estos patrones reflejan los momentos en que

buscan alimento, interactúan y realizan otros comportamientos esenciales, al mismo

tiempo que responden a riesgos y limitaciones fisiológicas (e.g. Halle et al., 2000; Re-

finetti, 2008). Los mismos se pueden clasificar según el momento en que se desarrolla

la mayor parte de la actividad: nocturnos (principalmente durante la noche), diurnos

(durante el día), crepusculares (al amanecer y/o al atardecer) y catemerales (poseen

un nivel de actividad similar a lo largo de las 24 horas) (e.g. D. T. C. Cox et al., 2023;

Refinetti, 2008).

Estos patrones o ciclos diarios de actividad resultan de (1) restricciones adaptati-

vas de los organismos que determinan su grado de especialización o flexibilidad, su

tolerancia a las condiciones ambientales, y los períodos del día cuando su desempeño

es mayor, en función de sus rasgos (e.g. sus ritmos circadianos); (2) sus requerimien-

tos de recursos (e.g. alimento, parejas, etc.) y la distribución espaciotemporal de estos;

(3) y su percepción de la distribución en el espacio y el tiempo del riesgo asociado a

distintos agentes de estrés (e.g. depredación, competencia, parasitismo; i.e. paisaje de

miedo Gaynor et al., 2019) que afectan el desempeño (e.g. estrés fisiológico) y la so-

brevivencia de los organismos, resultando en un compromiso entre su mitigación y la

optimización del uso de recursos ( D. T. Cox et al., 2021; Halle et al., 2000; Kronfeld-

Schor et al., 2003). Estos dos últimos factores (disponibilidad de recursos y riesgo) son

espacial y temporalmente dinámicos, afectando el compromiso entre obtención de re-

cursos (i.e. forrajeo) y reducción del riesgo en el tiempo y el espacio ( Gaynor et al.,

2019; Mirante et al., 2024).
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2 1. Introducción

Se han observado cambios en los patrones de actividad diaria, por ejemplo, con

respecto a condiciones climáticas ( Peterson et al., 2024), la cobertura arbórea y la ilu-

minación lunar ( Cravino et al., 2023), interacciones inter e intraespecíficas ( Vallejo-

Vargas et al., 2022) y factores antropogénicos ( Gallo et al., 2022). En este contexto

puede esperarse que especies que difieran en sus rasgos muestren distintos periodos

óptimos de forrajeo y distintos patrones de selección de hábitat a distintas escalas,

coincidiendo espacial y temporalmente, pero en distinto grado, con agentes de estrés.

De esta manera, un mismo agente puede afectar de diferente manera a individuos de

distintas especies (e.g. Gallo et al., 2022), dependiendo principalmente de dos aspec-

tos: su flexibilidad ecológica y su nivel de exposición al factor ( Wong et al., 2015). Por

ejemplo, Prugh et al. (2014) encontraron que la luz de la luna puede tener un impacto

significativo en los patrones de actividad de mamíferos y hallaron que este impacto es

variable entre las diferentes especies, pero aquellas que habitan áreas abiertas fueron

las más afectadas, mostrando una supresión de su actividad nocturna a niveles más

altos de luz lunar. De esta manera, el impacto de un factor sobre los patrones de ac-

tividad de una determinada especie puede ser modulado por la interacción entre los

rasgos de la misma y gradientes ambientales.

También los diferentes factores ambientales o estresores pueden interactuar entre

sí, reforzando o atenuando sus efectos (i.e. sinergia o amortiguación, respectivamente),

dando lugar a respuestas no lineales que han sido poco evaluadas a la fecha ( Gaston,

2019). Por ejemplo, la intensidad lumínica puede influir en la actividad de ciertas espe-

cies al afectar su exposición y el riesgo de depredación en ambientes abiertos, pero no

en ambientes cerrados (e.g. bosques; Prugh et al., 2014), esto alteraría el compromiso

experimentado por un organismo entre la adquisición de recursos y el riesgo asociado

en los distintos ambientes y fases del ciclo lunar, expresándose en diferencias espacio-

temporales en sus patrones de actividad (i.e. en una redistribución a pequeña escala

de la actividad realizada por los organismos en distintos momentos del día, entre los

ambientes disponibles dentro de su rango de acción). Los estudios a la fecha reportan

mayormente respuestas poblacionales generales a nivel de paisaje en los patrones de

actividad de las especies ( Cravino et al., 2023; Peterson et al., 2024; Vallejo-Vargas

et al., 2022), sin considerar estos ajustes a pequeña escala.

Por lo general, los estudios publicados abordan las respuestas de los patrones dia-

rios de actividad temporal de los organismos en presencia de distintos estresores uti-
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lizando funciones de kernel no paramétricas para describir y visualizar la curva de

actividad de las especies en condiciones contrastantes, como en presencia y ausencia

de un estresor (e.g. Cravino et al., 2023; Dos Santos et al., 2024). Pero en las condiciones

usuales de campo, y dada la propia naturaleza del análisis, esta aproximación no per-

mite evaluar simultáneamente los efectos de distintos estresores y su interacción (salvo

que se cuente con un diseño experimental completamente replicado y ortogonal), la

forma de la respuesta a gradientes continuos de estrés (e.g. respuestas proporciona-

les o umbrales) o su autocorrelación espacial( Ridout et al., 2009). Gallo et al. (2022)

abordaron este problema utilizando una aproximación multinomial jerárquica basada

en modelos lineales generalizados mixtos, que da cuenta de estas limitaciones, resul-

tando de utilidad para evaluar impactos complejos y no lineales sobre los patrones

diarios de actividad de especies sometidas a estrés a distintas escalas.

En las zonas rurales del sur de Sudamérica, la densidad humana, la carga ganadera

y la actividad de perros domésticos son tres gradientes antropogénicos comunes que

afectan la fauna silvestre ( Di Bitetti et al., 2020; Dos Santos et al., 2024; Farías et al.,

2022). La presencia de ganado bovino puede generar competencia por recursos, tanto

por interferencia como por explotación ( Odadi et al., 2011; Perez Carusi et al., 2017),

modificar la estructura del hábitat y actuar como indicador de otras amenazas, inclu-

yendo perros y humanos ( Di Bitetti et al., 2020). Los perros domésticos, por su parte,

afectan a la fauna a través de la depredación ( J. A. Pereira et al., 2010), la transmisión

de enfermedades ( Hughes et al., 2013) y la alteración del comportamiento de las es-

pecies debido a la generación de paisajes de miedo ( Arenas-Rodriguez et al., 2024).

La actividad humana, además de inducir cambios en el uso del espacio y tiempo de

las especies ( Wong et al., 2015), representa una amenaza directa mediante la caza (

Béchet et al., 2003), la fragmentación del hábitat ( Podgórski et al., 2013) y la conta-

minación lumínica, que interfiere con los ritmos circadianos y estacionales ( Robert

et al., 2015). Diversos estudios han documentado que estos factores de estrés pueden

alterar los patrones diarios de actividad de la fauna, favoreciendo un incremento en

la nocturnidad en respuesta a la presión humana y ganadera ( Guerisoli et al., 2023;

Guthmann et al., 2024). En la región, algunos estudios han documentado cambios en

los patrones de actividad de mamíferos silvestres debido a estresores antropogénicos

( Dos Santos et al., 2024; Guerisoli et al., 2023). Sin embargo, son pocos los estudios

que analizan los patrones de actividad diaria de especies silvestres considerando la
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interacción simultánea de distintos factores de estrés y su posible sinergia, así como

su relación con variables ambientales naturales, como proporción de hábitat abierto,

la luminosidad lunar y el grado de exposición de las especies a estos gradientes.

Por lo tanto, el presente trabajo aborda el impacto sobre los patrones de actividad

demamíferos silvestres de tres gradientes de estrés conspicuos (i.e. densidad humana,

carga ganadera y actividad de perros demovimiento libre) en paisajes rurales localiza-

dos en áreas protegidas en el sureste de Uruguay. Se evaluaron los efectos aditivos y no

aditivos de dichos gradientes de estrés y condiciones ambientales como la intensidad

lumínica durante la noche y la proporción de hábitat abierto, sobre la probabilidad

de registro nocturno de pares de especies emparentadas filogenéticamente, pero que

difieren en su flexibilidad ecológica. El análisis se realizó utilizando modelos lineales

generalizados mixtos (GLMM) binomiales. Por lo tanto, este proyecto explora cómo

la flexibilidad ecológica de las especies, y su grado de exposición a los gradientes de

estrés, influyen sobre sus patrones temporales de actividad. Debido a su mayor expo-

sición a estos agentes de estrés, se espera que especies ecológicamentemenos flexibles,

diurnas y asociadas a ambientes abiertos, muestren respuestas más marcadas, despla-

zando su actividad hacia la noche (i.e. incrementando sus niveles de nocturnidad).

Además, se aprovechó el diseño espacial agregado y de multiescala del muestreo para

evaluar si los individuos responden a un gradiente de estrésmodificando sus patrones

temporales generales a gran escala (i.e. a nivel de paisaje) o si simplemente redistribu-

yen su actividad en el espacio a nivel local (i.e. a nivel de microhábitat).



2

OBJETIVOS

2.1 Objetivo general

Evaluar los impactos aditivos y no aditivos (i.e. interacción) de tres agentes antropo-

génicos de estrés (i.e. densidad poblacional humana, carga ganadera y actividad de

perros domésticos) sobre los patrones diarios de actividad de mamíferos medianos a

grandes (i.e. > 1 kg) filogenéticamente emparentados y con distinta flexibilidad eco-

lógica y grado de exposición a los mismos, en paisajes rurales y suburbanos presentes

en áreas protegidas del sureste de Uruguay.

2.2 Objetivos específicos

1. Compilar registros de fototrampeo de las especies de mamíferos de interés en

áreas protegidas del este de Uruguay a partir de bases de datos colectadas entre

2019 y 2023 por el Laboratorio de Ecología Funcional, Manejo y Conservación

de Mamíferos del Departamento de Ecología y Gestión Ambiental del Centro

Universitario Regional del Este (Apéndice A).

2. Explorar los patrones detallados de actividad diaria de cada especie utilizando

estimaciones de densidad de kernel en presencia y ausencia de los agentes de

estrés de interés.

3. Evaluar la influencia relativa de los agentes de estrés sobre los niveles de noctur-

nidad de las especies, analizando la interacción entre los mismos y con factores

ambientales de interés (i.e. iluminación lunar, cobertura de vegetación arbórea)

mediante modelos lineales mixtos generalizados utilizando una aproximación

binomial.
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3

HIPÓTESIS Y PREDICCIONES

3.1 Hipótesis

Dado que la actividad del ganado doméstico, de los perros y de los humanos se dis-

tribuyen mayormente en ambientes abiertos y durante el día (e.g., Griss et al., 2021;

Guthmann et al., 2024, Figura 3.1), las especies silvestres que seleccionen este tipo de

ambiente y muestren patrones de actividad diurnos se encontrarán más expuestas a

dichos estresores, mostrando unmayor compromiso entre la adquisición de recursos y

riesgo. Esto resultará en un mayor desplazamiento de los patrones de actividad diaria

hacia la noche, particularmente en aquellas especies que no puedan responder me-

diante cambios en la selección de hábitat (e.g. especialistas de hábitat, o generalistas

en ausencia de hábitats cerrados alternativos). En cambio, especies con mayor flexi-

bilidad ecológica, mostrarán una redistribución espacio-temporal de los patrones de

actividad, sin exhibir respuestas generales claras a nivel de paisaje.

6



3.1. Hipótesis 7

Figura 3.1: Patrones de actividad diario del ganado vacuno (A) y de perros domésticos (B) en
las áreas de estudio, registrados mediante fototrampeo y expresados en hora solar ( Nouvellet
et al., 2012) indicada mediante símbolos representativos de la noche, el amanecer, el mediodía
y el atardecer ( SVGREPO 2025). En los paneles C-E se representa la relación entre la pro-
porción de áreas abiertas y la densidad humana (C), la carga ganadera (D) y la actividad de
perros domésticos (E) para las áreas de estudio. La proporción de áreas abiertas, se estimó en
un buffer de 500 m en torno al centroide geográfico de cada sistema de registro automático
(Sección 4.3). En las mismas se grafica la tendencia observada utilizando regresión de cuanti-
les, utilizando 𝜏 = 0.75 ( Koenker, 1999) y los respectivos intervalos de confianza.
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3.2 Predicciones

1. Al incrementarse la densidad poblacional humana y/o la actividad de bovinos

y/o perros domésticos, los mamíferos silvestres mostrarán mayor actividad noc-

turna (i.e. mayor probabilidad de registro en horarios nocturnos) (Figura 3.2,

panel A).

2. Al comparar especies filogenéticamente emparentadas (i.e. del mismo género o

familia; controlando así la inercia filogenética), aquellas más especializadas en

el uso de ambientes abiertos mostrarán cambios en sus patrones diarios de acti-

vidadmás marcados que especies estrictamente asociadas a ambientes cerrados.

Por el contrario, las especies generalistas de hábitat mostrarán cambios menos

marcados en los patrones diarios de actividad (Figura 3.2, panel B).

3. Alternativamente, las especies ecológicamente más flexibles podrían mantener

sus patrones generales de actividad, pero responder mediante cambios en la se-

lección de hábitat, redistribuyendo su actividad temporal entre los hábitats dis-

ponibles (Figura 3.2, panel C).
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Figura 3.2: Esquema conceptual de las predicciones sobre el efecto de estresores hipotéticos
en los niveles de nocturnidad de una especie. (A) Predicción 1: efecto de la interacción en-
tre dos estresores sobre los niveles de nocturnidad. (B) Predicción 2: efecto de un estresor de
áreas abiertas sobre la nocturnidad de especies con distinta flexibilidad ecológica y grado de
exposición al estresor. (C) Predicción 3: efecto de un estresor sobre la nocturnidad conside-
rando distintos hábitats. A nivel general, no se observan cambios notorios, pero al analizar la
respuesta en cada hábitat por separado, se evidencian diferencias conspicuas.



4

MATERIALES Y MÉTODOS

4.1 Área de estudio

El área de estudio comprende siete áreas protegidas en la región del sureste de Uru-

guay, específicamente en los departamentos de Rocha yMaldonado (Figura 4.1). Estas

áreas se encuentran dentro de las ecorregiones delGraben de la LagunaMerín y Sierras

del Este ( Brazeiro, 2015). La primera se caracteriza por un uso de suelo predominan-

temente agrícola (principalmente por la integración de los cultivos de arroz y soja) y

forestal. Para el segundo caso, la forestación es la actividad con mayor importancia,

seguida por la actividad minera. A pesar de esto, especialmente en el área de estu-

dio, existe una intensa presión ganadera y de urbanización, lo que genera conflictos

entre sectores con intereses variados, como el manejo y gestión de recursos naturales,

el sector inmobiliario, el turismo, la ganadería y otras actividades con fuerte arraigo

cultural, como la caza ( MVOT, 2015). Por otro lado, en la región se halla un sistema

de lagunas costeras de gran relevancia para la conservación local y regional, debido a

su alta biodiversidad y productividad biológica ( Cracco et al., 2007). El paisaje está

dominado por bañados, humedales, bosques, matorrales y forestaciones, cuenta con

una gran diversidad de ambientes y concentra una rica diversidad biológica ( Alonso

Paz et al., 2002).

Además, la mayoría de estas áreas protegidas pueden clasificarse como categorías

IV y V según la Unión Internacional para la Conservación de la Naturaleza ( Dudley,

2013), ya que las actividades permitidas pueden incluir turismo, recreación, investiga-

ción científica, prácticas agrícolas y ganaderas, así como programas de conservación

y restauración de ecosistemas. Al encontrarse inmersas en entornos productivos y en

continuo desarrollo humano, están sujetas a gradientes espaciales y temporales en el

10
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Figura 4.1:Ubicación geográfica del área de estudio. Los puntos representan las áreas protegi-
das presentes en este trabajo: Parque Nacional SanMiguel (PNSM), Áreas deManejo de Hábi-
tats y/o Especies Cerro Verde e Islas de la Coronilla (AMHECVIC), Estación Biológica Potreri-
llo de Santa Teresa (EBPST), ParqueNacional Cabo Polonio (PNCP), Paisaje Protegido Laguna
de Rocha (PPLR), Áreas de Manejo de Hábitats y/o Especies Laguna Garzón (AMHELG) y
Cuenca Media del Arroyo Solís Grande (CMASG).
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impacto de diversos estresores, como densidades variables de población humana, ga-

nado bovino y presencia de perros, entre otros ( MVOT, 2015). También existe una

alta heterogeneidad en el paisaje, el cual posee parches de monte nativo, matorrales

psamófilos, humedales y praderas naturales, así como zonas muy intervenidas o con

una fuerte presencia de vegetación exótica como forestaciones y praderas artificiales (

Alonso Paz et al., 2002).

En estas áreas protegidas se han identificado alrededor de 15 especies nativas sil-

vestres de mamíferos medianos a grandes, así como 3 especies exóticas silvestres (

Fernández-Sauleda et al., 2023). Las especies nativas más comúnmente observadas

incluyen los zorros de campo y de monte (Lycalopex gymnocercus y Cerdocyon thous,

respectivamente), el ciervo guazubirá (Subulo gouazoubira), el zorrillo (Conepatus chin-

ga), los armadillos tatú y mulita (Dasypus novemcinctus y Dasypus septemcinctus [=hy-

bridus], respectivamente), y los félidos gato montés y margay (Leopardus geoffroyi y

Leopardus wiedii, respectivamente). Por otro lado, entre las especies exóticas silvestres

registradas, se encuentra el ciervo Axis (Axis axis), el jabalí (Sus scrofa) y la liebre euro-

pea (Lepus europaeus), las cuales presentan una alta incidencia y frecuencia de registro.

Además, el ganado bovino está presente en todas las áreas de estudio, siendo la espe-

cie de mamífero más registrada. Las especies mencionadas en las áreas de estudio han

mostrado respuestas diferenciadas a gradientes de estrés en el espacio y el tiempo,

mostrando una mayor relevancia de respuestas comportamentales, como cambios en

el uso de microhábitats ( Farías et al., 2023). Por ejemplo, ambos zorros incrementan

su segregación espacial e incrementan sus comportamientos de vigilancia y evitación a

expensas de sus tasas de forrajeo ( Walker et al., 2021; González-Buve, 2024), y el cier-

vo guazubirá seleccionamicrohábitats más boscosos, evitando sitios con alta actividad

ganadera ( González-Buve et al., 2023).

4.2 Recopilación de datos

Los datos utilizados fueron colectados en el marco de proyectos ejecutados por el La-

boratorio de Ecología Funcional, Manejo y Conservación de Mamíferos del Departa-

mento de Ecología y Gestión Ambiental del Centro Universitario Regional del Este

(EcoFun Mamíferos - CURE; Apéndice A). Para ello se realizaron relevamientos me-

diante fototrampeo en siete áreas protegidas, previamente mencionadas, ubicadas en

la región este de Uruguay Figura 4.1 entre los años 2019 y 2023, completando un to-
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tal de aproximadamente 10.000 registros independientes (i.e. separados por ≥60 min;

ver detalle más abajo). Cinco de estas áreas (Parque Nacional San Miguel, Áreas de

Manejo de Hábitats y/o Especies Cerro Verde e Islas de la Coronilla, Parque Nacional

Cabo Polonio, Paisaje Protegido Laguna de Rocha, Áreas de Manejo de Hábitats y/o

Especies Laguna Garzón) son pertenecientes al Sistema Nacional de Áreas Protegi-

das. La Estación Biológica Potrerillo de Santa Teresa es administrada por el Programa

de Conservación de la Biodiversidad y Desarrollo Sustentable en los Humedales del

Este, y el área de protección Ambiental Cuenca Media del Arroyo Solís Grande per-

tenece al Sistema Departamental de Áreas de Protección Ambiental de la Intendencia

Departamental de Canelones.

4.3 Diseño de muestreo

Para obtener los datos de fototrampeo se siguió un diseño agregado (Figura 4.2) que

involucró sistemas de relevamiento automático (SRA) (aprox. 60) conformados cada

uno por tres estaciones de fototrampeo (EFT) (aprox. 170 en total, descartando cáma-

ras que funcionaron mal o fueron sustraídas) distribuidos siguiendo un arreglo uni-

forme en cada área protegida (Apéndice A). Cada EFT consistió en una única cámara

trampa, la cual fue cebada con pollo crudo para mejorar la probabilidad de detección

de las especies carnívoras, permanecieron en campo entre 30 y 60 días, aunque, debi-

do a fallos de funcionamiento y otros factores, el tiempo de actividad promedio fue de

46± 16 días. Los SRA estuvieron separados entre sí por al menos 2 km, aproximándo-

se al ámbito de hogar promedio esperado para los mamíferos de tamaño medio de la

región (e.g. Antunes, 2012; Maffei et al., 2003; Manfredi et al., 2012), por lo que es

esperable registrar distintos individuos en cada SRA. En cambio, las EFT se distancia-

ron entre 250-650m buscando capturar los diferentes hábitats presentes con el objetivo

de relevar su uso relativo por parte de los individuos allí presentes. Además, este es-

quema agregado de muestreo representa un buen compromiso entre cubrir en forma

completa un área de estudio, mantener una buena resolución espacial y una adecuada

intensidad de muestreo en los sectores relevados por cada sistema.
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Figura 4.2: Representación del diseño agregado de fototrampeo, el mismo se constituye de
estaciones de fototrampeo (EFT) y de sistemas de registro automático (SRA).

4.4 Análisis de datos

El proceso de análisis, que en primera parte incluyó la preparación, manejo y explora-

ción de datos, se llevó a cabo en el entorno estadístico R (RCore Team, 2024) utilizando

RStudio ( Posit team, 2024). Para ello, se emplearon principalmente las herramientas

del universo Tidyverse ( Wickham et al., 2019), que se basan en el enfoque de datos

ordenados (tidy data, Wickham, 2014) lo que implica flujos de trabajo encadenados,

dando un análisis claro, fácilmente reproducible y estructurado.

Como se mencionó anteriormente, se utilizaron pares de especies para analizar las

respuestas. Cada par está compuesto por especies del mismo género o familia, lo que

permite controlar en algún grado los efectos asociados a la inercia filogenética. Estas

especies presentan diferencias en sus características ecológicas, como sus preferencias

de hábitat, las cuales influyen en su exposición a los estresores (Tabla 4.1). En este

contexto, se analizaron las respuestas de los cérvidos Axis axis y Subulo gouazoubira,

los cánidos Cerdocyon thous y Lycalopex gymnocercus, los félidos Leopardus wiedii y L.

geoffroyi, y los armadillos Dasypus novemcinctus y D. septemcinctus [=hybridus].

Para cada una, se identificaron todos los registros independientes en la base de

datos disponible para todas las áreas de estudio y en el período en que se realizaron los

relevamientos. Se identificaron como registro independiente todo registro fotográfico

separado por al menos 60 minutos de cualquier registro previo o posterior para la

misma especie en la misma EFT. Para cada registro independiente se obtuvo el SRA,

la respectiva EFT y la fecha y hora en que fue obtenido.

Considerando la estrecha relación entre la actividad de los organismos y el ciclo

natural de luz y oscuridad ( Nouvellet et al., 2012), la duración de los relevamientos

(46 ± 16 días), y que los mismos fueron realizados en distintas fechas, se convirtieron
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Tabla 4.1: Especies de mamíferos utilizadas en el presente estudio, clasificadas según la Unión
Internacional para la Conservación de la Naturaleza (IUCN) y la Propuesta Lista Roja de Ma-
míferos del Uruguay ( Propuesta Lista Roja Mamíferos 2023) (PLRM). Incluye el tipo de hábitat
preferido y el número de registros independientes (≥60 min) disponibles en la base de datos
(Apéndice A).

Orden Familia Especie IUCN
(PLRM)

Hábitat N.º de re-
gistros

Artiodactyla Cervidae Axis axis LC (Exótico
Invasor)

Generalista de há-
bitat ( Duckworth
et al., 2015)

584

Artiodactyla Cervidae Subulo goua-
zoubira

LC (LC) Selectivo de am-
bientes arbóreos-
arbustivos, espe-
cialmente de sus
bordes ( Black-
Decima et al.,
2016)

275

Carnivora Canidae Cerdocyon
thous

LC (LC) Generalista de há-
bitat ( Lucherini,
2015)

393

Carnivora Canidae Lycalopex gy-
mnocercus

LC (LC) Especialista de am-
bientes abiertos (
Lucherini, 2016)

646

Carnivora Felidae Leopardus
geoffroyi

LC (LC) Generalista de há-
bitat ( J. Pereira et
al., 2015)

92

Carnivora Felidae Leopardus
wiedii

LC (VU) Especialista de am-
bientes cerrados
( Oliveira et al.,
2015)

35

Cingulata Dasypodidae Dasypus no-
vemcinctus

LC (LC) Generalista de há-
bitat ( Loughry et
al., 2014)

201

Cingulata Dasypodidae Dasypus sep-
temcinctus

LC (NT) Especialista de
ambientes abiertos
( Anacleto et al.,
2014)

91
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todos los registros a un formato de horario solar, también conocido como tiempo solar

verdadero. En este formato descrito por Thieurmel et al. (2022), el mediodía solar

ocurre cuando el sol está en su punto más alto en el cielo (cenit), directamente sobre el

meridiano del lugar, y se define la hora en función de ese momento y la hora de salida

y puesta del sol, asignados a las 6:00 y 18:00 hs, respectivamente. Esto genera que todos

los registros horarios se expresen en relación con la salida y puesta del sol, facilitando

la comparación de registros en diferentes estaciones del año. Además, la conversión a

tiempo solar verdadero resulta fundamental debido a la significativa variabilidad que

presentan las horas del reloj; por ejemplo, convenciones sobre husos horarios, la órbita

elíptica de la Tierra (que induce una posición aparente variable del Sol en el cielo y

ocasiona que el mediodía solar no coincida siempre con el mediodía del reloj) y la

longitud geográfica (que puede introducir sesgos al analizar patrones de actividad

basados en la hora local) ( Thieurmel et al., 2022). Para realizar esta conversión se

utilizó el paquete activity ( M. Rowcliffe, 2023), haciendo uso de la función suntimes()

que toma en cuenta la hora local, longitud y latitud para realizar el cálculo.

Por otro lado, en el presente estudio se busca capturar el impacto individual y la

interacción de tres agentes de estrés: la densidad poblacional humana, la carga gana-

dera y la actividad de perros domésticos. Estas variables se calcularon en dos escalas;

a escala de EFT y a escala de SRA. Al usar estas dos escalas se capturan diferentes

fenómenos ecológicos correspondientes a distintos órdenes de selección. A nivel de

microhábitat (EFT), se representan procesos asociados al tercer orden de selección,

donde los organismos eligen componentes específicos del hábitat dentro de su área de

residencia, como el uso temporal de distintos microhábitats ( Johnson, 1980). Por otro

lado, a nivel de paisaje (SRA), se reflejan procesos del segundo orden de selección,

relacionados con la ocupación de territorios, como patrones generales de actividad

temporal en los distintos paisajes ( Johnson, 1980). Por lo que este enfoque multiesca-

lar permite analizar cómo las especies responden a su entorno, incluyendo procesos

que se expresan a diferentes escalas espaciales. En el caso particular de los patrones de

actividad, cambios asociados a factores medidos a nivel de SRA reflejarían respuestas

generales de los individuos presentes en un paisaje, mientras que aquellos asociados

a factores cuantificados a nivel de EFT describirían cambios en la distribución espacial

de dicha actividad.

Como se ha mencionado, se evaluó la respuesta de los niveles de nocturnidad a
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tres estresores principales: la carga ganadera, la actividad de perros domésticos y la

densidad humana.

La densidad humana se estimó utilizando como aproximación el número de te-

chos registrados en Google Earth ( Google earth n.d.), a partir de imágenes con fechas

cercanas a las del muestreo mediante la herramienta Time Machine. Para analizar las

respuestas de los animales a distintas escalas espaciales se calculó el número de techos

en dos buffers: uno de 100 metros alrededor de cada EFT, representando la densidad

humana en su entorno inmediato, y otro de 500 metros alrededor del centroide geo-

gráfico de cada SRA, representando la densidad humana en el paisaje relevado por

cada SRA.

Para evaluar la carga ganadera y la actividad de perros domésticos, se utilizó la tasa

de registro de cada especie obtenida mediante las cámaras de fototrampeo. Estas tasas

se calcularon con la Ecuación 4.1, considerando el total de registros independientes

y el esfuerzo de muestreo. Como en el caso de la densidad humana, este cálculo se

realizó en dos niveles: a nivel de EFT, utilizando los registros y esfuerzo de muestreo

de cada EFT de manera individual; y a nivel de SRA, considerando la suma total de

los registros y del esfuerzo total de las tres EFT que conforman cada SRA.

𝑇𝑅 =
Total de registros independientes

Esfuerzo de muestreo (4.1)

Dado que la respuesta a estos estresores puede verse influenciada por otras varia-

bles ambientales, se evaluaron también los efectos de la luminosidad lunar y la pro-

porción de área abierta.

La iluminación lunar, estimada como la proporción de luna iluminada, se calculó

con la función getMoonIllumination() del paquete deRSuncalc ( Thieurmel et al., 2022),

teniendo en cuenta la fecha y la hora del registro.

La proporción de área abierta se obtuvo como el porcentaje de área no cubierta

por dosel arbóreo continuo/denso, estimada a partir de mapas digitales elaborados

por DINACEA (Ministerio de Ambiente, Uruguay) disponibles en repositorio abierto

(https://www.ambiente.gub.uy/oan/geoportal/): Cobertura vegetal costera (2019 - 2020)

(ID Geo: c734), Uso/cobertura del suelo Cuenca de la Laguna Merín (2019–2020) (ID

Geo: c735), y Cuenca Atlántica (2021) Clasificación de cobertura del suelo (ID Geo:

c725). Estos mapas fueron elaborados a partir de imágenes satelitales multiespectrales

con una resolución mínima de ca. 10m, brindando una descripción detallada de los
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principales tipos de cobertura vegetal a esa escala. Sin embargo, se detectaron algu-

nos errores de clasificación, diferencias en las categorías consideradas en los distintos

mapas digitales, así como cambios en las coberturas al momento de los relevamientos

mediante fototrampeo. Estas diferencias fueron corregidas por EcoFun Mamíferos -

CURE utilizando herramientas de pre y postprocesamiento y edición vectorial en el

software QGIS ( QGIS Geographic Information System 2022), a partir de polígonos pre-

viamente digitalizados manualmente de imágenes cercanas a las fechas de colecta de

datos utilizando la herramienta Time Machine de Google Earth Pro ( Google earth n.d.).

El cálculo de la proporción de área abierta se realizó en dos escalas, empleando los

mismos buffers definidos para la densidad humana (i.e. 100 metros entorno a cada

EFT y 500 metros alrededor de cada centroide geográfico de los SRA).

Tabla 4.2:Variables utilizadas en la presente investigación, se detalla su descripción y la fuente
donde se obtuvieron.

Variable de interés Descripción Obtenido desde

Actividad de perros domés-
ticos

Tasa de registro de perros
domésticos

Apéndice A

Carga ganadera bovina Tasa de registro de ganado
bovino

Apéndice A

Densidad humana Cantidad de techos Digitalizado manualmente uti-
lizando Google Earth

Iluminación lunar Proporción de la luna ilumi-
nada

Función getMoonIllumination
desde el paquete de R Sun-
calc ( Thieurmel et al., 2022)

Proporción de área abierta Proporción de área que no
está ocupada por dosel arbó-
reo continuo/denso

Mapas de cobertura del suelo de
DINACEA, editados y corregi-
dos

4.5 Análisis 1: Exploración de cambios en los patrones diarios
de actividad en función de cada estresor de interés

En primer lugar, para la exploración y descripción inicial de los patrones diarios

de actividad de cada especie se utilizaron estimaciones de densidad de kernel (KDE),

contrastando cómo varía la actividad diaria de las especies en presencia y ausencia de

los estresores de interés en ambos niveles (EFT y SRA) ( Ridout et al., 2009). Para ello

se utilizó el paquete overlap ( Meredith et al., 2024). En segundo lugar, y utilizando el

mismo paquete, se cuantificó la similitud entre los patrones de actividad diaria me-

diante el coeficiente de solapamiento entre las funciones de KDE (Δ) ( Ridout et al.,

2009) con presencia y ausencia de los estresores de interés. La elección del estimador

de solapamiento se realizó en función del tamaño de muestra, siguiendo las recomen-
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daciones metodológicas ( Ridout et al., 2009). Para tamaños de muestra menores a 50

registros, se utilizó el estimador 1 (Δ1), mientras que para tamaños de muestra ma-

yores o iguales a 50, se empleó el estimador 4 (Δ4), debido a su mayor precisión en

estos casos ( Ridout et al., 2009). Para determinar el grado de incertidumbre en los

coeficientes de solapamiento, se construyeron los intervalos de confianza correspon-

dientes mediante el método bootstrap (M. Rowcliffe, 2023). Dado que el coeficiente de

solapamiento es una medida descriptiva, y por lo tanto, no permite inferir diferencias

estadísticas, se aplicó la prueba de Mardia-Watson-Wheeler ( Agostinelli et al., 2024)

utilizando el paquete circular de R ( Agostinelli et al., 2024).
4.6 Análisis 2: Evaluación del impacto relativo de los estreso-

res de interés sobre los niveles de nocturnidad de cada es-
pecie.

Se evaluó la influencia relativa de cada estresor en los niveles de nocturnidad de

cada especie: i.e. la probabilidad de que un registro tomado al azar sea obtenido den-

tro del período entre las 18:00 y 06:00 hs en función de un gradiente continuo de cada

estresor. Para esto se utilizaron modelos lineales generalizados mixtos (GLMM) bi-

nomiales con estructura anidada del error que permiten analizar la probabilidad de

ocurrencia de eventos categóricos (i.e. diurno y nocturno), considerando tanto efectos

fijos como aleatorios ( Bolker et al., 2009). Este enfoque permite estimar la probabili-

dad de registro en ambas categorías de actividad temporal, teniendo en cuenta no solo

los gradientes de interés y sus interacciones, sino también covariables que, aunque no

sean el foco principal, pueden influir en los patrones de actividad (i.e. interactuar con

los estresores), como la iluminación lunar y la proporción de área abierta a nivel de

EFT y SRA. Además, al incluir efectos aleatorios anidados (i.e. EFT dentro de SRA) se

puede capturar autocorrelación espacial en la tasa de registro y en los patrones de ac-

tividad temporal, lo que permite ajustar por diferencias estructurales entre unidades

de muestreo y evitar sesgos en la estimación de los efectos fijos ( Bolker et al., 2009).

Este enfoque también facilita la evaluación de la heterogeneidad espacial y temporal

en los patrones de actividad, proporcionando una mejor representación de los pro-

cesos ecológicos subyacentes ( Bolker et al., 2009). De esta manera, se busca modelar

no sólo las tendencias generales, sino también la variabilidad inherente a los sistemas

naturales, contribuyendo a una mejor comprensión de los factores que influyen en la

nocturnidad de las especies.

Para utilizar los GLMM, en primer lugar, se definen las categorías temporales uti-
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lizando la hora solar y se utiliza la hora del amanecer (06:00 hs) y del atardecer (18:00

hs) para delimitar estas categorías.

Todas las variables predictoras (Tabla 4.2), excepto la iluminación lunar y la pro-

porción de áreas abiertas, fueron escaladas con la función scale() de R base ( R Core

Team, 2024) tanto para reducir la influencia de las diferentes unidades de medida co-

mo facilitar la comparación de los efectos relativos de cada variable.

Para determinar quémodelo explicamejor los patrones de actividad (i.e. niveles de

nocturnidad) de cada especie, se realizó selección de modelos basada en criterios de

información, utilizando el valor delAICc (Criterio de Información deAkaike corregido

para muestras pequeñas) ( Bartoń, 2024). Cuando dos o más modelos mostraron un

poder explicativo equivalente (i.e. Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2), se procedió a seleccionar en función

del número de parámetros ajustados y el peso relativo de los predictores en el conjunto

de modelos. Se priorizan los modelos que presentan los valores más bajos de AICc y

que cuenten con una menor cantidad de parámetros, así como aquellos con variables

predictoras que se repiten en otros modelos con bajos valores de AICc.

En primer lugar, se probaron modelos que consistieron en fórmulas aditivas, tanto

con las variables predictoras calculadas a nivel de SRA, como a nivel de EFT, además

se probaron con efectos aleatorios anidados (SRA/EFT), así como modelos donde los

efectos aleatorios sólo se aplicaron a nivel de EFT o de SRA, para seleccionar la mejor

estructura del error. Finalmente, se incluyó también como referencia un modelo lineal

generalizado (GLM) sin efectos aleatorios. De esta manera, se seleccionó la estructura

de error y escala a la cual se presentaron los mejores ajustes. Una vez seleccionadas

la escala y la estructura de error, se ajustaron todos los modelos posibles, incluyendo

distintas combinaciones de efectos aditivos y no aditivos de los predictores de inte-

rés (Ecuación 4.2). Adicionalmente, se analizaron gráficamente las pendientes de los

efectos estimados, descartando aquellosmodelos cuyos valores presenten patrones in-

consistentes o carezcan de relevancia biológica.

logit(𝑃𝑖 𝑗) = 𝛽0 + 𝛽1𝑋𝑆𝑅𝐴
1 + 𝛽2𝑋𝐸𝐹𝑇

2 + 𝛽3(𝑋𝑆𝑅𝐴
1 𝑋𝐸𝐹𝑇

2 ) + 𝑢𝑠𝑢𝑏𝑔𝑟𝑢𝑝𝑜𝑖 + 𝑢𝑠𝑢𝑏𝑔𝑟𝑢𝑝𝑜𝑖 𝑗 (4.2)

Donde:

• 𝛽0: Intercepto fijo.

• 𝛽1𝑋1 y 𝛽2𝑋2: Efectos aditivos de las variables 𝑋1 y 𝑋2.
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• 𝑢grupo𝑖 : Efecto aleatorio del grupo (SRA).

• 𝑢grupo𝑖 𝑗 Efecto aleatorio del subgrupo (EFT).

Para ajustar los modelos se utilizó el paquete lme4 ( Bates et al., 2024) en R. En el

caso de los modelos GLM, se empleó la función glm(), mientras que para los GLMM se

utilizó la función glmer(). Para la selección de modelos, se recurrió al paquete MuMIn

( Bartoń, 2024) enR, que proporciona herramientas para la comparación y selección de

modelos. En particular, se empleó la función dredge(), la cual automatiza el proceso de

evaluación de modelos ajustados, considerando todas las combinaciones posibles de

los efectos fijos y aleatorios en el modelo. Con el mismo paquete se realizó una figura

con la suma de los pesos de Akaike (SW) para las variables predictoras de todos los

modelos que la función dredge() generó, este valor da cuenta de la importancia relativa

de cada variable en el conjunto de modelos ajustados, más allá del modelo que haya

sido seleccionado.

Por último, se utilizaron gráficos de efectos marginales para visualizar e interpre-

tar las relaciones estimadas por el modelo. Para ello, se empleó el paquete ggeffects

( Lüdecke, 2024) en el entorno de R, utilizando la función predict_response(). Con la

misma herramienta, se realizaron tanto los gráficos de los modelos aditivos como de

interacción.
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RESULTADOS

Para las especies consideradas en este estudio, se obtuvo un total de 2317 registros

independientes, en 62 SRA y 164 EFT, con un esfuerzo de muestreo de 8069 cámara-

s/noche. Además, se obtuvieron 2460 registros independientes para el ganado vacuno

(B. taurus) y 140 para los perros domésticos (C. familiaris). La principal especie re-

gistrada fue el ganado vacuno, seguida por los dos zorros presentes en la región, el

zorro de campo (L. gymnocercus) y zorro de monte (C. thous), con 646 y 584 registros

independientes, respectivamente.

En relación con las especies de interés, se observó que el 68% de los registros inde-

pendientes (n=1573) se obtuvo durante el período nocturno, mientras que durante el

período diurno se registraron 744 eventos independientes.

5.1 Análisis 1: Exploración de cambios en los patrones diarios

de actividad en función de cada estresor de interés.

5.1.1 Ciervos (Familia Cervidae)

Al comparar la actividad del ciervo axis (A. axis, Figura 5.1, paneles A-F) en condicio-

nes de ausencia y presencia de los estresores, no se evidencia un patrón consistente en

las figuras. Por ejemplo, en el caso de la carga ganadera a nivel de EFT, la presencia

del estresor disminuye la nocturnidad y favorece un patrón catemeral. En contraste,

cuando se considera el estresor asociado a la actividad de perros domésticos, el efec-

to es opuesto: en presencia del estresor aumenta la nocturnidad, mientras que en su

ausencia el patrón es catemeral. Por otro lado, en cuanto al estresor relacionado con la

densidad humana a nivel de EFT semuestran cambios en la curva del KDE (Figura 5.1,

22
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panel F) y una alta reducción del número de registros en presencia del estresor (n=12),

con concentraciones en momentos específicos. En cuanto a los resultados de la prueba

de Mardia-Watson-Wheeler, esta indico diferencias estadísticamente significativas al

considerar la actividad de perros domésticos (EFT), la carga ganadera (EFT) y a la

densidad humana (SRA). Igualmente, se observan valores de solapamiento elevados,

con intervalos de confianza anchos. Si comparamos los patrones de actividad de este

ciervo en los diferentes niveles (i.e. EFT y SRA) encontramos que existen diferencias

marcadas a nivel de EFT, lo que es consistente si se observan los valores de la prueba

estadística.

En el caso del ciervo guazubirá (S. gouazoubira, Figura 5.1, paneles G-L), se observa

una tendencia hacia la nocturnidad, también se registra un leve pico de actividad al

mediodía (12 hs). Al comparar la actividad en presencia y ausencia de los estresores,

se observa un aumento de la nocturnidad cuando el estresor está presente, aunque

los valores de solapamiento son elevados. En el panel I de la Figura 5.1, se observan

cambios estadísticamente significativos en el patrón de actividad, con un sesgo hacia

la nocturnidad. Además, la cantidad de registros en presencia de actividad humana es

baja (panel K, Figura 5.1). Para este cérvido también se observan cambios más marca-

dos si observamos los estresores a nivel de EFT, manteniendo valores de solapamiento

más bajos.

En ambos casos, la densidad humana y la carga ganadera presentaron los valores

de superposición más bajos. Además, para los tres estresores, los cambios en los pa-

trones de actividad fueron más pronunciados cuando los estresores se calcularon a

nivel de EFT. Esto se reflejó en valores de solapamiento menores, así como una mayor

cantidad de cambios significativos en ese nivel.
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Figura 5.1: Patrones de actividad de Axis axis (A-F) y Subulo gouazoubira (G-L) según la pre-
sencia (rojo) o ausencia (negro) de estresores (perros domésticos, carga ganadera y densidad
humana, representados por sus respectivas siluetas ( PhyloPic 2025). Las columnas diferen-
cian valores calculados a nivel de EFT y SRA. Se indica el solapamiento (Δ) con su intervalo
de confianza del 95%, el número de registros en ausencia (𝑛1) y presencia (𝑛2) del estresor, y
el p-valor de la prueba de Mardia-Watson-Wheeler. La hora solar se indica mediante símbolos
representativos de la noche, el amanecer, el mediodía y el atardecer ( SVGREPO 2025).
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5.1.2 Zorros (Familia Canidae)

El zorro de monte (C. thous, Figura 5.2, paneles A-F) se observa como una especie

principalmente nocturna, con picos de actividad cercanos a ambos crepúsculos (pero

con un sesgo hacia la nocturnidad). Los valores de solapamiento entre la actividad en

ausencia y presencia de los estresores son altos; sin embargo, la prueba estadística de

Mardia-Watson-Wheeler indico diferencias significativas para el caso de actividad de

perros domésticos (SRA), carga ganadera (EFT) y densidad humana (EFT y SRA). Al

comparar los KDE calculados a nivel de EFT y de SRA, se observan cambios de similar

magnitud, lo que es consistente al comparar los valores de solapamiento.

Por otro lado, el zorro de campo (L. gymnocercus, Figura 5.2, paneles G-L) presenta

una tendencia hacia la nocturnidad, aunque con picos de actividadmuy pronunciados

en los crepúsculos y una actividad diurna mayor que el zorro de monte. Los valores

de superposición de actividad entre situaciones con y sin presencia del estresor son

elevados (>85%), con intervalos de confianza acotados. La prueba estadística indicó

diferencias significativas para el caso de actividad de perros domésticos (EFT) y carga

ganadera (EFT). Por otro lado, los valores de solapamiento fueron más altos cuando

se utilizaron los estresores a nivel de SRA, pero con una diferencia baja (menor al 5%).

Para ambas especies, cuando se analizan los estresores a nivel de EFT y de SRA la

diferencia esmínima para ambas especies, lo que es consistente al comparar los valores

de solapamiento entre estos niveles.
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Figura 5.2: Patrones de actividad de Cerdocyon thous (A-F) y Lycalopex gymnocercus (G-L) se-
gún la presencia (rojo) o ausencia (negro) de estresores (perros domésticos, carga ganadera
y densidad humana, representados por sus respectivas siluetas ( PhyloPic 2025). Las colum-
nas diferencian valores calculados a nivel de EFT y SRA. Se indica el solapamiento (Δ) con su
intervalo de confianza del 95%, el número de registros en ausencia (𝑛1) y presencia (𝑛2) del
estresor, y el p-valor de la prueba de Mardia-Watson-Wheeler. La hora solar se indica median-
te símbolos representativos de la noche, el amanecer, el mediodía y el atardecer ( SVGREPO
2025).
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5.1.3 Felinos (Familia Felidae)

En primer lugar, el gato montés (L. geoffroyi, Figura 5.3, paneles A-E) presenta un pa-

trón de actividad principalmente nocturno, con picos de actividad cercanos a los cre-

púsculos (con sesgo hacia la noche) y alrededor de la medianoche (24 horas). Los

valores de superposición de actividad no son particularmente altos, siendo el mayor

del 84%, aunque los intervalos de confianza son amplios. Por otro lado, la prueba es-

tadística indica que no hay diferencias estadísticamente significativas en los patrones

de actividad en presencia y ausencia de los estresores.

La tendencia en actividad es similar en elMargay (L. wiedii, Figura 5.3, paneles F-J),

presentando un patrón de actividad general principalmente nocturno, pero los cam-

bios en el solapamiento de actividad en presencia y ausencia de los estresores son más

marcados, con intervalos de confianza más amplios, lo que sugiere una gran variabili-

dad en los resultados, posiblemente por el tamaño de muestra reducido. Al igual que

en el caso del gato montés, no se observan diferencias estadísticamente significativas.

Ambas especies muestran patrones de actividad similares, predominantemente

nocturnos, con picos cercanos a los crepúsculos y la medianoche. Aunque los gráficos

de los kernels de actividad sugieren ciertos cambios al comparar la presencia y ausen-

cia de los estresores, ninguna diferencia alcanza significancia estadística. Por otro lado,

cuando se comparan los valores de solapamiento en ambos niveles (i.e. EFT y SRA)

estos son similares, pero no se obtuvieron suficientes registros (n > 5) para generar

los gráficos de kernel de densidad asociados al estresor de densidad humana a nivel

de EFT, lo que sugiere una marcada evitación de los sitios con actividad humana.
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Figura 5.3: Patrones de actividad de Leopardus geoffroyi (A-E) y Leopardus wiedii (F-J) según la
presencia (rojo) o ausencia (negro) de estresores (perros domésticos, carga ganadera y densi-
dad humana, representados por sus respectivas siluetas ( PhyloPic 2025). Las columnas dife-
rencian valores calculados a nivel de EFT y SRA. Se indica el solapamiento (Δ) con su intervalo
de confianza del 95%, el número de registros en ausencia (𝑛1) y presencia (𝑛2) del estresor, y
el p-valor de la prueba de Mardia-Watson-Wheeler. La hora solar se indica mediante símbolos
representativos de la noche, el amanecer, el mediodía y el atardecer ( SVGREPO 2025).
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5.1.4 Armadillos (Familia Dasypodidae)

En primer lugar, el tatú (D. novemcinctus, Figura 5.4, paneles A-E) muestra una acti-

vidad casi exclusivamente nocturna, con algunos picos durante este periodo, aunque

ninguno es particularmente conspicuo. No se observan cambios estadísticamente sig-

nificativos en los patrones de actividad frente a los diferentes estresores, y los valores

de solapamiento son muy altos (>85%).

De forma similar, la mulita (D. septemcinctus [=hybridus], Figura 5.4, paneles F-I)

presenta un patrón de actividad predominantemente nocturno, aunquemenosmarca-

do que el tatú, con mayores niveles de actividad diurna. Los valores de solapamiento

entre la actividad en ausencia y presencia de los estresores son relativamente bajos. La

prueba estadística indica que existen diferencias estadísticamente significativas cuan-

do existe actividad de perros domésticos (EFT y SRA). También, en presencia del mis-

mo estresor se observa un cambio en la forma de la curva de densidad de kernel, con

una atenuación de la actividad y un desplazamiento del pico hacia la medianoche.

Para ambas especies, no se obtuvieron suficientes registros (n > 5) para generar

los gráficos de kernel de densidad en presencia del estresor para la densidad humana

(i.e. n° de techos > 0 dentro del buffer). En el caso del tatú, esto ocurrió a nivel de EFT,

mientras que para la mulita ocurrió tanto a nivel de SRA como de EFT, lo que sugiere

quemientras el tatú evita los sitios conmayor actividad humana dentro de los paisajes,

la mulita es rara o no está presente en los paisajes con mayor densidad humana. Por

otro lado, al comparar los KDE de los diferentes niveles (i.e. EFT y SRA) se observan

cambios similares, lo que es consistente con los valores de solapamiento calculados.
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Figura 5.4: Patrones de actividad deDasypus novemcinctus (A-E) yDasypus septemcinctus [=hy-
bridus] (F-I) según la presencia (rojo) o ausencia (negro) de estresores (perros domésticos, car-
ga ganadera y densidad humana, representados por sus respectivas siluetas ( PhyloPic 2025).
Las columnas diferencian valores calculados a nivel de EFT y SRA. Se indica el solapamiento
(Δ) con su intervalo de confianza del 95%, el número de registros en ausencia (𝑛1) y presencia
(𝑛2) del estresor, y el p-valor de la prueba de Mardia-Watson-Wheeler. La hora solar se indica
mediante símbolos representativos de la noche, el amanecer, el mediodía y el atardecer ( SV-
GREPO 2025).
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5.2 Análisis 2: Evaluación de los efectos aditivos y no aditivos
de los estresores de interés sobre los niveles de nocturni-
dad de cada especie.

5.2.1 Ciervos (Familia Cervidae)

Ciervo Axis (Axis axis)

Para el caso de A. axis, los modelos con efectos aleatorios anidados (SRA/EFT) repre-

sentaron mejor el ajuste (i.e. menor valor de AICc y menor cantidad de parámetros;

𝑚1, Apéndice B), los que sugiere una fuerte estructuración espacial en la frecuencia de

registros y niveles de nocturnidad. Las variables predictoras se seleccionaron a nivel

de EFT, ya que los modelos que mejor se ajustaron utilizaron las variables definidas

en este nivel (𝑚1 , 𝑚2 y 𝑚5 Apéndice B).

De las 40 combinaciones de variables predictoras evaluadas, 4modelos presentaron

un Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2, lo que indica que son equivalentes para describir los datos (Tabla 5.1).

El modelo con menor AICc (𝑚1𝐴) incluyó únicamente la variable de áreas abiertas.

Los modelos siguientes agregaron algunas variables adicionales, como la iluminación

lunar (𝑚1𝐵), la densidad humana (𝑚1𝐶) y la actividad de perros domésticos (𝑚1𝐷).

Aunque estas variables pueden aportar información, su inclusión no mejora sustan-

cialmente el ajuste en relación con el modelo más simple y de menor AICc.

Tabla 5.1: Se muestra los modelos con una diferencia en AICc menor o igual a 2 para el ciervo
axis. Se incluyen las variables consideradas en cada modelo (con sus coeficientes estimados
(𝛽), el número de parámetros, el valor de AICc y la diferencia en AICc con respecto al modelo
con el AICc más bajo (Δ𝐴𝐼𝐶𝑐)

.

Modelo Efectos fijos N° parámetros AICc ΔAICc

𝑚1𝐴 Área abierta (EFT) (𝛽=1.5) 4 671.4 0.00
𝑚1𝐵 Área abierta (EFT) (𝛽=1.5), Actividad de pe-

rros (EFT) (𝛽=0.8)
5 672.4 0.96

𝑚1𝐶 Área abierta (EFT) (𝛽=1.5), Densidad huma-
na (EFT) (𝛽=0.3)

5 672.6 1.20

𝑚1𝐷 Área abierta (EFT) (𝛽=1.5), Iluminación lu-
nar (𝛽=-0.05)

5 673.4 2.00

En la Figura 5.5 se observa la suma de los pesos de Akaike (SW) para los 40 mode-

los evaluados, que da cuenta de la importancia relativa de cada variable. En la misma,

la proporción de áreas abiertas mostró una relevancia notoriamente mayor, seguido

por variables como la iluminación de luna y los tres estresores; carga ganadera, densi-

dad humana y actividad de perros domésticos, presentaron pesos similares entre ellos,
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pero sustancialmente más bajos que la proporción de áreas abiertas.

Figura 5.5: Se representa la suma de los pesos de Akaike para las variables predictoras presen-
tes en los modelos con Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2 para el ciervo axis.

En cuanto al modelo más parsimonioso (𝑚1𝐴, Tabla 5.1) constó de un modelo adi-

tivo, donde la proporción de áreas abiertas a nivel de EFT tuvo un efecto significativo

y positivo sobre la variable de respuesta (𝛽 = 1.5, 𝑝 = 0.038), esto sugiere que el ciervo

axis posee una actividad catemeral en los sitios con menor proporción de área abierta

y mayormente nocturna en los sitios más abiertos (Figura 5.6).

Figura 5.6: Relación predicha entre la proporción de área abierta (calculada a nivel de EFT) y
el nivel de nocturnidad del modelo seleccionado para el ciervo axis (𝑚1𝐴). La línea continua
muestra los valores predichos obtenidos con ggpredict en R, y el sombreado gris indica el in-
tervalo de confianza del 95%.



5.2. Análisis 2: Niveles de nocturnidad 33

Ciervo guazubirá (Subulo gouazoubira)

En este cérvido, los modelos que mejor se ajustaron fueron aquellos que no incluye-

ron efectos aleatorios, es decir que se optaron por modelos lineales generalizados (i.e.

GLM; 𝑚1, Apéndice B), sugiriendo una baja estructura espacial en los datos. Se optó

por utilizar las variables predictoras a nivel de EFT, ya que los modelos con los valores

más bajos de AICc y menor cantidad de parámetros utilizaron las variables definidas

en este nivel (𝑚1, 𝑚2, 𝑚3 y 𝑚4, Apéndice B).

Se ajustaron 30modelos condistintas combinaciones de variables predictoras, tanto

de forma aditiva como con interacciones, exceptuando aquellos que incluían simultá-

neamente la densidad humana y la actividadde perros domésticos, ya que presentaban

problemas de convergencia. Cinco modelos presentaron un Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2 (Tabla 5.2). El

modelo más parsimonioso fue el 𝑚1𝐶 , que incluyó la cobertura de ambientes abier-

tos y la actividad de ganado vacuno. El modelo 𝑚1𝐴 incorporó, además de estas dos

variables, la actividad de perros domésticos, mientras que el modelo𝑚1𝐵 también aña-

dió la densidad humana y el modelo 𝑚1𝐷 agregó la densidad humana. Por último, el

modelo 𝑚1𝐸 incluyó la cobertura de ambiantes abiertos y la actividad de perros do-

mésticos. Todas las variables predictoras aumentaron los niveles de nocturnidad en

mayor o menor medida, excepto la densidad humana que la disminuyó levemente.

Tabla 5.2: Se muestran los modelos con una diferencia en AICc menor o igual a 2 para el
ciervo guazubirá. Se incluyen las variables consideradas en cada modelo (con sus coeficientes
estimados (𝛽), el número de parámetros, el valor de AICc y la diferencia en AICc con respecto
al modelo con el AICc más bajo (Δ𝐴𝐼𝐶𝑐)

.

Modelo Efectos fijos N° parámetros AICc ΔAICc

𝑚1𝐴 Área abierta (EFT) (𝛽=2.3), Actividad de pe-
rros (EFT) (𝛽=2.0), Carga ganadera (EFT)
(𝛽=2.7)

4 331.6 0

𝑚1𝐵 Área abierta (EFT) (𝛽=2.2), Carga ganade-
ra (EFT) (𝛽=3.0), Densidad humana (EFT)
(𝛽=0.2)

4 332.8 1.19

𝑚1𝐶 Área abierta (EFT) (𝛽=2.3), Carga ganadera
(EFT) (𝛽=2.7)

3 333.0 1.45

𝑚1𝐷 Área abierta (EFT) (𝛽=2.3), Actividad de pe-
rros (EFT) (𝛽=2.0), Carga ganadera (EFT)
(𝛽=2.6), Iluminación lunar (𝛽=-0.2)

5 333.3 1.71

𝑚1𝐸 Área abierta (EFT) (𝛽=2.4), Actividad de pe-
rros (EFT) (𝛽=1.9)

3 333.3 1.76

Para los 30modelos evaluados, tanto la proporción de áreas abiertas, como la carga

ganadera tuvieron pesos de Akaike mayores al 70% (SW>0.7), indicando que estas
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variables tienen gran relevancia (Figura 5.7).

Figura 5.7: Se representa la suma de los pesos de Akaike para las variables predictoras presen-
tes en los modelos con Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2 para el ciervo guazubirá.

En función de su menor número de parámetros ajustados se selecciona el modelo

𝑚1𝐶 (Tabla 5.2), que incluye los efectos aditivos de dos variables predictoras: la pro-

porción de áreas abiertas y la carga ganadera a nivel de EFT, ambas variables presentan

estimaciones positivas y significativas o marginales (𝑝 = 5.7×10−6 y 𝑝 = 0.084, respec-

tivamente). En consecuencia, a nivel de EFT, se puede inferir que el ciervo guazubirá

presenta una actividad catemeral en sitios conmenor proporción de área abierta ome-

nor carga ganadera, mientras que en sitios más abiertos o con mayor carga ganadera

su actividad es predominantemente nocturna.
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Figura 5.8: Relación predicha entre el nivel de nocturnidad y la proporción de área abierta
(izquierda) y la carga ganadera (derecha), ambas calculadas a nivel de EFT para el guazubirá.
Las líneas continuas representan los valores predichos obtenidos con ggpredict enR delmodelo
seleccionado (𝑚1𝐶), y las bandas sombreadas indican los intervalos de confianza del 95%

Finalmente, los análisis realizados para los cérvidos evidenciaron que la propor-

ción de áreas abiertas es la variable más relevante para explicar los patrones de noc-

turnidad en ambas especies. En A. axis, el modelo más parsimonioso (𝑚1𝐴) incluyó

únicamente esta variable, mostrando un efecto positivo y significativo a nivel de EFT.

Para S. gouazoubira, el modelo más parsimonioso (𝑚1𝐶) incluyó tanto la proporción

de áreas abiertas como la carga ganadera, ambas con estimaciones positivas y signi-

ficativas o marginalmente significativas. Además, se observó que variables como la

iluminación lunar, la densidad humana y la actividad de perros domésticos, aunque

con menor peso relativo, pueden aportar información adicional sobre la actividad de

estas especies, pero tienen un pesomenor al momento de explicar su comportamiento.

Por otro lado, el hecho de que los efectos de estas variables predictoras se manifiesten

a nivel de EFT sugiere un reordenamiento espacial de la actividad de los individuos

en distintos períodos del día.

5.2.2 Cánidos (Familia Canidae)

Zorro de monte Cerdocyon thous

En el caso del zorro de monte (C. thous), se seleccionaron modelos GLMM con efec-

tos aleatorios a nivel de SRA, que mostraron un mejor ajuste a los datos (𝑚1 y 𝑚2,
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Apéndice B). Por otro lado, modelos que incluían variables predictoras a nivel de SRA

mostraron también un mejor ajuste (𝑚2, 𝑚3 y 𝑚5, Apéndice B).

De las 40 combinaciones de las variables predictoras, 5 presentaron un Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2

(Tabla 5.3). El modelo más parsimonioso fue el 𝑚1𝐴, que incluyó únicamente la acti-

vidad de perros domésticos como variable predictora.

Tabla 5.3: Semuestra losmodelos con una diferencia enAICcmenor o igual a 2 para el zorro de
monte. Se incluyen las variables consideradas en cada modelo (con sus coeficientes estimados
(𝛽), el número de parámetros, el valor de AICc y la diferencia en AICc con respecto al modelo
con el AICc más bajo (Δ𝐴𝐼𝐶𝑐)

.

Modelo Efectos fijos N° parámetros AICc ΔAICc

𝑚1𝐴 Actividad de perros (SRA) (𝛽=1.81) 3 320.9 0.00
𝑚1𝐵 Actividad de perros (SRA) (𝛽=1.62, Área

abierta (SRA) (𝛽=1.19),
4 321.9 1.09

𝑚1𝐶 Actividad de perros (SRA) (𝛽=1.85), Ilumi-
nación lunar (𝛽=0.36)

4 322.3 1.44

𝑚1𝐷 Actividad de perros (SRA) (𝛽=1.76), Densi-
dad humana (SRA) (𝛽=0.09)

4 322.5 1.61

𝑚1𝐸 Actividad de perros (SRA) (𝛽=1.69), Carga
ganadera (SRA) (𝛽=0.36)

4 322.5 1.68

Por otro lado, de los 40modelos evaluados, la actividad de perros domésticos fue la

variable predictora de mayor peso (SW = 0.76) y la única con una importancia mayor

al 60% (Figura 5.9). El resto de variables tuvieron una importancia menor al 45%.

Figura 5.9: Se representa la suma de los pesos de Akaike para las variables predictoras presen-
tes en los modelos con Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2 para el zorro de monte.

El modelo más parsimonioso fue el 𝑚1𝐴 (Tabla 5.3), incluyendo solo la actividad

de perros domésticos como variable predictora a nivel de SRA, con efectos positivos y

significativos (𝛽 = 1.81 y 𝑝 = 0.03), pero que se traducen en un incremento pequeño
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de la actividad nocturna. Esto indica que el zorro de monte muestra un incremento

general leve pero consistente de la actividad nocturna en paisajes con mayor actividad

de perros domésticos (Figura 5.10).

Figura 5.10: Relación predicha entre la actividad de perros domésticos (calculada a nivel de
SRA) y el nivel de nocturnidad del modelo seleccionado (𝑚1𝐴) para el zorro de monte. La
línea continua muestra los valores predichos obtenidos con ggpredict en R, y el sombreado gris
indica el intervalo de confianza del 95%.

Zorro de campo Lycalopex gymnocercus

En el caso del otro zorro evaluado, el zorro de campo, los modelos con efectos aleato-

rios anidados (SRA/EFT) proporcionaron el mejor ajuste (𝑚1, Apéndice B). Además,

se decidió utilizar las variables a nivel de EFT, dado que losmodelos con elmenorAICc

y el menor número de parámetros correspondían a este nivel (𝑚1, 𝑚2 y 𝑚3, Apéndi-

ce B).

Por lo tanto, se evaluaron 40 modelos, considerando tanto efectos aditivos como

interacciones. Tres de ellos presentaron un Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2 (Tabla 5.4). El modelo más par-

simonioso, con menor cantidad de parámetros y el valor de AICc más reducido, fue

el 𝑚1𝐴, incluyendo como predictores la actividad de perros y la proporción de área

abierta. Los otros dos modelos incluyeron las mismas variables, pero con adiciones es-

pecíficas: el modelo 𝑚1𝐵 incorporó la carga ganadera, con un efecto positivo, mientras

que el modelo 𝑚1𝐶 añadió la iluminación lunar, con un efecto negativo.

De los 40 modelos evaluados, las variables predictoras de mayor importancia acu-
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Tabla 5.4: Semuestra losmodelos con una diferencia enAICcmenor o igual a 2 para el zorro de
campo. Se incluyen las variables consideradas en cada modelo (con sus coeficientes estimados
(𝛽), el número de parámetros, el valor de AICc y la diferencia en AICc con respecto al modelo
con el AICc más bajo (Δ𝐴𝐼𝐶𝑐)

.

Modelo Efectos fijos N° parámetros AICc ΔAICc

𝑚1𝐴 Actividad de perros (EFT) (𝛽=-1.76), Área
abierta (EFT) (𝛽=3.33)

5 698.3 0.00

𝑚1𝐵 Actividad de perros (EFT) (𝛽=-2.06), Área
abierta (EFT) (𝛽=3.03), Carga ganadera
(EFT) (𝛽=0.41)

6 699.4 1.05

𝑚1𝐶 Actividad de perros (EFT) (𝛽=-1.76), Área
abierta (EFT) (𝛽=3.32), Iluminación lunar
(𝛽=-0.107)

6 700.3 1.92

mulada fueron la proporción de áreas abiertas (SW=0.94), seguida por la actividad

de perros domésticos (SW=0.77). Por último, la carga ganadera tuvo una importancia

menor del 47% (Figura 5.11).

Figura 5.11: Se representa la suma de los pesos de Akaike para las variables predictoras pre-
sentes en los modelos con Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2 para el zorro de campo.

Por otro lado, como se mencionó, el modelo con la menor cantidad de parámetros

y de AICc más bajo fue el 𝑚1𝐴 (Tabla 5.4). Este incluye, a nivel de EFT, la propor-

ción de áreas abiertas y la actividad de perros domésticos como variables predictoras,

significativas (𝑝 = 0.00532 y 𝑝 = 0.02247, respectivamente). La actividad de perros

domésticos tuvo un efecto negativo, lo que sugiere que el zorro de campo disminuye

su actividad nocturna en sitios con mayor actividad de perros domésticos dentro de

su ámbito de hogar, y la incrementa en aquellos dominados por áreas abiertas.
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Figura 5.12: Relación predicha entre el nivel de nocturnidad y la proporción de área abierta
(izquierda) y la actividad de perros domésticos (derecha), ambas calculadas a nivel de EFT
para el zorro de campo. Las líneas continuas representan los valores predichos obtenidos con
ggpredict en R del modelo seleccionado (𝑚1𝐴), y las bandas sombreadas indican los intervalos
de confianza del 95%.

En síntesis, los resultados para ambas especies de cánidos muestran que la activi-

dad de perros domésticos influye en los niveles de nocturnidad, aunque con efectos

opuestos: Por un lado, el zorro de monte se vuelve levemente más nocturno en pai-

sajes con mayor actividad de perros, mientras que el zorro de campo realiza un uso

más diurno de los sitios con mayor actividad de perros dentro de su rango de hogar.

Además, el zorro de campo realiza un uso más nocturno de los sitios más abiertos.

5.2.3 Felinos (Familia Felidae)

Gato montés Leopardus geoffroyi

Para el gato montés (L. geoffroyi), los modelos lineales generalizados sin efectos aleato-

rios (GLM) fueron los quemejor se ajustaron a los datos (𝑚1, Apéndice B), sugiriendo

baja estructuración espacial de los datos. Las variables predictoras se seleccionaron a

nivel de SRA, ya que presentaron los AICcmás bajos ymenor cantidad de parámetros,

mostrando un mejor ajuste para describir los datos (𝑚1, 𝑚3 y 𝑚4, Apéndice B).

Se evaluaron 40 combinaciones de variables predictoras, y 6mostraron unΔ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤
2, indicando una adecuación similar para describir los datos (Tabla 5.5). Elmodelo con

menor AICc (𝑚1𝐴) incluyó sólo la carga ganadera, los restantes añadieron variables
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adicionales, pero estas no mejoraron sustancialmente el ajuste con respecto al modelo

más simple.

Tabla 5.5: Semuestra losmodelos para el gatomontés con unadiferencia enAICcmenor o igual
a 2. Se incluyen las variables consideradas en cadamodelo (con sus coeficientes estimados (𝛽),
el número de parámetros, el valor de AICc y la diferencia en AICc con respecto al modelo con
el AICc más bajo (Δ𝐴𝐼𝐶𝑐)

.

Modelo Efectos fijos N° parámetros AICc ΔAICc

𝑚1𝐴 Carga ganadera (SRA) (𝛽=2.9) 2 91.8 0
𝑚1𝐵 Carga ganadera (SRA) (𝛽=2.5), Área abierta

(SRA) (𝛽=2.3)
3 91.9 0.11

𝑚1𝐶 Carga ganadera (SRA) (𝛽=3.0), Iluminación
lunar (𝛽=0.75)

3 92.8 0.98

𝑚1𝐷 Carga ganadera (SRA) (𝛽=2.6), Área abierta
(SRA) (𝛽=2.3), Iluminación lunar (𝛽=0.71)

4 93.1 1.26

𝑚1𝐸 Carga ganadera (SRA) (𝛽=2.6), Actividadde
perros (SRA) (𝛽=0.44)

3 93.5 1.67

𝑚1𝐹 Carga ganadera (SRA) (𝛽=2.7), Densidad
humana (SRA) (𝛽=-0.20)

3 93.8 1.96

De los 40 modelos evaluados, la carga ganadera mostró una relevancia notoria-

mente mayor, seguida por la proporción de áreas abiertas y la iluminación lunar (Fi-

gura 5.13).

Figura 5.13: Se representa la suma de los pesos de Akaike para las variables predictoras pre-
sentes en los modelos con Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2 para el gato montés.

El modelo seleccionado (𝑚1𝐴, Tabla 5.5) incorpora solamente la carga ganadera,

calculada a nivel de SRA y de efectos significativos (𝑝 = 0.04). Además, su intercepto

positivo (𝛽 = 2.92), indica que el gato montés realiza un uso más nocturno de los pai-

sajes con mayor carga ganadera, pasando de ser mayormente a totalmente nocturnos

(Figura 5.14).
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Figura 5.14: Relación predicha entre la carga ganadera (calculada a nivel de SRA) y el nivel de
nocturnidad del modelo seleccionado (𝑚1𝐴) para el gato montés. La línea continua muestra
los valores predichos obtenidos con ggpredict en R, y el sombreado gris indica el intervalo de
confianza del 95%.

Margay Leopardus wiedii

En el caso del margay (L. wiedii) no se logró contar con un total de registros suficientes

por categoría temporal para proceder a su modelamiento mediante GLMM: sólo se

obtuvieron 3 registros diurnos y 32 nocturnos. Por lo tanto, se optó por ajustar en forma

exploratoria un modelo simple lineal generalizado sin efectos mixtos. Las variables

predictoras se seleccionaron a nivel de EFT, ya que los modelos que mejor se ajustaron

utilizaron las variables definidas en este nivel (Apéndice B).

Se evaluaron 16 combinaciones de variables predictoras de forma aditiva, no se

consideraron interacciones por la limitación en la cantidad de datos y tampoco se in-

cluyó la carga ganadera, porque estosmodelos tenían valores de intercepto poco realis-

tas, con errores estándares elevados, lo que evidenciaba problemas de ajuste debidos

probablemente a la baja cantidad de datos. De los 16 modelos evaluados, 3 de ellos

presentaron un Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2 (Tabla 5.6). El modelo con menor AICc, y por lo tanto el

seleccionado, es el 𝑚1𝐴, un modelo nulo, los restantes incluyeron la iluminación lu-

nar (𝑚1𝐵) y la actividad de perros domésticos (𝑚1𝐶). Aunque estas variables pueden

aportar información, su inclusión no mejora sustancialmente el ajuste en relación con

el modelo más simple.
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Tabla 5.6: Se muestra los modelos para el margay con una diferencia en AICc menor o igual a
2. Se incluyen las variables consideradas en cada modelo (con sus coeficientes estimados (𝛽),
el número de parámetros, el valor de AICc y la diferencia en AICc con respecto al modelo con
el AICc más bajo (Δ𝐴𝐼𝐶𝑐)

.

Modelo Efectos fijos N° parámetros AICc ΔAICc

𝑚1𝐴 Modelo nulo 1 22.6 0.00
𝑚1𝐵 Iluminación lunar (𝛽=1.05) 2 23.7 1.89
𝑚1𝐶 Actividad de perros (EFT) (𝛽=3.65) 2 24.5 1.92

En la Figura 5.15 se presentan los pesos de Akaike para las variables predictoras

incluidas en los modelos evaluados. Se observa que todas tienen un peso similar, su-

giriendo que ninguna aporta una mejora sustancial en el ajuste del modelo en compa-

ración con las demás.

Figura 5.15: Se representa la suma de los pesos de Akaike para las variables predictoras pre-
sentes en los modelos con Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2 para el margay.

En definitiva, los análisis mostraron que para el gato montés (Leopardus geoffroyi),

el modelo conmenor AICc y número de parámetros fue un GLM sin efectos aleatorios,

donde la carga ganadera fue la variable más relevante, sugiriendo que esta especie es

más nocturna en paisajes conmayor carga ganadera. Para el margay (Leopardus wiedii),

la baja cantidad de registros impidió un modelamiento robusto, y el modelo seleccio-

nado fue un GLM nulo.
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5.2.4 Armadillos (Familia Dasypodidae)

Tatú Dasypus novemcinctus

Para el tatú o el armadillo de nueve bandas (D. novemcinctus) los modelos más parsi-

moniosos fueron modelos lineales generalizados, sin efectos aleatorios (𝑚1, Apéndi-

ce B). Y la utilización de las variables a nivel de SRA, mostraron modelos con menor

AICc y número de parámetros (𝑚1, 𝑚2 y 𝑚4, Apéndice B).

De los 40 modelos ajustados, 4 presentaron un Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2 (Tabla 5.7), lo que in-

dica que son comparativamente adecuados para describir los datos. El modelo con

menor AICc (𝑚1𝐴) incluyó la iluminación lunar, la proporción de áreas abiertas y la

interacción de estas dos como variables predictoras. Los restantes modelos agrega-

ron algunas variables adicionales, como la actividad de perros domésticos (𝑚1𝐵), la

densidad humana (𝑚1𝐶) y la carga ganadera (𝑚1𝐷). Aunque estas variables pueden

aportar información, su inclusión no mejora sustancialmente el ajuste en relación con

el modelo más simple y de menor AICc.

Tabla 5.7: Se muestran los modelos para el tatú con una diferencia en AICc menor o igual a 2.
Se incluyen las variables consideradas en cada modelo (con sus coeficientes estimados (𝛽), el
número de parámetros, el valor de AICc y la diferencia en AICc con respecto al modelo con el
AICc más bajo (Δ𝐴𝐼𝐶𝑐)

.

Modelo Efectos fijos N° parámetros AICc ΔAICc

𝑚1𝐴 Iluminación lunar (𝛽=-13.26), Área abierta
(SRA) (𝛽=-10.96), Iluminación lunar:Área
abierta (SRA) (𝛽=14.33)

4 93.3 0

𝑚1𝐵 Iluminación lunar (𝛽=-13.21), Área abierta
(SRA) (𝛽=-10.45), Iluminación lunar:Área
abierta (SRA) (𝛽=14.30), Actividad de pe-
rros (SRA) (𝛽=-0.92)

5 94.7 1.44

𝑚1𝐶 Iluminación lunar (𝛽=-13.72), Área abierta
(SRA) (𝛽=-11.46), Iluminación lunar:Área
abierta (SRA) (𝛽=14.81), Densidad humana
(SRA) (𝛽=-0.61)

5 94.9 1.58

𝑚1𝐷 Iluminación lunar (𝛽=-12.85), Área abierta
(SRA) (𝛽=-10.17), Iluminación lunar:Área
abierta (SRA) (𝛽=13.99), Carga ganadera
(SRA) (𝛽=-0.24)

5 94.9 1.62

En la Figura 5.16 se puede notar que la iluminación lunar, la proporción de áreas

abiertas y la interacción de estas dos fueron las variables predictoras de mayor peso

en la mayoría de modelos y las únicas con una importancia acumulada mayor al 75%.

Por otro lado, como se mencionó, el modelo 𝑚1𝐴 resultó ser el más parsimonioso y

consistió en un modelo con efectos no aditivos (i.e. con interacciones; 𝑚1𝐴, Tabla 5.7).
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Figura 5.16: Se representa la suma de los pesos de Akaike para las variables predictoras pre-
sentes en los modelos con Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2 para el tatú.

Este incluyó dos variables predictoras: la iluminación lunar y la proporción de áreas

abiertas a nivel de SRA, ambas variables presentan estimaciones negativas (𝑚1𝐴, Ta-

bla 5.7) y significativas (𝑝 = 0.016 y 𝑝 = 0.030, respectivamente). El modelo incorpora

la interacción entre estas variables, con un estimador positivo y estadísticamente sig-

nificativo (𝑝 = 0.03) con efectos sinergéticos. En este sentido, el gráfico de interacción

sugiere que si bien el tatú es mayormente nocturno, y los tamaños de efecto son signi-

ficativos, pero pequeños, volviéndose completamente nocturno en sitios cerrados con

bajos niveles de luminosidad lunar y alta cobertura arbórea, y esa diferencia se pierde

cuando la oscuridad disminuye por cambios en cualquiera de esas variables; ya sea

por aumentar la iluminación lunar o por exposición en sitios de baja cobertura.
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Figura 5.17: Relación predicha entre el nivel de nocturnidad, la proporción de área abierta
(calculada a nivel de SRA) y la iluminación lunar para el tatú, según el modelo seleccionado
(𝑚1𝐴) considerando la interacción entre ambas variables. Las líneas continuas representan los
valores predichos obtenidos con ggpredict en R, y las bandas sombreadas indican los intervalos
de confianza del 95%.

Mulita Dasypus septemcinctus [=hybridus]

En el caso de la mulita o armadillo de siete bandas (D. septemcinctus [=hybridus]), se

probaron diferentes GLMM; tanto con efectos anidados como simples, así como mo-

delos con y sin interacciones. Sin embargo, todos arrojaron resultados poco realistas,

con interceptos elevados y altas desviaciones estándares. Este problema se atribuye

a la escasa cantidad de datos en la categoría «diurna» influenciada por un reducido

número de registros atípicos. Por ello, se optó por emplear un GLM (𝑚1, Apéndice B)

para los análisis exploratorios posteriores. Asimismo, se decidió utilizar las variables

a nivel de EFT, ya que los modelos con predictores estimados a esta escala presentaron

un menor valor de AICc.

En total, se evaluaron 40 modelos, considerando tanto las variables de forma adi-

tiva como con interacciones, 5 presentaron un Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2 (Tabla 5.8). El modelo 𝑚1𝐷

fue el que tuvo la menor cantidad de parámetros y el valor de AICc más bajo (𝑚1𝐵,

Tabla 5.8), este incluyó solamente la proporción de áreas abiertas como variable pre-

dictora. Los siguientes modelos añadieron la iluminación lunar (𝑚1𝐴, 𝑚1𝐵 y 𝑚1𝐸, Ta-

bla 5.8), la carga ganadera (𝑚1𝐴, 𝑚1𝐶 y 𝑚1𝐸, Tabla 5.8) y la actividad de perros domés-



46 5. Resultados

ticos (𝑚1𝐸,Tabla 5.8).

Tabla 5.8: Se muestra los modelos con una diferencia en AICc menor o igual a 2 para la mulita.
Se incluyen las variables consideradas en cada modelo (con sus coeficientes estimados (𝛽), el
número de parámetros, el valor de AICc y la diferencia en AICc con respecto al modelo con el
AICc más bajo (Δ𝐴𝐼𝐶𝑐)

.

Modelo Efectos fijos N° parámetros AICc ΔAICc

𝑚1𝐴 Área abierta (EFT) (𝛽=2.68), Iluminación lu-
nar (𝛽=-6.59), Carga ganadera (EFT) (𝛽=-
0.88), Área abierta (EFT):Iluminación lunar
(𝛽=7.11)

5 106.4 0

𝑚1𝐵 Área abierta (EFT) (𝛽=3.56), Ilumi-
nación lunar (𝛽=-6.41), Área abierta
(EFT):Iluminación lunar (𝛽=6.76)

4 106.6 0.23

𝑚1𝐶 Área abierta (EFT) (𝛽=2.08), Iluminación
lunar (𝛽=-6.50), Carga ganadera (EFT)
(𝛽=-0.95), Actividad de perros (EFT)
(𝛽=1.10), Área abierta (EFT):Iluminación
lunar (𝛽=6.85)

6 107.4 0.96

𝑚1𝐷 Área abierta (EFT) (𝛽=3.08), Iluminación lu-
nar (𝛽=-6.25), Actividad de perros (EFT)
(𝛽=0.89), Área abierta (EFT):Iluminación lu-
nar (𝛽=6.48)

5 108.0 1.58

De los 40 modelos evaluados, la variable predictora de mayor importancia acumu-

lada fue la iluminación lunar, seguida por las áreas abiertas y por la interacción de las

dos, luego los dos estresores de carga ganadera y actividad de perros domésticos, pero

con menor importancia (SW<0.5) (Figura 5.18).

Figura 5.18: Se representa la suma de los pesos de Akaike para las variables predictoras pre-
sentes en los modelos con Δ𝐴𝐼𝐶𝑐 ≤ 2 para la mulita.

Por otro lado, el modelo𝑚1𝐵 fue el demenor AICc y demenor cantidad de paráme-

tros (Tabla 5.8). Este tiene como variable predictora la iluminación lunar, con efectos
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negativos ymarginales (𝑝 = 0.013), y la proporción de áreas abiertas con efectos positi-

vos y marginales (𝑝 = 0.214). Además, se incluyó la interacción entre ambas variables

(Figura 5.19), cuyo coeficiente fue positivo y significativo (𝑝 = 0.033), lo que sugiere

un efecto sinérgico. Esto resulta en un incremento en la iluminación lunar que acentúa

el efecto positivo de la proporción de áreas abiertas. En noches con poca iluminación

lunar, los animales mantienen una alta nocturnidad independientemente del ambien-

te, mientras que en noches más iluminadas, incrementan el uso de los ambientes más

cerrados durante el día.

Figura 5.19: Relación predicha entre el nivel de nocturnidad, la proporción de área abierta
(calculada a nivel de EFT) y la iluminación lunar, según el modelo seleccionado (𝑚1𝐵) para la
mulita, considerando la interacción entre ambas variables. Las líneas continuas representan los
valores predichos obtenidos con ggpredict en R, y las bandas sombreadas indican los intervalos
de confianza del 95%.

En resumen, los resultados para ambas especies de armadillos muestran que la

iluminación lunar tiene un efecto significativo sobre sus niveles de nocturnidad, posi-

blemente al disminuir el contraste entre el día y la noche. Asimismo, la proporción de

áreas abiertas se identificó como la segunda variable más relevante. Por el contrario,

las variables asociadas a estresores no formaron parte de los modelos más parsimo-

niosos, por lo que no tendrían un efecto relevante sobre los patrones de actividad. Es

importante señalar que la cantidad de registros diurnos fue baja en ambas especies

(𝑛 = 13 para el tatú y 𝑛 = 26 para la mulita), lo que refleja un comportamiento predo-

minantemente nocturno, y probablemente un menor poder estadístico.
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DISCUSIÓN

Este estudio aporta un análisis detallado sobre el impacto de tres agentes de estrés (i.e.

carga ganadera, actividad de perros domésticos y densidad humana) y de factores

ambientales (i.e. iluminación lunar y proporción de áreas abiertas) en los patrones de

actividad de mamíferos en paisajes rurales dentro de áreas protegidas del Uruguay.

En la mayoría de los casos, se observaron respuestas de los estresores estimados a

nivel de estaciones de fototrampeo (i.e. a nivel de microhábitat), lo que indica que los

organismos suelen mostrar cambios en la distribución espacial de su actividad tem-

poral. Esto implica que, dentro de su rango de hogar, los individuos frecuentemente

ajustan el uso de ciertos ambientes en distintos momentos del día en función de los

factores mencionados, en lugar de modificar sus patrones generales de actividad.

La mayor parte de las respuestas observadas estuvieron ligadas al nivel de expo-

sición a los estresores y al contexto ambiental, evidenciando que los cambios en la

actividad no ocurren de manera homogénea. Sugiriendo además que los individuos

ajustan qué tipos de ambientes utilizan según el momento del día y las condiciones

presentes, lo que eventualmente podría o no reflejarse en patrones a nivel poblacional

a escala del paisaje.

Al evaluar si las respuestas estuvieron vinculadas a la flexibilidad ecológica de

las especies dentro de cada grupo filogenético, en este caso zorros y armadillos, se

encuentra que las especies más especialistas de ambientes abiertos, es decir el zorro de

campo y la mulita, no tuvieron un cambio particularmente conspicuo al compararlas

con las especies generalistas; el zorro de monte y el tatú. En el caso de los zorros,

esto puede deberse a que el zorro de campo posee una alta tolerancia a los estresores

( Mirante et al., 2024) o incluso podría explicarse, porque la presencia de los perros

domésticos desplazan la actividad de otros carnívoros competidores ( Van Scoyoc et

48
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al., 2023; Kuijper et al., 2016), como el zorro de monte, lo que podría facilitar que el

zorro de campo explote con mayor flexibilidad los recursos disponibles. En contraste,

en los armadillos ocurrió lo opuesto que en el caso de los zorros, según lo esperado en

cuanto a las predicciones del trabajo: la especie especialista de ambientes abiertos, la

mulita, presentó los cambios más acentuados, con menores valores de solapamiento

y variaciones significativas en su actividad. Esta respuesta entre ambos armadillos es

consistente con otros estudios de la región ( De Oliveira et al., 2023; Cravino et al.,

2021), posiblemente porque la mulita presenta restricciones tanto energéticas, como

de uso de hábitat más marcadas que el tatú ( A. M. Abba et al., 2011; A. Abba et al.,

2015; De Oliveira et al., 2023).

En términos de paisaje demiedo ( Gaynor et al., 2019), en el presente caso y hacien-

do uso de los resultados de los modelos, la proporción de áreas abiertas, la carga de

ganado vacuno y la actividad de perros domésticos parecen ser los principales modu-

ladores de la percepción del riesgo de las especies, lo que se refleja en un aumento en

la nocturnidad en la mayoría de los casos. Coincidiendo con estudios previos, encon-

tramos que la nocturnidad aumenta en respuesta a ciertos factores de estrés ( Bollen

et al., 2024; Gallo et al., 2022; Gaston, 2019; Gaynor et al., 2018; Guerisoli et al., 2023).

Sin embargo, nuestro estudio enfatiza que estas respuestas son altamente contextua-

les, moduladas por la intensidad y distribución espaciotemporal de dichas amenazas,

y que en la mayoría de los casos involucra una redistribución espacial de la actividad

temporal y no necesariamente cambios en los patrones generales diarios de actividad.

Las estimaciones de densidad de kernel (KDE) permitieron identificar cambios en

los patrones de actividad de las especies en presencia y ausencia de estresores, como

variaciones en la nocturnidad y desplazamientos en los picos de actividad. Sin embar-

go, en la mayoría de los casos estas diferencias no resultaron estadísticamente signifi-

cativas. No obstante, es importante destacar que las diferencias visuales observadas en

los KDE, como los cambios en los picos de actividad o el aumento de la nocturnidad,

podrían tener relevancia biológica como se ha visto en otros trabajos (e.g. Santos et al.,

2024). La falta de significancia estadística podría atribuirse a varias razones. En primer

lugar, (1) es posible que los estresores presentes en la región sean de baja intensidad

o que exista una alta heterogeneidad en su distribución, lo que diluiría sus efectos a

nivel poblacional ( Rees et al., 2024). En segundo lugar, (2) las especies estudiadas

podrían presentar una alta tolerancia a los estresores, posiblemente debido a factores
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históricos de exposición que han favorecido su adecuación a condiciones de estrés (e.g.

Mirante et al., 2024), o la extinción local de las especies más sensibles. Finalmente, (3)

los KDE se construyen a partir de datos agrupados provenientes de múltiples sitios,

lo que implica asumir independencia entre las observaciones y no considerar explíci-

tamente la variabilidad intrínseca entre ellos, más allá de los valores de los estresores

analizados ( Iannarilli et al., 2024).

A pesar de estos tres puntos, los resultados del análisis de nocturnidad sugieren

que algunas especies responden notoriamente a los agentes de estrés. Sin embargo,

dichas respuestas se dan a una escala espacial donde si bien los patrones generales

de la distribución de la actividad en el tiempo no cambian notoriamente, sí lo hace la

distribución de dicha actividad en el espacio en función del riesgo percibido. El uso de

enfoques estadísticos más flexibles, para estimar cambios en los patrones de actividad

y probar hipótesis sobre sus determinantes, son necesarios para capturar estos fenó-

menos ( Iannarilli et al., 2024). Recientemente, comienza a expandirse el uso de apro-

ximaciones que permitan probar este tipo de hipótesis (e.g. Bollen et al., 2024; Gallo et

al., 2022; Rees et al., 2024), más aún se están desarrollando trabajos sobre cómo aplicar

estas metodologías (e.g. Iannarilli et al., 2024). Los modelos utilizados en el presente

estudio consistieron en modelos lineales generalizados mixtos (GLMM), aunque en

algunos casos se utilizó modelos generalizados sin efectos mixtos por restricciones en

los datos. Como también se ha evidenciado en otros trabajos, esto permitió evaluar

simultáneamente el efecto de múltiples factores y sus interacciones, proporcionando

una comprensión más detallada sobre los mecanismos subyacentes en la modificación

de la actividad diaria de las especies.

Asimismo, se detectan variaciones en la distribución de la actividad a lo largo del

ciclo diario para los tres factores de estrés, los cuales tienden a aumentar la nocturnidad

(e.g. Figura 5.1, paneles G-L). Por ejemplo, en el caso de S. gouazoubira, la proporción

de áreas abiertas y la carga ganadera fueron los principales predictores, ambos con

efectos positivos sobre la nocturnidad. En los KDE, también se observó esta tendencia,

especialmente con la presencia del ganado vacuno posiblemente como una estrategia

de compensación para evitar el solapamiento. Un patrón similar fue reportado por

Di Bitetti et al. (2020), quienes observaron que los herbívoros nativos en las sabanas

del noreste de Argentina reducían su actividad diurna y mostraban una menor super-

posición con el ganado en hábitats de pastizales donde este estaba presente. Dichos
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resultados sugieren que el ganado puede ejercer una competencia por interferencia

sobre los herbívoros silvestres, favoreciendo cambios en sus patrones de actividad pa-

ra minimizar el contacto directo.

También, se observaron cambios en los KDE que no implican necesariamente un

aumento o disminución de la nocturnidad, como en el caso del zorro de campo (L.

gymnocercus) al contrastar el KDE en presencia y ausencia de ganado a nivel de EFT. En

ausencia de ganado, la actividad presenta dos picos similares en ambos crepúsculos,

mientras que en presencia de ganado se registra una disminución del pico matutino y

un aumento del vespertino. Similar a lo sucedido en otros trabajos, esto sugiere que no

es el ganado en sí mismo, sino factores asociados, como la presencia humana o perros

domésticos, los que podrían incrementar el riesgo percibido por el zorro de campo

durante el crepúsculo vespertino, generando un cambio más marcado en su actividad

(e.g. Di Bitetti et al., 2020).

Además, se registraron variaciones en los patrones de actividad de Dasypus sep-

temcinctus, una especie descrita como diurna ( Feijó, 2020), aunque los estudios en

la región muestran resultados inconsistentes: mientras que algunos trabajos reportan

una actividad predominantemente diurna ( Cravino et al., 2023; Desbiez et al., 2024;

Medri, 2008), otros (e.g. De Oliveira et al., 2023) y el presente estudio indican hábitos

mayormente nocturnos (Figura 5.4, paneles F-I). Estas diferencias podrían estar rela-

cionadas con la presencia de áreas abiertas, ya que en el presente trabajo se observó

que la nocturnidad de esta especie aumenta amedida que se incrementa la proporción

de estas áreas. Asimismo, también se observó que la iluminación lunar parece jugar

un papel importante, dado que se registró una reducción en la actividad nocturna en

noches más iluminadas. Por último, ambas variables predictoras fueron consideradas

también de forma interactiva, mostrando un efecto de amortiguación en los niveles

de nocturnidad, esto implica que la luz lunar refuerza el impacto de las áreas abier-

tas en la nocturnidad, reduciendo su influencia en condiciones de mayor iluminación.

Futuras investigaciones deberían considerar un muestreo dirigido e incluir, al ajustar

el modelo, la disponibilidad de refugios dentro de las áreas abiertas, así como probar

interacciones entre la iluminación lunar y la cobertura de nubes, lo que podría ayudar

a esclarecer estos patrones.

Por otro lado, el uso de cámaras trampa es una metodología consolidada y amplia-

mente aceptada en este campo y en particular para el estudio de patrones de activi-
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dad ( J. M. Rowcliffe et al., 2014). Esta metodología permitió capturar la variabilidad

espacio-temporal en los patrones de actividad de los mamíferos en dos escalas (i.e. a

nivel de SRA y de EFT); sin embargo, es importante reconocer las limitaciones, que

junto al esfuerzo de muestreo puede que se genere una subestimación de las especies

menos abundantes y hábitos más crípticos, como el gato montés y el margay (L. geof-

froyi y L. wiedii, respectivamente) ( Harmsen et al., 2021). Como se ha mencionado,

las cámaras trampa permiten evaluar la respuesta de las especies a diferentes escalas

espaciales ( Iannarilli et al., 2024), pero presentan limitaciones para analizar cambios a

nivel individual ( Iannarilli et al., 2024). En particular, si los individuos no están mar-

cados ni presentan patrones o marcas distintivas, no es posible determinar cuántos de

ellos contribuyen a los registros ni si losmismos están siendo detectados por diferentes

cámaras dentro de un mismo sitio ( Foster et al., 2012).

Para abordar esta limitación y comprendermejor losmecanismos detrás de la reasig-

nación de actividad en el ambiente, se propone realizar un seguimiento individualme-

diante telemetría. Esta aproximación permitiría identificar patrones individuales de

actividad y su relación con diferentes factores (e.g. Griss et al., 2021). Aunque algunos

estudios sugieren que los datos de cámaras trampa y telemetría pueden ser compara-

bles en ciertos análisis (e.g. Tirelli et al., 2019; Wolfson et al., 2023), es esperable que

produzcan resultados distintos. Mientras que las cámaras trampa registran actividad a

nivel poblacional sin distinguir individuos, la telemetría posibilitaría evaluar cambios

de comportamiento y selección demicrohábitats a escala individual, considerando fac-

tores como ritmos circadianos y personalidad (e.g. Brehm et al., 2021; Schirmer et al.,

2019).

Los individuos pueden diferir en sus ritmos circadianos, lo que influye en su capa-

cidad para ajustar su actividad en respuesta a diferentes características ambientales (

Bloch et al., 2013). Al igual que en humanos se describen cronotipos como «búhos» y

«alondras» ( Roenneberg et al., 2003), en los animales silvestres podrían existir diferen-

cias individuales en la flexibilidad de sus ritmos circadianos ( Helm et al., 2017). Por

lo tanto, se plantea que aquellos con ritmos más plásticos podrían ajustar sus patrones

de actividad en respuesta a factores de estrés, modificando su comportamiento según

las condiciones ambientales. En contraste, individuos con tendenciasmás rígidamente

diurnas o nocturnas, similares a las «alondras» y «búhos» humanos, podrían enfren-

tar mayores dificultades para cambiar sus horarios de actividad y ser más vulnerables
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ante amenazas que ocurren en sus períodos habituales de actividad.

Además, las diferencias de personalidad, como la audacia o cautela, también pue-

den influir en la percepción y gestión del riesgo en la naturaleza (e.g. Bonnot et al.,

2018; Monestier et al., 2016). Por ejemplo, Bonnot et al. (2015) evidenciaron que in-

dividuos más audaces tienden a asumir mayores riesgos y utilizar hábitats abiertos

con mayor frecuencia durante el día, mientras que los más cautelosos prefieren am-

bientes cerrados y menos expuestos. Sin embargo, como mencionan, aún se requieren

más estudios en condiciones naturales. Además, otros factores como el estado repro-

ductivo, la fisiología y el estado nutricional pueden influir en la actividad individual

( Albers et al., 1981; Monestier et al., 2016), lo que refuerza la necesidad de enfoques

complementarios.

Para realizar el modelamiento se utilizó una aproximación binomial discretizando

el tiempo en dos categorías (i.e diurno y nocturno), a pesar de ser una buena apro-

ximación, igualmente tiene algunas complicaciones, como la pérdida de detalles en

cambios a nivel de kernel que puede estar generando estimaciones sesgadas. Además,

al realizar los KDE teniendo en cuenta las dos categorías temporales; ausencia y pre-

sencia de los estresores, sucede que en aquellas que hay pocos registros de individuos

se generan diferencias espuria. Para solucionar estos dos puntos, se propone mode-

lar la distribución continua de la actividad, por ejemplo utilizando la aproximación

de ( Bollen et al., 2024) mediante modelos aditivos mixtos generalizados (GAMM),

que permiten capturar patrones no lineales en los datos y estimar la actividad como

una función suave del tiempo, incorporando covariables ambientales o espaciales para

mejorar la precisión de las estimaciones.

Los modelos indicaron que las áreas abiertas fueron un predictor relevante en va-

rios casos, lo que sugiere que podrían actuar como una variable proxy de agentes de

estrés, ya que estos entornos pueden implicar mayor visibilidad y exposición a depre-

dadores y estresores antrópicos ( Kohl et al., 2018; Prugh et al., 2014). Sin embargo, no

se evaluaron directamente otros riesgos asociados, como la depredación o la caza hu-

mana ( Ciuti et al., 2012; Dos Santos et al., 2024), lo que limita las inferencias sobre los

mecanismos específicos de respuesta. Futuras investigaciones podrían abordar estos

factores de manera más directa, considerando aspectos como la visibilidad nocturna,

que mostró un efecto interesante en este estudio, pero sin excluir otros elementos in-

fluyentes, como la cobertura de nubes que altera la iluminación ( Botts et al., 2020;
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Cravino et al., 2023). También sería relevante incorporar características específicas de

las especies, como la presencia de tapetum lucidum, una estructura en el ojo quemejo-

ra la visión nocturna y podría influir en la percepción del riesgo en ambientes abiertos

durante la noche ( Cravino et al., 2023; Prugh et al., 2014). Otros factores que se ha

evidenciado influyen en los patrones de actividad y que aquí no se midieron son la

distancia a caminos o a asentamientos humanos y diferentes tipos de vegetación, más

allá de paisajes abiertos o cerrados ( Bonnot et al., 2013; Feierabend et al., 2014).
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CONCLUSIÓN

Este estudio evidencia que los patrones de actividad de los mamíferos en paisajes ru-

rales dentro de áreas protegidas del Uruguay son dinámicos y están modulados por

la interacción entre factores ambientales y estresores antropogénicos. En lugar de mo-

dificar los patrones generales, a nivel de microhábitat, frecuentemente los individuos

ajustan la distribución espacio-temporal de su actividad en respuesta a la percepción

de riesgo. En particular, la carga ganadera, la actividad de perros domésticos y la pro-

porción de áreas abiertas emergen como factores clave en la configuración del paisaje

de miedo, promoviendo un aumento en la nocturnidad en la mayoría de especies.

Las especies con mayor asociación a ambientes abiertos y patrones diurnos mos-

traron los mayores desplazamientos hacia la nocturnidad, mientras que las especies

generalistas presentaron cambios más moderados, probablemente debido a su capaci-

dad de modificar la selección de hábitat.

Los modelos estadísticos empleados permitieron detectar efectos a nivel espacial

y temporal, destacando la necesidad de enfoques analíticos flexibles para comprender

la complejidad de estas interacciones.
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B
APÉNDICE B: MODELOS AJUSTADOS POR ESPECIE

B.1 Axis axis

Tabla B.1: Modelos ajustados para Axis axis. Se presentan los valores del Criterio de Información de Akaike corregido para muestras pequeñas (AICc),
los coeficientes estimados (𝛽), sus errores estándar, los valores de significancia estadística (p-valor) y la varianza de los efectos aleatorios.
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios
𝑚1 782.35 (Intercepto) 2.246 8.025 0.78

Iluminación lunar 0.439 0.429 0.306
Área abierta (EFT) 1.966 0.532 0
Carga ganadera (EFT) 3.366 10.411 0.746
Actividad de perros (EFT) 4.643 2.023 0.022
Densidad humana (EFT) 15.13 46.219 0.743
Iluminación lunar:Área abierta (EFT) 1.109 0.817 0.175
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Tabla B.1: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Carga ganadera (EFT):Actividad de perros (EFT) 5.787 3.101 0.062
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 19.48 59.972 0.745

𝑚2 753.83 (Intercepto) 1.903 1.008 0.059
Iluminación lunar 0.432 0.615 0.483
Área abierta (SRA) 2.792 0.662 0
Carga ganadera (SRA) 0.648 1.237 0.6
Actividad de perros (SRA) 4.435 1.263 0
Densidad humana (SRA) 1.807 2.241 0.42
Iluminación lunar:Área abierta (SRA) 0.73 0.972 0.453
Carga ganadera (SRA):Actividad de perros (SRA) 6.042 1.92 0.002
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) 1.027 2.653 0.699

𝑚3 684.73 (Intercepto) 4.821 9.873 0.625 EFT : 1.491
Iluminación lunar 0.38 0.503 0.45
Área abierta (EFhybridusT) 1.428 0.932 0.125
Carga ganadera (EFT) 6.329 12.798 0.621
Actividad de perros (EFT) 2.481 3.356 0.46
Densidad humana (EFT) 25.316 56.357 0.653
Iluminación lunar:Área abierta (EFT) 1.061 0.955 0.267
Carga ganadera (EFT):Actividad de perros (EFT) 2.943 5.604 0.599
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 32.551 73.118 0.656

𝑚4 685.74 (Intercepto) 0.556 2.39 0.816 EFT : 1.414
Iluminación lunar 0.286 0.715 0.689
Área abierta (SRA) 1.593 1.176 0.176
Carga ganadera (SRA) 1.554 2.832 0.583
Actividad de perros (SRA) 3.56 2.737 0.193
Densidad humana (SRA) 0.06 5.987 0.992
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Tabla B.1: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Iluminación lunar:Área abierta (SRA) 0.606 1.113 0.586
Carga ganadera (SRA):Actividad de perros (SRA) 5.542 3.857 0.151
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) 0.7 7.023 0.921

𝑚5 698.52 (Intercepto) 2.899 7.071 0.682 SRA : 1.413
Iluminación lunar 0.14 0.479 0.77
Área abierta (EFT) 2.332 0.691 0.001
Carga ganadera (EFT) 4.401 9.169 0.631
Actividad de perros (EFT) 0.274 2.179 0.9
Densidad humana (EFT) 21.174 40.159 0.598
Iluminación lunar:Área abierta (EFT) 0.379 0.871 0.664
Carga ganadera (EFT):Actividad de perros (EFT) 1.598 3.692 0.665
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 27.25 52.105 0.601

𝑚6 726.7 (Intercepto) 0.636 2.517 0.801 SRA : 0.719
Iluminación lunar 0.316 0.654 0.629
Área abierta (SRA) 1.171 1.244 0.347
Carga ganadera (SRA) 1.424 2.943 0.628
Actividad de perros (SRA) 3.678 2.707 0.174
Densidad humana (SRA) 0.754 6.443 0.907
Iluminación lunar:Área abierta (SRA) 0.441 1.033 0.67
Carga ganadera (SRA):Actividad de perros (SRA) 5.201 3.799 0.171
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) 0.158 7.602 0.983

𝑚7 682.38 (Intercepto) 2.661 11.258 0.813 EFT:SRA : 0.726, SRA : 0.786
Iluminación lunar 0.308 0.499 0.538
Área abierta (EFT) 1.595 0.938 0.089
Carga ganadera (EFT) 3.532 14.58 0.809
Actividad de perros (EFT) 1.489 3.124 0.634
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Tabla B.1: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Densidad humana (EFT) 14.15 64.167 0.825
Iluminación lunar:Área abierta (EFT) 0.829 0.944 0.38
Carga ganadera (EFT):Actividad de perros (EFT) 1.074 5.237 0.837
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 17.985 83.25 0.829

𝑚8 686.24 (Intercepto) 1.044 2.744 0.704 EFT:SRA : 1.036, SRA : 0.411
Iluminación lunar 0.279 0.713 0.696
Área abierta (SRA) 1.326 1.335 0.32
Carga ganadera (SRA) 1.972 3.217 0.54
Actividad de perros (SRA) 3.6 3.031 0.235
Densidad humana (SRA) 0.412 6.979 0.953
Iluminación lunar:Área abierta (SRA) 0.567 1.112 0.61
Carga ganadera (SRA):Actividad de perros (SRA) 5.573 4.242 0.189
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) 1.162 8.209 0.887

B.2 Subulo gouazoubira

Tabla B.2:Modelos ajustados para Subulo gouazoubira. Se presentan los valores del Criterio de Información de Akaike corregido para muestras pequeñas
(AICc), los coeficientes estimados (𝛽), sus errores estándar, los valores de significancia estadística (p-valor) y la varianza de los efectos aleatorios.
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios
𝑚1 335.78 Intercepto 24.99 1233.49 0.984 -

Iluminación lunar -0.30 0.69 0.665 -
Áreas abiertas (EFT) 1.99 0.87 0.023 -
Carga ganadera (EFT) 32.73 1598.89 0.984 -
Perros domésticos (EFT) 26.54 14.93 0.076 -



70 B. Apéndice B: Modelos ajustados por especie

Tabla B.2: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Densidad humana (EFT) 83.88 7153.01 0.991 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 0.13 1.41 0.924 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 33.40 20.26 0.099 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 108.45 9271.95 0.991 -

𝑚2 358.24 Intercepto 4.03 2.09 0.054 -
Iluminación lunar -0.58 0.95 0.542 -
Áreas abiertas (SRA) 0.49 1.12 0.663 -
Carga ganadera (SRA) 4.73 2.41 0.050 -
Perros domésticos (SRA) 8.02 5.62 0.154 -
Densidad humana (SRA) -2.68 4.28 0.531 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) 0.97 1.68 0.562 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 9.91 6.64 0.135 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -3.13 4.83 0.517 -

𝑚3 337.78 Intercepto 27.79 5529.00 0.996 EFT : 0
Iluminación lunar -0.30 0.69 0.665 -
Áreas abiertas (EFT) 1.99 0.87 0.023 -
Carga ganadera (EFT) 36.35 7166.86 0.996 -
Perros domésticos (EFT) 26.54 14.93 0.076 -
Densidad humana (EFT) 100.09 32062.97 0.998 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 0.13 1.41 0.924 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 33.40 20.26 0.099 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 129.46 41561.01 0.998 -

𝑚4 350.29 Intercepto 1.23 0.01 0.000 EFT : 0.689
Iluminación lunar -0.59 0.01 0.000 -
Áreas abiertas (SRA) 1.00 0.01 0.000 -
Carga ganadera (SRA) 1.58 0.01 0.000 -
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Tabla B.2: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Perros domésticos (SRA) 4.52 0.01 0.000 -
Densidad humana (SRA) 1.01 0.01 0.000 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) 0.73 0.01 0.000 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 5.76 0.01 0.000 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) 0.94 0.01 0.000 -

𝑚5 337.62 Intercepto 27.58 3455.57 0.994 SRA : 0.085
Iluminación lunar -0.27 0.70 0.702 -
Áreas abiertas (EFT) 2.12 0.91 0.020 -
Carga ganadera (EFT) 36.12 4479.22 0.994 -
Perros domésticos (EFT) 31.35 17.48 0.073 -
Densidad humana (EFT) 89.36 20039.04 0.996 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 0.03 1.44 0.983 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 39.58 23.66 0.094 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 115.55 25975.22 0.996 -

𝑚6 352.22 Intercepto 1.53 2.33 0.511 SRA : 0.53
Iluminación lunar -0.41 1.00 0.679 -
Áreas abiertas (SRA) 0.96 1.47 0.514 -
Carga ganadera (SRA) 2.31 2.61 0.376 -
Perros domésticos (SRA) 5.08 5.27 0.335 -
Densidad humana (SRA) 1.00 4.28 0.816 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) 0.59 1.75 0.738 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 7.01 6.46 0.278 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) 0.88 4.82 0.855 -

𝑚7 339.62 Intercepto 28.99 24.96 0.245 EFT:SRA : 0, SRA : 0.085
Iluminación lunar -0.27 0.71 0.704 -
Áreas abiertas (EFT) 2.12 0.96 0.027 -
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Tabla B.2: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Carga ganadera (EFT) 37.95 32.41 0.242 -
Perros domésticos (EFT) 31.35 19.76 0.113 -
Densidad humana (EFT) 97.53 143.54 0.497 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 0.03 1.45 0.984 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 39.58 26.46 0.135 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 126.14 186.07 0.498 -

𝑚8 352.14 Intercepto 1.23 2.35 0.602 EFT:SRA : 0.463, SRA : 0.199
Iluminación lunar -0.55 1.02 0.592 -
Áreas abiertas (SRA) 1.02 1.48 0.491 -
Carga ganadera (SRA) 1.71 2.66 0.521 -
Perros domésticos (SRA) 4.65 5.36 0.386 -
Densidad humana (SRA) 1.09 4.34 0.802 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) 0.67 1.79 0.707 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 6.12 6.60 0.354 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) 1.01 4.89 0.837 -

B.3 Cerdocyon thous

Tabla B.3: Modelos ajustados para Cerdocyon thous. Se presentan los valores del Criterio de Información de Akaike corregido para muestras pequeñas
(AICc), los coeficientes estimados (𝛽), sus errores estándar, los valores de significancia estadística (p-valor) y la varianza de los efectos aleatorios.
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios
𝑚1 372.53 Intercepto 101.85 6343.52 0.987 -

Iluminación lunar -0.47 0.68 0.487 -
Áreas abiertas (EFT) 0.29 0.64 0.652 -
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Tabla B.3: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Carga ganadera (EFT) 130.57 8222.66 0.987 -
Perros domésticos (EFT) 5.33 2.93 0.069 -
Densidad humana (EFT) 574.26 36786.44 0.988 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 0.87 1.10 0.427 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 7.20 4.12 0.081 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 744.21 47683.71 0.988 -

𝑚2 351.97 Intercepto 1.59 0.93 0.087 -
Iluminación lunar -0.36 1.03 0.724 -
Áreas abiertas (SRA) 0.83 0.84 0.320 -
Carga ganadera (SRA) 0.45 0.92 0.621 -
Perros domésticos (SRA) 6.48 1.84 0.000 -
Densidad humana (SRA) -4.25 1.79 0.017 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) 0.72 1.48 0.627 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 6.94 2.31 0.003 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -4.86 2.01 0.016 -

𝑚3 329.30 Intercepto 112.71 36374.54 0.998 EFT : 2.944
Iluminación lunar -0.49 0.95 0.610 -
Áreas abiertas (EFT) 1.32 1.13 0.240 -
Carga ganadera (EFT) 145.13 47149.79 0.998 -
Perros domésticos (EFT) 5.80 5.05 0.251 -
Densidad humana (EFT) 635.29 210938.15 0.998 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 1.07 1.53 0.484 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 9.21 7.33 0.209 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 823.29 273424.49 0.998 -

𝑚4 326.50 Intercepto 1.42 1.51 0.348 EFT : 2.209
Iluminación lunar 0.10 1.47 0.949 -
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Tabla B.3: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Áreas abiertas (SRA) 2.08 1.44 0.148 -
Carga ganadera (SRA) 0.69 1.42 0.625 -
Perros domésticos (SRA) 7.19 2.89 0.013 -
Densidad humana (SRA) -4.83 2.78 0.082 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) 0.05 2.01 0.979 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 8.00 3.70 0.030 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -5.51 3.12 0.078 -

𝑚5 324.79 Intercepto 113.93 29975.63 0.997 SRA : 2.763
Iluminación lunar 0.03 0.89 0.970 -
Áreas abiertas (EFT) 0.93 1.03 0.365 -
Carga ganadera (EFT) 147.05 38855.33 0.997 -
Perros domésticos (EFT) 5.69 4.73 0.229 -
Densidad humana (EFT) 641.24 173830.52 0.997 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 0.77 1.44 0.590 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 10.42 6.82 0.127 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 831.28 225324.43 0.997 -

𝑚6 324.91 Intercepto 1.31 1.61 0.415 SRA : 1.733
Iluminación lunar 1.21 1.43 0.395 -
Áreas abiertas (SRA) 2.00 1.52 0.190 -
Carga ganadera (SRA) 0.87 1.55 0.575 -
Perros domésticos (SRA) 6.51 2.86 0.023 -
Densidad humana (SRA) -4.47 2.92 0.126 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) -1.20 1.95 0.538 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 7.15 3.75 0.056 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -5.12 3.28 0.119 -

𝑚7 326.03 Intercepto 106.37 19278.04 0.996 EFT:SRA : 0.574, SRA : 2.333
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Tabla B.3: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Iluminación lunar -0.12 0.92 0.895 -
Áreas abiertas (EFT) 1.08 1.09 0.322 -
Carga ganadera (EFT) 137.19 24988.78 0.996 -
Perros domésticos (EFT) 5.64 4.88 0.248 -
Densidad humana (EFT) 597.73 111794.50 0.996 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 0.86 1.48 0.564 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 10.08 7.06 0.153 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 774.79 144911.45 0.996 -

𝑚8 325.19 Intercepto 1.29 1.64 0.432 EFT:SRA : 0.725, SRA : 1.372
Iluminación lunar 0.83 1.53 0.585 -
Áreas abiertas (SRA) 2.17 1.56 0.165 -
Carga ganadera (SRA) 0.82 1.55 0.596 -
Perros domésticos (SRA) 6.77 2.99 0.023 -
Densidad humana (SRA) -4.70 3.00 0.117 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) -0.79 2.06 0.701 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 7.51 3.88 0.053 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -5.38 3.37 0.111 -

B.4 Lycalopex gymnocercus
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Tabla B.4:Modelos ajustados para Lycalopex gymnocercus. Se presentan los valores del Criterio de Información de Akaike corregido para muestras peque-
ñas (AICc), los coeficientes estimados (𝛽), sus errores estándar, los valores de significancia estadística (p-valor) y la varianza de los efectos aleatorios.
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios
𝑚1 844.61 Intercepto 3.34 144.26 0.982 -

Iluminación lunar -0.59 1.33 0.655 -
Áreas abiertas (EFT) 0.36 0.93 0.699 -
Carga ganadera (EFT) 5.02 187.00 0.979 -
Perros domésticos (EFT) -1.39 0.30 0.000 -
Densidad humana (EFT) 20.40 836.58 0.981 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 0.68 1.46 0.644 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 1.28 0.38 0.001 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 26.54 1084.40 0.980 -

𝑚2 822.39 Intercepto 0.80 1.54 0.604 -
Iluminación lunar 1.07 2.03 0.599 -
Áreas abiertas (SRA) 1.27 1.52 0.405 -
Carga ganadera (SRA) 2.46 0.65 0.000 -
Perros domésticos (SRA) -0.26 0.25 0.313 -
Densidad humana (SRA) 6.47 1.71 0.000 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) -1.17 2.20 0.595 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 2.40 0.39 0.000 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) 7.14 2.26 0.002 -

𝑚3 715.82 Intercepto 2.11 11.13 0.850 EFT : 2.591
Iluminación lunar -0.44 1.83 0.809 -
Áreas abiertas (EFT) 3.32 1.64 0.043 -
Carga ganadera (EFT) 5.74 14.30 0.688 -
Perros domésticos (EFT) -1.52 0.90 0.090 -
Densidad humana (EFT) 24.05 63.93 0.707 -
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Tabla B.4: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 0.39 2.02 0.847 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 0.32 1.21 0.790 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 31.47 82.87 0.704 -

𝑚4 720.98 Intercepto -1.50 2.35 0.524 EFT : 2.622
Iluminación lunar 0.80 2.36 0.736 -
Áreas abiertas (SRA) 3.38 2.40 0.160 -
Carga ganadera (SRA) 0.96 1.23 0.435 -
Perros domésticos (SRA) 0.49 0.72 0.503 -
Densidad humana (SRA) 1.97 3.47 0.570 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) -0.97 2.58 0.707 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 2.43 1.01 0.016 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) 0.78 4.34 0.857 -

𝑚5 707.18 Intercepto 2.53 88.94 0.977 SRA : 3.214
Iluminación lunar -0.18 1.90 0.924 -
Áreas abiertas (EFT) 3.06 1.58 0.053 -
Carga ganadera (EFT) 5.82 115.28 0.960 -
Perros domésticos (EFT) -2.13 0.68 0.002 -
Densidad humana (EFT) 23.48 515.71 0.964 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 0.06 2.08 0.978 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) -1.18 0.77 0.127 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 31.10 668.49 0.963 -

𝑚6 731.40 Intercepto -1.22 2.44 0.617 SRA : 2.348
Iluminación lunar 0.93 2.30 0.684 -
Áreas abiertas (SRA) 3.02 2.51 0.228 -
Carga ganadera (SRA) 0.87 1.28 0.499 -
Perros domésticos (SRA) 0.32 0.89 0.718 -
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Tabla B.4: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Densidad humana (SRA) 1.71 3.73 0.647 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) -1.17 2.51 0.641 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 2.11 1.24 0.089 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) 1.42 4.57 0.756 -

𝑚7 703.59 Intercepto 1.96 20.95 0.925 EFT:SRA : 0.576, SRA : 2.715
Iluminación lunar -0.34 1.92 0.860 -
Áreas abiertas (EFT) 3.43 1.68 0.041 -
Carga ganadera (EFT) 5.30 27.08 0.845 -
Perros domésticos (EFT) -2.00 0.83 0.016 -
Densidad humana (EFT) 22.26 121.11 0.854 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 0.26 2.11 0.901 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) -1.02 1.04 0.326 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) 29.54 156.99 0.851 -

𝑚8 716.45 Intercepto -1.41 2.54 0.578 EFT:SRA : 1.166, SRA : 1.735
Iluminación lunar 0.90 2.37 0.706 -
Áreas abiertas (SRA) 3.31 2.61 0.205 -
Carga ganadera (SRA) 0.83 1.34 0.538 -
Perros domésticos (SRA) 0.52 0.91 0.563 -
Densidad humana (SRA) 1.48 3.89 0.704 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) -1.10 2.59 0.672 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 2.33 1.26 0.065 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) 0.70 4.78 0.883 -



B.5. Leopardus geoffroyi 79

B.5 Leopardus geoffroyi

Tabla B.5: Modelos ajustados para Leopardus geoffroyi. Se presentan los valores del Criterio de Información de Akaike corregido para muestras pequeñas
(AICc), los coeficientes estimados (𝛽), sus errores estándar, los valores de significancia estadística (p-valor) y la varianza de los efectos aleatorios.
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios
𝑚1 101.14 Intercepto 6.08 273.85 0.982 -

Iluminación lunar -0.48 1.31 0.714 -
Áreas abiertas (EFT) -0.41 1.48 0.784 -
Carga ganadera (EFT) 4.19 667.66 0.995 -
Perros domésticos (EFT) 3.23 9.41 0.731 -
Densidad humana (EFT) 10.54 1588.00 0.995 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 2.34 2.44 0.336 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 4.98 12.55 0.691 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) -3.40 3871.73 0.999 -

𝑚2 99.42 Intercepto -0.12 2.92 0.968 -
Iluminación lunar 0.55 3.36 0.870 -
Áreas abiertas (SRA) 2.71 2.96 0.360 -
Carga ganadera (SRA) 1.90 2.64 0.472 -
Perros domésticos (SRA) 6.76 4.38 0.123 -
Densidad humana (SRA) -12.04 9.76 0.217 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) 0.32 4.90 0.948 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 9.03 5.85 0.123 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -13.58 11.08 0.220 -

𝑚3 103.14 Intercepto 6.22 68.47 0.928 EFT : 0
Iluminación lunar -0.48 1.31 0.714 -
Áreas abiertas (EFT) -0.41 1.48 0.784 -
Carga ganadera (EFT) 4.19 65.29 0.949 -
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Tabla B.5: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Perros domésticos (EFT) 3.23 9.41 0.731 -
Densidad humana (EFT) 11.38 396.66 0.977 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 2.34 2.44 0.336 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 4.98 12.55 0.691 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) -3.39 378.05 0.993 -

𝑚4 101.42 Intercepto -0.12 2.92 0.968 EFT : 0
Iluminación lunar 0.55 3.36 0.870 -
Áreas abiertas (SRA) 2.71 2.96 0.360 -
Carga ganadera (SRA) 1.90 2.64 0.472 -
Perros domésticos (SRA) 6.76 4.38 0.123 -
Densidad humana (SRA) -12.04 9.76 0.217 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) 0.32 4.90 0.948 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 9.03 5.86 0.123 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -13.58 11.08 0.220 -

𝑚5 103.14 Intercepto 6.22 78.42 0.937 SRA : 0
Iluminación lunar -0.48 1.31 0.714 -
Áreas abiertas (EFT) -0.41 1.48 0.784 -
Carga ganadera (EFT) 4.19 59.01 0.943 -
Perros domésticos (EFT) 3.23 9.40 0.731 -
Densidad humana (EFT) 11.36 454.42 0.980 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 2.34 2.44 0.336 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 4.98 12.54 0.691 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) -3.41 341.59 0.992 -

𝑚6 101.42 Intercepto -0.12 2.92 0.968 SRA : 0
Iluminación lunar 0.55 3.36 0.870 -
Áreas abiertas (SRA) 2.71 2.96 0.360 -
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Tabla B.5: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Carga ganadera (SRA) 1.90 2.64 0.472 -
Perros domésticos (SRA) 6.76 4.38 0.123 -
Densidad humana (SRA) -12.04 9.76 0.217 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) 0.32 4.90 0.948 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 9.03 5.85 0.123 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -13.58 11.08 0.220 -

𝑚7 105.14 Intercepto 6.22 750.38 0.993 EFT:SRA : 0, SRA : 0
Iluminación lunar -0.48 1.31 0.714 -
Áreas abiertas (EFT) -0.41 1.48 0.784 -
Carga ganadera (EFT) 4.19 1819.19 0.998 -
Perros domésticos (EFT) 3.23 9.41 0.731 -
Densidad humana (EFT) 11.38 4351.47 0.998 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 2.34 2.44 0.336 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 4.98 12.55 0.691 -
Carga ganadera (EFT):Densidad humana (EFT) -3.39 10549.58 1.000 -

𝑚8 103.42 Intercepto -0.12 2.92 0.968 EFT:SRA : 0, SRA : 0
Iluminación lunar 0.55 3.36 0.870 -
Áreas abiertas (SRA) 2.71 2.96 0.360 -
Carga ganadera (SRA) 1.90 2.64 0.472 -
Perros domésticos (SRA) 6.76 4.38 0.123 -
Densidad humana (SRA) -12.04 9.75 0.217 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) 0.32 4.90 0.948 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 9.03 5.85 0.123 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -13.58 11.07 0.220 -
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B.6 Leopardus wiedii

Tabla B.6: Modelos ajustados para Leopardus wiedii. Se presentan los valores del Criterio de Información de Akaike corregido para muestras pequeñas
(AICc), los coeficientes estimados (𝛽), sus errores estándar, los valores de significancia estadística (p-valor) y la varianza de los efectos aleatorios.
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios
𝑚1 28.76 Intercepto 2.05 282.42 0.994 -

Iluminación lunar 0.95 1.92 0.621 -
Áreas abiertas (EFT) -0.35 3.16 0.911 -
Perros domésticos (EFT) -3.71 6.17 0.548 -
Densidad humana (EFT) 6.01 1637.72 0.997 -

𝑚2 29.66 Intercepto -1.00 2.82 0.721 -
Iluminación lunar 1.37 2.03 0.502 -
Áreas abiertas (SRA) -5.31 11.71 0.650 -
Perros domésticos (SRA) -13.66 18.50 0.460 -
Densidad humana (SRA) -0.23 1.01 0.823 -

B.7 Dasypus novemcinctus

Tabla B.7:Modelos ajustados paraDasypus novemcinctus. Se presentan los valores del Criterio de Información de Akaike corregido para muestras peque-
ñas (AICc), los coeficientes estimados (𝛽), sus errores estándar, los valores de significancia estadística (p-valor) y la varianza de los efectos aleatorios.
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios
𝑚1 101.43 Intercepto 10.64 207.81 0.96 -

Iluminación lunar -7.472 3.32 0.02 -
Áreas abiertas (EFT) -6.72 3.24 0.04 -
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Tabla B.7: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Carga ganadera (EFT) 0.815 1.24 0.51 -
Perros domésticos (EFT) 0.804 2.17 0.71 -
Densidad humana (EFT) 10.683 1204.97 0.99 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 8.307 3.78 0.03 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 1.935 3.52 0.58 -

𝑚2 93.37 Intercepto -47.222 6608.11 0.99 -
Iluminación lunar -12.118 5.95 0.04 -
Áreas abiertas (SRA) -7.392 5.67 0.19 -
Carga ganadera (SRA) -82.234 9620.82 0.99 -
Perros domésticos (SRA) -0.67 2.32 0.77 -
Densidad humana (SRA) -216.371 25056.12 0.99 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) 12.855 6.51 0.05 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) -0.23 3.57 0.95 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -309.664 36479.51 0.99 -

𝑚3 93.76 Intercepto 12.562 883.76 0.99 EFT : 5.702
Iluminación lunar -9.496 4.69 0.04 -
Áreas abiertas (EFT) -7.556 5.22 0.15 -
Carga ganadera (EFT) 0.392 2.68 0.88 -
Perros domésticos (EFT) 1.586 5.18 0.76 -
Densidad humana (EFT) 10.25 5124.86 1.00 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 11.463 5.58 0.04 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 5.136 8.11 0.53 -

𝑚4 92.75 Intercepto -48.697 21000.99 1.00 EFT : 1.885
Iluminación lunar -12.978 6.93 0.06 -
Áreas abiertas (SRA) -7.768 6.82 0.26 -
Carga ganadera (SRA) -85.614 30575.58 1.00 -
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Tabla B.7: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Perros domésticos (SRA) -0.685 3.56 0.85 -
Densidad humana (SRA) -225.049 79630.00 1.00 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) 14.304 7.68 0.06 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 0.064 5.44 0.99 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -322.41 115934.26 1.00 -

𝑚5 100.82 Intercepto 11.111 127.71 0.93 SRA : 1.467
Iluminación lunar -7.74 3.54 0.03 -
Áreas abiertas (EFT) -6.371 3.55 0.07 -
Carga ganadera (EFT) 0.883 1.71 0.61 -
Perros domésticos (EFT) 1.02 2.94 0.73 -
Densidad humana (EFT) 10.879 740.35 0.99 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 8.803 4.16 0.03 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 1.855 4.94 0.71 -

𝑚6 95.37 Intercepto -55.758 72.39 0.44 SRA : 0
Iluminación lunar -12.118 5.95 0.04 -
Áreas abiertas (SRA) -7.392 5.67 0.19 -
Carga ganadera (SRA) -94.663 105.12 0.37 -
Perros domésticos (SRA) -0.67 2.32 0.77 -
Densidad humana (SRA) -248.738 273.77 0.36 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) 12.855 6.51 0.05 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) -0.23 3.57 0.95 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -356.788 398.58 0.37 -

𝑚7 95.76 Intercepto 12.735 397.39 0.97 EFT:SRA : 5.702, SRA : 0
Iluminación lunar -9.496 4.25 0.03 -
Áreas abiertas (EFT) -7.556 4.36 0.08 -
Carga ganadera (EFT) 0.392 1.94 0.84 -
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Tabla B.7: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Perros domésticos (EFT) 1.586 3.84 0.68 -
Densidad humana (EFT) 11.252 2304.84 1.00 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 11.463 5.18 0.03 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 5.136 6.53 0.43 -

𝑚8 94.75 Intercepto -48.712 88.49 0.58 EFT:SRA : 1.885, SRA : 0
Iluminación lunar -12.978 6.31 0.04 -
Áreas abiertas (SRA) -7.768 6.09 0.20 -
Carga ganadera (SRA) -85.635 128.67 0.51 -
Perros domésticos (SRA) -0.685 3.06 0.82 -
Densidad humana (SRA) -225.105 335.09 0.50 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) 14.304 7.09 0.04 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 0.064 4.89 0.99 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -322.49 487.87 0.51 -

B.8 Dasypus septemcinctus [=hybridus]

Tabla B.8: Modelos ajustados para Dasypus septemcinctus [=hybridus]. Se presentan los valores del Criterio de Información de Akaike corregido para
muestras pequeñas (AICc), los coeficientes estimados (𝛽), sus errores estándar, los valores de significancia estadística (p-valor) y la varianza de los
efectos aleatorios.
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios
𝑚1 106.65 Intercepto 2.68 1.893 0.16 -

Iluminación lunar -6.482 2.60 0.01 -
Áreas abiertas (EFT) -1.137 2.28 0.62 -
Carga ganadera (EFT) -0.656 0.61 0.29 -
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Tabla B.8: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Perros domésticos (EFT) 2.548 1.55 0.10 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 6.594 3.25 0.04 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 2.907 2.30 0.21 -

𝑚2 107.84 Intercepto -37.191 2523.61 0.99 -
Iluminación lunar -2.617 5.26 0.62 -
Áreas abiertas (SRA) 5.915 3.79 0.12 -
Carga ganadera (SRA) -48.28 3674.15 0.99 -
Perros domésticos (SRA) 0.912 1.24 0.46 -
Densidad humana (SRA) -128.006 9568.83 0.99 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) 1.089 5.94 0.86 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 3.852 1.93 0.05 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -182.189 13931.36 0.99 -

𝑚3 76.56 Intercepto 10.504 19.57 0.59 EFT : 126.034
Iluminación lunar -11.969 5.65 0.03 -
Áreas abiertas (EFT) -2.698 18.08 0.88 -
Carga ganadera (EFT) 0.897 10.82 0.93 -
Perros domésticos (EFT) 18.557 16.26 0.25 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 12.693 9.07 0.16 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 40.319 40.63 0.32 -

𝑚4 83.12 Intercepto -59.89 0.00 0.00 EFT : 349.582
Iluminación lunar 23.63 0.00 0.00 -
Áreas abiertas (SRA) 25.605 0.00 0.00 -
Carga ganadera (SRA) -64.284 0.00 0.00 -
Perros domésticos (SRA) 4.133 0.00 0.00 -
Densidad humana (SRA) -198.691 0.00 0.00 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) -33.485 0.00 0.00 -
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Tabla B.8: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 3.797 0.00 0.00 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -236.373 0.00 0.00 -

𝑚5 79.43 Intercepto 10.614 9.84 0.28 SRA : 24.825
Iluminación lunar -12.269 5.11 0.02 -
Áreas abiertas (EFT) -6.431 7.66 0.40 -
Carga ganadera (EFT) 3.245 7.98 0.68 -
Perros domésticos (EFT) 12.551 13.35 0.35 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 14.86 7.41 0.05 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 18.87 23.12 0.41 -

𝑚6 91.9 Intercepto -48.474 156.15 0.76 SRA : 17.676
Iluminación lunar 3.788 11.58 0.74 -
Áreas abiertas (SRA) 14.036 12.29 0.25 -
Carga ganadera (SRA) -56.783 226.89 0.80 -
Perros domésticos (SRA) 2.312 4.89 0.64 -
Densidad humana (SRA) -154.061 590.89 0.79 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) -7.853 13.18 0.55 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 7.978 8.48 0.35 -

𝑚7 91.9 Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -214.082 860.29 0.80 -
Intercepto 10.614 9.84 0.28 EFT:SRA : 0, SRA : 24.825
Iluminación lunar -12.269 5.11 0.02 -
Áreas abiertas (EFT) -6.431 7.66 0.40 -
Carga ganadera (EFT) 3.245 7.98 0.68 -
Perros domésticos (EFT) 12.551 13.35 0.35 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (EFT) 14.86 7.41 0.05 -
Carga ganadera (EFT):Perros domésticos (EFT) 18.87 23.13 0.42 -

𝑚8 85.07 Intercepto -51.593 26.00 0.05 EFT:SRA : 415.719, SRA : 0
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Tabla B.8: (continuación)
Modelo AICc Predictores 𝛽 Error estándar p-valor Varianza efectos aleatorios

Iluminación lunar 26.397 24.18 0.28 -
Áreas abiertas (SRA) 28.547 19.44 0.14 -
Carga ganadera (SRA) -59.784 30.56 0.05 -
Perros domésticos (SRA) 4.597 11.63 0.69 -
Densidad humana (SRA) -160.891 79.52 0.04 -
Iluminación lunar:Áreas abiertas (SRA) -37.025 27.98 0.19 -
Carga ganadera (SRA):Perros domésticos (SRA) 4.143 14.90 0.78 -
Carga ganadera (SRA):Densidad humana (SRA) -218.101 115.32 0.06 -
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