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SELECCION DE HABITAT DENSO-DEPENDIENTE Y RIESGO DE
EXPOSICION AL HANTAVIRUS “Andes”. UN ESTUDIO
EXPERIMENTAL CON UN ENSAMBLE DE ROEDORES EN
PATAGONIA NORTE, ARGENTINA

RESUMEN

La seleccion de habitat denso-dependiente, los efectos titivopeintra e interespecificos y
algunos aspectos de la ecologia espacial de tres espaigesin ensamble de roedores
sigmodontinos (Oligoryzomys longicaudatus, Abrothrix olivaceusrothrix longipilis) fueron
estudiados en el Paraje El Contra del Parque Nacional (Recitn del Neuquén, Argentina) y los
resultados fueron luego analizados en el marco del riesgapdsicion humana al Hantavirus
“Andeg’, agente causal d8indrome Pulmonar por Hantavirus)a grave enfermedad endémica
en esta regiarEl trabajo estuvo centrado en dos tipos de habitats (sdvegieridoméstico) en
donde los individuos de las especies mencionadas fuerouahmeste capturados utilizando la
metodologia de captura-marcado-recaptura. Los patrones aley useleccion de habitat,
interacciones competitivas y efectos denso-dependientesnfugnalizados empleando los
modelos de isolegs e isodaras, junto con la estima@oalgunos parametros de la ecologia
espacial (movimientos entre habitats y areas de gcdérios individuos de las especies de
roedores involucradas. O. longicaudatgsincipal reservorio del Hantavirus “Andes$’ en
Patagonia, seleccion6 el habitat silvestre solo derenterano y el otofio, mientras que durante
los meses primavero-invernales usé indistintamentedleitdt silvestre y peridoméstico. Este
comportamiento selectivo estuvo influenciado por A olivackuante todo el afio. Ademé&s,
longicaudatusverific6 el mayor nimero absoluto de capturas en hahpetisiomésticos y la
mayor cantidad de movimientos inter-habitat. Este uwonativo de ambos habitats, respondio
(probablemente) a su subordinacion dentro del ensamble. @@ulbado de estdos mayores
efectos competitivos los tuvo con individuos de A olivacéespecie competitivamente
intermedia). De esta manera, la especie menos perjudieaitto a interacciones interespecificas
fue A longipilis, ya que es la especie competitivamente supgrclaramente dominante en el
habitat silvestre. EI modelo de organizaciéon de la comurddatbedores varié estacionalmente,
alternando entre un modelo de preferencias compartidas et lfégérano y el otofijoy uno de
preferencias de habitat diferencialeimvierno y la primavera O. longicaudatus podria
categorizarse como un “utilizador estratégico de habitats peridomésticos” (probablemente para
minimizar efectos competitivos en los habitats sthesy, mientras que A olivaceys A
longipilis podrian considerarse como “intolerantes de habitat” con preferencia por el habitat
silvestre. Los aportes o contribuciones de esta tdaisaud humana son discutidos en términos
del riesgo de exposicién y transmision de Hantavirus a huntamos resultado de la influencia
de factores denso-dependientes en el comportamientasebetO. longicaudatus por el habitat.

PALABRAS CLAVE: roedores sigmodontinos, Oligoryzomys longicaudatus, habitats
peridomésticos, uso y seleccion de hébitat denso-depemdismtnosis, Hantavirus, Bosque
Subantartico, Parque Nacional Lanin, Patagonia noroeste.



DENSITY-DEPENDENT HABITAT SELECTION AND RISK OF
EXPOSURE TO "Andes" HANTAVIRUS : AN EXPERIMENTAL STUDY
WITH A RODENT ASSEMBLAGE IN NORTHERN PATAGONIA
ARGENTINA

ABSTRACT

Density-dependent habitat selection, intra and interspexifitpetitive effects, and some aspects
of the spatial ecology of three species (O. longicaudatus, tixodlivaceus and Abrothrix
longipilis) of an assemblage of sigmodontine rodents wereestudi Paraje ElI Contra within
Lanin National Park (Neuquén Province, Argentina), assessamitfplications on the risk of
human exposure to Hantavirus “Andes’, the causative agent of Hantavirus Pulmonary Syndrome,
an endemic and severe illness in this region. Rodeats wapped monthly following capture-
mark-recapture method in two types of habitats (sylvahperidomestic). Patterns of habitat use
and selection, competitive interactions and density-depereffiects among the species involved
were analyzed with isolegs and isodars, and some paranwdté¢heir spatial ecology (home
ranges and movements between habitats) were estimatemhgizaudatus, the main reservoir of
Hantavirus "Andes" in Patagonia, positively selectedsyiean habitat in summer and autumn
and used both habitat types throughout the spring and wintgheThis selective behavior was
influenced byA. olivaceus throughout the year. Moreover, O. longicaudatis\ad the highest
absolute number of captures in peridomestic habitats and dhbwehighest number of inter-
habitat movements. This alternative use of both habitatbdply) responedto its subordination
within the assemblage. As a result, the competitive tsffbetween O. longicaudatus and A
olivaceus (the intermediate competitively species) weeegteatest in this assemblage. Abrothrix
longipilis is the superior competitor of this assemblage and cléhdydominant species in the
sylvan habitat, and consequently less affected by intergpadiéractions The model of rodent
community organization varied seasonally, alternating amoraglels of shared habitat
preferences(summer and fall and differential habitat preferencéwinter and spring O.
longicaudatus may be labeled as a strategic user of peritioinabitats (probably to minimize
competitive effects) while A. olivaceus and A. longipilis asbitet intolerants" after their marked
preference for the sylvan habitat. The contributionsisfthesis to human health are discussed in
terms of risk of exposure and transmission of Hantavirueutbans as a result of density-
dependent factors influencing habitat selective behavi@r. ddngicaudatus.

KEY WORDS: sigmodontine rodentsOligoryzomys longicaudatus, peridomestic habjtats
density-dependent habitat use and selection, zognbisegavirus Subantarctic Forestanin
National Park, northwestern Patagonia.
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CAPITULO 1- Introduccién General

CAPITULO 1

INTRODUCCION GENERAL

1.1 Introduccion y antecedentes.

1.1.1 Distribucion de las especies y habitat.

La diversidad biol6gica es uno de los principales interdsemuchos bi6logos, por lo
que la busqueda de patrones y leyes generales para proveeasenartbenada para esta
diversidad, se ha convertido en una prioridad casi incadaoen los objetivos de trabajo
(Pontin 1982). EIl principal foco de atencion de los ecdllogosameunidades reside en
conocer como los ensambles biol6gicos son conformadoffuidos por interacciones entre
las especies y por agentes fisico-ambientales (Begah £995). Respecto de esto, existen
varios factores que pueden estar influyendo en el nUmercpieies que forman estos
ensambles como la severidad de las condiciones fissdaiempo disponible para la
colonizacion y la especiacion, el aislamiento de ameeuestion, la heterogeneidad espacial,
la limitaciones en la cadena trofica, el comportamientiosldepredadores y la competencia,
parasitismo y presencia de enfermedades transmitidaseintreerespecificamente (Pontin
1982). La distribucion geografica de las especies que coniogatas ensambles depende de
la habilidad de sus individuos para dispersarse y colonizar sigegas y habitats, como asi
también de las interacciones con competidores y depredaderia plasticidad adaptativa a
la frecuencia e intensidad de perturbaciones, etc. Rurel@l poder elegir el mejor habitat en
el cual vivir y reproducirse, se convierte en una estratelgiamente ventajosa para un
individuo y en consecuencia para las poblaciones (M&&8).

Conocer como se distribuyen las plantas y los angnaléravés del espacio y del
tiempo, tiene una larga historia que ha inspirado eagibmes a muchos biogedgrafps
ecblogos La mayoria de los métodos de modelizacion desarrollgdwa predecir la
distribucion de las especies vegetales y animales tmrgeraices en la cuantificacion de las
relaciones especies-medio ambiente (Guisan y ThRd7). Estos temas son de capital
importancia para la ecologia ya que justamente est@laiacindaga cientificamente las
interacciones que determinan la distribucion y la abocidade los diferentes organismos
(Krebs 2001). Es decir, la ecologia vincula el conocimietdgolos patrones espaciales y
temporales de la distribucion y abundancia de las espetrieluyendo sus causas y
consecuencias (Scheiner y Willing 2008).

Para muchas especies, la distribucion a través deculiésr habitats puede ser un
proceso dinAmico de las pobladisrafectadas por el tamafio y la posicion de los habitats
individuales en el continuo de la calidad del habitat del pnéferido al menos preferido
dentro del ambiente heterogéneo donde las especies lnaaeso efectivo de los recursos
ofrecidos. Las especies que presentan preferencias de hfptatdientes de la densidad



CAPITULO 1- Introduccién General

deberian mostrar una relacion negativa entre la proporcion de bleipn en un habitat
particular y el tamafio total de la poblacion a travdstidenpo en los habitats que son
relativamente preferidoy relaciones positivas en los habitats que son relativamentesmeno
preferidos (Chamberlain y Fuller 1999). Si bien el conceptch&lgtat es uno de los
paradigmas mas fundamentales e incuestionables delta&c(ver Mitchell 2005), en este
punto tal vez sea interesante tratar de definir dichoegin. Un habita¢scualquier porcion
de la superficie de la tierra donde los individuos son capgseeolonizar y vivir (temporaria
0 permanentemente) a una densidad mayor a cero y en dotadalilad del area dentro de
ese habitat es esencialmente homogénea con respestoasdeteristicas fisicas y biologicas
mas relevantes para el comportamiento y la superviveedas individuos (Fretwell y Lucas
1970). Por otro lado, Odum (1971) define al habitat como el lugaledaxe un organismo,
mientras que Whittaker et al. (1973) lo definen en base a sastardsticas fisicas y
guimicas. Definiciones mas actuales de habitat lo hagaa ooa descripcion del lugar fisico
(factores bidticos y abibticos) a una escala espacimporal determinada, donde un
organismo vive o podria hacerlo potencialmente (Kearney 2006).definicion es un area
con una combinacion de recursos y condiciones ambisritdés que promueve la ocupacion
de individuos de una determinada especie (0 poblacion) y petenisobrevivencia y
reproduccion de esos individuos (Morrison et al. 2006).

1.1.2 Seleccion de habitat.

La manera en que los individuos se distribuyen en kesetites habitats, generan un
mapa heterogéneo de ocupacion vinculado con el uso del aenlpera llevar a cabo
actividades vitales. Un conjunto de decisiones individugdesgramadas genéticamente o
adquiridas a través de la experiencia (aprendizaje) planticrigen esta manera de
distribuirse generando el patron de ocupacion que sevabserla naturaleza (Hutto 1985,
Morrison et al. 1992, Milesi 2006).

Los organismos selecciomgy se establecen en aquellos habitats en donde puedan
satisfacer sus requerimientos bioldgicos basicos coretassos disponibles en ellos (Manly
et al. 2002). Respecto de esto, uno de los factores masnteevgue determina la
distribucién geogréafica de una especie son sus rangoslafanta en relacion a las
caracteristicas de su nicho ecoldgico. Es decir, paracmadhcion y recurso particular, los
organismos poseen un rango de valores (intensydaddisponibilidad) que les permite
sobrevivir, crecer o reproducirse (Maguire 19B8gon et al. 1995, Vazquez 200&stos
temas vinculados con uso y seleccion de habitat, han afafdechos investigadores que han
generado, en virtud de ellos, diversos estudios teniendo @gldsres como protagonistas en
los modelos de uso y seleccidén de habitat (Rosenzweighgkiki 1969, Brown y Lieberman
1973 Rosenzweig 1973, Kaufman y Fleharty 1974, Meserve 1976, Price 19ié8,ydest
1980, Abramsky y Sellah 1982, Abramsky et al. 1985, Abramsky 080, Hodara et al.
2000, Morris et al. 2000a). En la Patagonia Argentina tambiéarséidvado a cabo diversos
estudios ecoldgicos sobre el uso de habitat que realiziriduos de varias especies de
roedores silvestres (Pearson y Pearson 1982, Lozada2808l. Piudo et al. 2005, 2011,
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Polop et al. 2010). En este contexto, los maslde seleccion de hébitat son ampliamente
utilizados para evaluar la calidad del habitat, para predeiefectos de la alteracion del
habitat y del manejo de fauna silvestre entre otros. fa@su uso, estos modelos presentan
dos supuestos: 1) que los habitats con altas densidades dduinslifhabitats altamente
seleccionados) son habitats de alta calidad y hébitatbajardensidad indican habitats de
baja calidad, y 2) que las poblaciones de animales respondétivaposnte a la
disponibilidad de habitats altamente seleccionadestos supuestos son cada vez mas
cuestionados y muy dificil de probar (Railsback et al. 2003)

Por lo tanto, la seleccién de habitat es un fend6mengaodamental individual por el
cual los individuos eligen, a través de decisiones paatiesi estimuladas por factores
ambientales, los sitios en los que maximizan su éxito deptivo (Fretwell y Lucas 1970,
Rosenzweig 1981, Morris 20D3Es decir, a traveés de claves ambientales, cada individuo
“ponderd o “evalud@ los habitats disponibles para seleccionar cuél de ellos utilikesrbis
2001) y estas decisiones individuales manifiestan sus a@ssas a nivel poblacional y de
comunidad. Es por ello que la seleccion de habitat tambiédepinterpretarse como una
propiedad emergente de varios factores, a saber: 1) dmdognismos por los cuales el
habitat afecta la adecuacion“ttness individudl, 2) de la disponibilidad de habitat (las
caracteristicas de los parches disponibles de habitatg! 8imero (abundancia poblacional)
y caracteristicas individuales de los animales y 4) dentaera los individuos compiten
entre si (Railsback et al. 2003)

De acuerdo con las variadas interacciones entre individeadistintas especies y al
modo en que seleccionan el habitat, se pueden describitatigbrmas en que se estructuran
las comunidades (Morris 1988). Las estrategias de seledeidmabitat tienen profundas
influencias en el éxito individual porque la abundancia gesibilidad a los recursos son
discontinuas en ambientes naturales. Mas aun, varexien la calidad del habitat producen
agregaciones locales y dispersiones de competidoreseinttarespecificos (Krivan y Sirot
2002).

El entendimiento de las diferentes respuestas debidas szldacion de habita
generadas por adecuaciones relativas dadas en determinadesstaincias ambientales,
conduce a una mejor comprension de la distribucion déntbgiduos en un determinado
habitat (Fretwell 1972). La distribucion y abundancia de lodividuos de especies
simpatricas pueden ayudar a comprender patrones de regutextiacional, seleccion de
habitat y organizacion de la comunidad, los cuales soerg@éms por procesos denso-
dependientes (Hodara et al. 2000). La especializacion por hitathés un mecanismo
efectivo de coexistencia para especies competidoras i$M#96a Hodara et al. 2000),
porque competidores interespecificos pueden armonizar su teoeis mediante la
segregaciéon del habitat, por lo que su competencia podria ser “invisible” o estar
“enmascaradaal estar ocupando habitats diferentes (Morris et al. 2000b). Cuando las
especies compiten por el habitat, el efecto competprmmedio se corresponde con la
diferencia ponderada de densidades en cada uno de los hahitdss aisencia de
competidores (Morris et al. 2000b), por lo que la evidends fuerte de este tipo de
competencia se deriva de experimentos a campo contradgadtsss cuales se manipula o
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remueve individuos no exhaustivamente de cada especie (Cb®88) Murla et al. 1987,
Luo et al. 1998).

El uso diferencial de hébitats a menudo refleja diféasnen la habilidad de las
especies para cosechar y defender recursos compartidds, quee es de vital importancia
documentar los casos en donde la competencia esta enatspor seleccion de habitat y
demostrar que esa seleccion es causada por competémaapecifica (Morris et al. 2000b).
La seleccion de habitat depende mayormente de la calidéch lfe los diferentes habitats
disponibles. Esta calidad estda determinada por el ajudgte ®s recursos disponibles
(cantidad y tipo) y los requerimientos especificos de cadaciespeestd fuertemente
influenciada por la densidad poblacional y las condicicam@bientales. Algunos autores
sugieren que la seleccién de habitat 6ptima deberia ssidecada como una respuesta
individual (Mc Arthur y Pianka 1966, Rosenzweig 1981). Por otro lattos autores han
propuesto que la seleccion esté afectada solo por rela@mreespecificas (Fretwell y Lucas
1970, Fretwell 1972) y hay quienes proponen que la presencia sespecies competidoras
pueden también producir efectos denso-dependientes en leigelee habitat (Rosenzweig
1973, 1981Pimm y Rosenzweig 1981, Pimm et al. 1985, Abramsky et al. 1985, 199D,
1992, 1994), modificando los patrones de distribucidon poblacignaafectando Ila
coexistencia entre especies (Rosenzweig 1981, Morris 1996aglgbdnos sistemas, la
seleccion de habitat denso-dependiente reduce la compgbendaapita porque las especies
se hacen mas selectivas en el uso de habitat a medida deesidad de su competidor
aumenta, y en otros casos permite la coexistencia esquifibrio estable porque ocupan
diferentes habitats o usan los recursos de maneramtifal en los mismos habitats (Morris
1999).

1.1.3 El papel de la competencia en la seleccidon del habitat.

Partiendo de la idea de que los animales pueden reconocencidsrentre habitatse
podria esperar entonces que prefieran aquellos disponibleayde calidad. Estos habisa
preferidos deberian contener recursos esenciales gggarar la supervivencia individual, la
reproduccioén, la alimentacion, el refugio y la parejan &nbargptales habitats también
contienen competidoredepredadores y otros factores limitantes que hacen que et ltalst
realmente usa un individuo sea probablemente el resuitadona decisidbn que intenta
maximizar los beneficios y costos relativos de ese MsitZ y Dickman 2001). Yendo hacia
“arriba” en la organizacion bioldgica, esas “decisiones poseen finalmente implicancias en la
organizacion de las comunidades ecoldgicas y es por ellargugran cantidad de estudios
cientificos han direccionado sus objetivos con el finidimtificar los mecanismos que
estructuran las comunidades animales, estando la mayomowasia focalizada en la
relevancia de la competencia en esa estructuracion (Dickif86). Se asume que |
competencia es factible o podria desencadenarse cuando @ssavganismos obtienen sus
recursos de una fuente insuficiente, por lo que el odogrsos estan disponibles en una
cantidad limitada (Begon et al. 1995). A su vez, la compet@stiaampliamente descripta
como el principal mecanismo determinante de la estructurarganizacion de las
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comunidades, asi como también de la distribucion y anaia de las especies (Douglass
1976, Abramsky y Sellah 1982, Brown y Munger 1985, Hanson 1997, Monamy 1898 y
frecuentemente estudiada a través de modelos de saletxibabitat denso-dependientes
(Morris et al. 2000a). Estudios recientes han demostraddagdméamica poblacional de
roedores pequefos neotropicales puede estar modelada porpleteacia intraespecifica e
interespecifica (Meserwet al. 1996 Lima et al. 2001, 2002, Kittlein 2009). La esencia de la
competencia interespecifica es que es un mecanismo asinyeos individuos dda especie
subordinada sufren reducciones en la fecundidad, supervivetesa de crecimiento como
resultado de la explotacion o interferencia por elunge por individuos de otra especie
dominante. A pesar de la controversia existente pofitaltihd de obtener evidencia clara y
consistente de sus efectos (Luo et al. 1998), existenvamadad de metodologias para
evaluar patrones habitat-dependientes y los efectopatdivos intra e interespecificos en
procesos de seleccién de habitat (Morris et al. 2000b).

La teoria de la seleccion de habitat denso-dependientedbadsisarrollada para
explicar los patrones de distribucion y abundancia decespesi como para comprender los
mecanismos que influyen en la coexistencia de dichascies y el uso de los recursos
(Vandermeer 1972, Pimm y Rosenzweig 1981, Rosenzweig 1981, 1991, Mi&8is1989)

El papel de la competencia intra e interespecifica puwrdestudiado utilizando esta teoria, la
cual sugiere que las especies competidoras pueden coexisi@meea estable en una region,
en donde los individuos de cada especie ocupan un habitatodigtla competencia es
necesariamente cero, pero los efectos competitivp®msables de esa segregacion pueden
enmascararseomo el “fantasma de la competencia pasa@dorris 1999). Si se considera
una sola especie, esta teoria asume que un individuoalebtxécionar el habitat en donde,
evolutivamente, su adecuacion es maxiyngue la contribucidon a esa adecuacion en un
habitat disminuye con el incremento de la densidad pobkciorzando a los individuos a
dispersarse hacia habitats alternativos con menos adatpaomedio. Una aproximacion a
una posible solucién esta basada en la Distribucion ldba¢ (Fretwell y Lucas 1970,
Fretwell 1972) como una explicacion de como y por qué laidhintraespecifica causa un
cambio en la seleccion del habitat. Esta aproximacionigerembmo diferentes individuos
deberian distribuirse en un ambiente que contiene adéonuariable. Para comprender este
modelo de distribucién, se podria suponer un grupo de individu@geando en un ambiente
heterogéneo, en donde cada parche de ese ambiente pasegristicas cualitativas propias
y diferentes al resto por lo que el beneficio o recarspdadecuacion) para cada individuo
gue forrajea en un determinado parche dependera del nimeomngetidores que usan ese
parche y de la calidad intrinseca del mismo. Por lo tapt@assme que esa recompensa es
una funcién decreciente del nimero de individuos que estapitiendo en cada parche, o
dicho de otra manera, se asume una seleccién nedapeadiente de la densidad. Entonces,
segun este modelo, la distribucion de los individuosrdiferentes parches de habitats se
conformara de manera “ideal’ ya que ocuparan los parches en donde logren maximizar su
recompensa mientras estan compensando el accionar de rspstidores en el parche
pudiéndose mover de manera “libre” entre ellos sin obstaculos (todos presentan la misma
habilidad competitiva para entrar y usar cualquier hjbits esta manera, los habitats mas
productivos tendran mas individuos que los habitats menatugtivos yla adecuacién
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esperada para esos individuos deberia ser equivalente endeahabitats en ausencia de
despotismo. En consecuencia, todos los hébitats ocupaelesntarila misma adecuacion
Las diferencias en abundancias entre distintos pardbehabitat reflejan diferencias en la
calidad y/o cantidad de recursos entre dichos habitats. dits gee la calidad del parche
disminuye cuanto mayor es la densidad de competidores coifiegge(funcion decreciente
de la adecuacion con respecto a la densidad). Por lo &inse, cumplen las anteriores
condiciones, el modelo predice que el nimero de indigighao parche sera proporcional a la
fraccion de recursos de ese parche en el equilibriodéeuacion relativa de cada uno de los
diferentes habitats genera la seleccion del habitat quneecoentemente determina la
distribucion de esos individuos en dichos habitats \(fglety Lucas 1970, Morris 1988A
partir de aqui, los efectos competitivos de especiesaaiteintes pueden ser estimados
mediante los coeficientes de regresion (Morris 1999) sy dderencias en cuanto a la
distribucion del habitat pueden ser estimadas medianitesviadices de selectividad usando
informacion a partir de diferentes muestreos o evaeosaptura (Rosenzweig y Abramsky
1985.

Por otro lado, el modelo de distribucion ideal libre notempla el caso en que un
animal fuerte pueda excluir fisicamente a competidores déhdes del mejor parché\
pesar de que varios estudios han encontrado que muchos inditieluden a distribuirse
como se espera segun la distribucion ideal libre (Milirlkr9, Harper 1982, Godin y
Keenleyside 1984, Power 1984, Gillis y Kramer 1987, Darling 1989, Baunafy k998),
otros individuos no obtienen una cantidad equitativa de gesurEsto es asi porque
individuos “dominantes” impiden a sus “subordinados” el acceso a los recursos (Milinski
1979, Harper 1982, Desrochers 1989, Baum y Kraft 1998, Cresswell 20019. tRotol, los
individuos dejan de ser “libres” para moverse entre parche. La distribucion ideal despdtica,
contraria a la libre ideal, asume que los individuos vaeiarsu habilidad para obtener
recursos (Fretwell 1972), esperando que los competidores n@asosxocupen los mejores
parches y eviten la entrada de otros competidores a digrobes. En consecuencia, los
habitats mas ricos (en calidad y/o cantidad de recursos)osopados por los mejores
competidores, yla adecuacion promedio asociada a dichos habitats seyér mgae la
adecuacion de los habitats mas pobres ocupados por los peongetidores de la especie.

1.1.4 Estructuracion de las comunidades y mecanismos de regulac@imesa estructura.

De lo expresado en parrafos precedentesma de las conclusiones que podrian
desprenderse es que la teoria de seleccién de habitat deesolidate provee un vinculo
entre distintos procesos actuando a diferentes nivelesrghnizacion ecoldgica. Esto
significa que conociendo la distribucion y abundancia deithads de diferentes especies, es
posible inferir patrones de regulacion poblacional y deiestra de comunidades.

Morris (1988) y Rosenzweig y Abramsky (1986) abordaron esta tamparticular y
generaron siete modelos de organizacion de una comunidatk @@admo estan reguladas
las poblaciones que las conforman. La forma en que cadanaduse organiza, depende
principalmente de las diferencias cualitativas y cuaivéstde los habitats y de la habilidad
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de los individuos en extraer, usar y/o explotar los saguy de este modo los individuos
seleccionaran dichos habitats de manera diferencia peximizar suadecuacion (ver
TABLA 9, FIGURA 17, FIGURA 18 del CAPITULO 3). Dichos modelos de organizacion de
las comunidades son los siguientes:

v' Comunidad organizada a través de preferencias distintagbitathse verifica cuando
dos habitats difieren cualitativamente y una especie e®ficé@nte que su competidor
para aprovechar los recursos en determinados parches.

v Comunidad organizada a través de preferencias compartidhdbitat se verifica
cuando dos hébitats difieren cuantitativamente. La ctampm por interferencia es
caracteristica de este tipo de organizacion y los efemimpetitivos de una especie
sobre la otra son desiguales

v Comunidad organizada a través de preferencias iguales de :hébitadrifica cuando
no existen diferencias en el tipo de habitat segun la peéecegeilos individuos de las
especies interactuantes.

v Comunidad organizada a través de preferencias diferescial habitat se verifica
cuando una de las especies no percibe diferencias en aldipabitat pero la otra
especie percibe diferencias cualitativas o cuantitaéimtre los habitats involucrados.

v' Comunidad organizada centrifugamerge verifica cuando dos especies prefieren un
mismo habitat pero poseen preferencias distintas deah&dit cuanto al habitat
alternativo.

v Comunidad organizada a través de preferencias cambiadaserifica cuando la
preferencia por un habitat cambia con la densidad. A bajasdddes, un determinado
habitat es preferido pero a densidades intermedias esa preferencia “cambia” a otro
habitat.

v Comunidad organizada a través de preferencias mezckalagrifica cuando existen
diferencias cualitativas o cuantitativas entre los higbitavolucrados y, dependiendo
del arreglo de habitats y competidores considerados, puedenr atiferentes
combinaciones de estructuras de la comunidad.

1.1.5 Movimientos, areas de accion y uso de habitat.

La manera en que los animales se distribuyen en relamdn su entorno y
conespecificos, provee informacion acerca de proces@sstérnicos y poblacionales que
incluyen la competencia, la territorialidad y la dispergidaslett 1990, Minta 1992). Es por
esto que la dinamica poblacional esta directamente oakta con el arreglo espacial y los
movimientos de los individuos (Kernohan et al. 2001).
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El espacio que un animal usa durante un periodo de tiempo @spesifdescripto nsa
convenientemente en términos de area de accion, defwid®urt (1943) como el area
“normalmente recorrida por un animal o grupo de animales durante las actividades asociadas
a la alimentacion, descanso, reproduccion y busqueda de refugio”. La descripcion de un area
de accién puede en ese caso facilitar la descripcion deolaisnientos y el uso de habitat del
animal, como asi también identificar otros individuos logrcuales podria interactuar (White
y Garrott 1990, Kenward 1992). Este concepto es diferente del de “territorio”, el cual puede
ser definido como la porcion del area de accion defendieldiamte comportamientos de
agresion (Burt, 1943) o como “acciones de identificacion” (Brown y Orians 1970) como el
marcado odorifero (Ralls 1971) o vocalizaciones (Ryan 198&cdonald et al. (1980)
definieroncomo “interacciones estaticas” a los movimientos de los animales independientes
del tiempo y proponen el estudio de “interacciones dinamicas”, las cuales incluyen
movimientos simultdneos entre animales vecinos. Ldifd=cion de interaccion dinamica
es usualmente complicada cuando las especies son dificiledetdetar por lo que es
frecuentemente posible mediante el rastreo simultadeewvarios animales ocupando areas
contiguas (Doncaster 1990, Minta 1992).

1.1.6 Hantavirus, especies vectores y riesgo de infeccion en ambieniesles.

Las zoonosis, como las que causan los Hantavirus, sommexigdes cuyos agentes
causales se transmiten entre animales vertebrados y lsenmenos. Estas infecciones
incluyen muchas de las enfermedades humanas mas importanesmundo (Murlda y
Padula 2004). Los roedores son los mamiferos que constilaymayoria de las especies
reservorios de zoonosis (Mills y Childs 1998). En lasnas décadasnuchas enfermedades
zoonoticas transmitidas por roedores han llegado a coseeen enfermedades emergentes
en condiciones apropiadas. Es por ello que desde hacesefios renovado el interés en el
estudio de la ecologia de estos reservorios por sundestal impacto en la salud humana
(Mills y Childs 1998, Mills 1999, 2005, Yates et al. 2002, Zeier e2@05 Klein y Calisher
2007, Palma et al. 2012). Los Hantavirus descritos en Sudarsérimancentran en el area
del corredor de dispersion que los mamiferos utilizarosuepenetracion hacia el sur del
continente durante el periodo cuaternario, expandiéndsa @l sur este y centro norte de
Argentina y Patagonia (Marshall 1979). Los Hantavirus que césisainome Pulmonar por
Hantavirus (SPH) en Sudamérica, estan asociados a losreeegertenecientes a la
subfamilia Sigmodontinae que son los roedores silvestregimmdantes y caracteristicos de
esta parte del continente (Spotorno et al. 2000, Khan y Rb@3, Palma et al. 2012).

En 1993, un brote de distrés respiratorio agudo entre sarenbe en el suroeste de
Estados Unidosef la region de las Cuatro Esquihadio lugar a la identificacion de
Hantavirus en el Nuevo Mundo con una letalidad superidO&b, el virus Sin Nombre
(SNV) (Nichol et al. 1993, Zeier et al. 200&En Sudamérica,l édantavirus Andes (ANDV)
fue identificado como el agente etioldégico del SPH aed@on surandina argentina en 1995
a partir de un brote familiar ocurrido en la localidad d8&ko6n. Investigaciones ulteriores
han identificado al menos 13 variantes genéticas o limgeklantavirus en América, con
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reservorio en roedores sigmodontinos, 6 de ellas adosia SPH (Enria y Pinheiro 2000).
Estas seis variantes estan confirmadas en Argentisacyaalas a una determinada region del
pais: el ANDV-Sur esta presente en la region patagonicANEV-Oran y el ANDV-
Bermejo se encuentran en la region norte \MDV-Bs. As., elANDV-Lechiguanas y el
ANDV-Plata estan presentes en la regién central dsl fhaivis et al. 1998, Lazaro et al.
2000, Padula et al. 2000). A pesar del hecho de que los roedaresrsiderados la fuente
infecciosa de Hantavirus para los seres huma®bka demostrado otra ruta de transmision
La transmisién de persona a persona del ANDV fue descriptatdunarbrote d&SPHen el
sudoeste de Argentina, siendo hasta el momento unaeré&stch exclusiva para esta cepa
(Enria et al. 1996, Wells et al. 1997, Padula et al. 1998, Pinak 2004, Martinez et al.
2005).

De acuerdo al ultimo reporte de la Organizacion Panameridanda Salud, la
Argentina ostenta la cifra mas alta de casos redas$raleSPH entre 1993 y 2004 en el
continente, sobre un total de 1.947 casos reportados. Empersbelo de tiempo se han
informado mas de 1.400 casos en Sudamérica y aproximadamentas®®9en Argentina.
En este pais existen basicamente tres regiones en donungiesta la enfermedad: Norte:
provincias de Salta, Jujuy, Formosa y Misiones; Centapit@l Federal y provincias de
Buenos Aires, Cdrdoba, Santa Fe y Entre Rios y Sawirmias de Chubut, Rio Negro y
Neuquén (Martinez et al. 2010). En Patagonia, el SPH es tratsnpiar el roedor
sigmodontino Oligoryzomys longicaudatus o raton colilargo (LOpet 4986, Levis et al.
1998) Las especies de roedores sigmodontinos Abrothrix longipitisothrix olivaceusy
Loxodontomys micropus han sido verificados con serologia postatra ANDV
(anticuerpos positivos) en la Argentina (Cantoni eR@01, Piudo et ak005, Polop et al.
2010), aunque hasta la fecha, no existe evidencia cientdimereta de que dichas especies
transmitanANDV a los seres humanoRara estas especies, podria considerarse que su
contagio fue producto de un evento de spillover, dado que el huéspsereorio principal
es O. longicaudatus y el derramamiento del virus desde el resgmviocipal a las otras
especies puede darse, cuando los rangos espaciales y temperauperponen entre dichas
especies como ha sido observado en otras especies yremtos de cambios de abundancia
(Childs et al. 1994, Mills et al. 1997, Pavletic 2000, Polop e2Gl0). Por otro lado, la
transmision del virus hacia los humanos ocurre meéelida inhalacion de aerosoles
contaminados que provienen de las secreciones y hecesodesratfectados (Tsai et al.
1987, Glass et al. 1997). La enfermedad causa lesiones respsafjpaves, con una tasa de
letalidad del 44% en la Patagonia argentina (Martinez 80&0) Desde febrero 1997 hasta
febrero 2013, 45 casos de SPH fueron diagnosticados y coddisnen la provincia del
Neuquén, con una tasa de mortalidad cercana al 40% (Mediol@Peuevari, Subsecretaria
de Salud de Neuquén, com. pers.).

Cuando las densidades de los roedores y la competenciaspaclirsos aumentan,
muchos animales son forzados a dispersarse hacia coimtasc habitadas por humanos
(Hjelle y Yates 2001), en donde se supone que la mayoria dddasiones por Hantavirus
tuvieron lugar (Amstrong et al. 1995, Hijelle y Glass 2000) y ddadseroprevalencia de
Hantavirus en roedores parece ser mayor en relaciomauotats silvestres (Kuenzi et al.
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2001, Piudo et. al. 2005, 2011). Estudios anteriores sobre &Iseetman focalizado en sitios
de exposicibn humana al virus (Zeitz et al. 1995, Jay.el987, Bennett et al. 1999
Calderon et al. 1999), en la comparacion de poblacionesoetpres peridomeésticos y
silvestres (Kuenzi et al. 2001, Piudo et al. 2005, 2011). Aditnoente, escasos estudios de
manipulacién experimental fueron realizados con pequefosiferos neotropicales (Murta
et al. 1987, Cueto et al. 1995, Hodara et al. 2000). El riesgonti@eoHantavirus tanto para
humanos como para roedores en ambientes peridoméssidodien estudiado con el raton
ciervo (Peromyscus maniculatus) en EE.UU. (Kuenzi et al. 2DOuglass et al. 2003,
Douglass et al. 2006, KuengiDouglass 2009)Estos ambientes, cuando estan habitados por
ratones, pueden proveer aerosoles (a partir de excretasicipihente contaminados que
pueden infectar a los humanos. Ademas, este tipo de det@rados bloquean la entrada
de rayos U.V. que inactivan la mayoria de los virus. bedares también podrian contraer el
virus a través de inhalaciones de aerosoles contaminaddslaRa al. 2004), por lo que
estos ambientes peridomésticos pueden contribuir comdagtiar de riesgo favoreciendo a
la alta seroprevalencia en dichos ambientes (Douglagds2006). Para el caso particular del
SPH, este seria contraido por el ser humano principalneergenbientes peridomésticos
rurales (Armstrong et all995, Pini et al. de 2003, Torres-Pérez et2@04, Piudo et al.
2011).

Oligoryzomys longicaudatuss un roedor generalista de habitat con alta capacidad de
adaptacion a los habitats peridomésticos. Esta castici@rhace que en Neuquén sea la
especie poblacionalmente mas abundante en estos amijitintks et al. 2011). Segun estos
autores, individuos pertenecientes a la comunidad de r@aederambientes peridomésticos
poseen 2,44 veces mas chances de contener anticuerpagopqgsitra ANDV que los
individuos de la comunidad de roedores en zonas silvestedigeyzan la hipotesis de que las
modificaciones de habitat de las zonas rurales (ambigméeidomeésticos) favorecen la
presencia de O. longicaudatus. Por lo tanto el mayor riesgo dei@&pcumana al SPH se
concentra en este tipo de ambientes.

Los roedores en general y los que son reservorios degieaen particular, exhiben
distintas preferencias y patrones de uso de habitatppprd avanzar en este conocimiento
puede contribuir con un mejor entendimiento y predicaiéh riesgo de enfermedad en
humanos. El desarrollo de medidas preventivas efectiegsiere de un conocimiento
detallado de la biologia del reservorio y epizootiolaigala infeccion (Kosoy et al. 1997
Mills y Childs 1998, Mills 1999, Andreo et al. 2011). En este senta®estudios sobre la
ecologia espacial, distribucion y abundancia de O. longicaugatles sus interacciones
competitivas (asi como también de A olivacéudongipilis y L. micropus como portadores
del ANDV) cobran elevada y vital relevancia, dado su pap@locreservorio natural de este
virus causante del SPH en el Sur de Argentina y Chile.

Los cambios realizados por la actividad del hombre sobredosistemas terrestres
producen impactos en la ecologia de enfermedades zoandtcaaloracién, dimension y
cuantificaciéon de estos impactos tienen todavia un leagano por recorrer (Daszak et al.
2001). Para el Hantavirus en particular, no existen vac@specificas ni tratamientos
médicos preventivos a la fecha, por lo que la preversgdeonvierte en la herramienta mas
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valiosa para evitar la enfermedad (Mills et al. 1999). Elbéstaniento de ambientes
artificiales en é&reas silvestres (domicilios y peridonas)li produce alteraciones en las
dindmicas poblacionales y en la estructura de la comunidadedi®res. Conocer estas
alteraciones y sus efectos resulta decisivo paradsitdm exposicion humana al Hantavirus.
A pesar de la existencia de estudios con especies de pesqueiitiferos y determinados
habitats relativos al papel de las interacciones negatn la distribucién espacial (ver por
ejemplo Busch y Kravetz 199Zourtalén et al. 2003, Booman et al. 2009, Schradin et al.
2010), pocos relacionan este tipo de interacciones ogpidemiologia de las enfermedades
(ver Simone et al. 2010).

1.1.7 Antecedentes competitivos entre O. longicaudatus, A. olivacgua. longipilis.

Oligoryzomyz longicaudatus, A. olivaceus y A longipilis son especies de res=do
sigmodontinos simpatricas del bosque lluvioso templado peitag¢Gonzéalez et al. 2000).
Sus actividades se desarrollan principalmente sobre la fisigeadel terreno (no son
fosoriales). Ademas de la evidencia indirecta de int@&yaccompetitiva de estudios
preliminares (Murda y Gonzalez 1982; Gonzéalez et al. 2000), O. longicaugadus
olivaceus exhiben una segregacion del habitat con una muyddefialeccion de micro-
habitat en bosques lluviosos templados costeros (Murla yalean1982). También
presentan una fuerte selectividad de habitat en los bosqupkdes andinos (Kelt et al.
1994). De manera contraria, Patterson et al. (1990) notarodélilaseleccion de habitat
para las mismas especies estudiadas por Kelt et al. (I¥®4)das maneras, esta diferencia
podria deberse a diferentes aproximaciones metodologiemsionadas con las escalas
espacio-temporales. Estudios preliminares de distribucidaced de los roedores (Clark y
Evans 1954) verificaron una distribucion agregada de A daiusmen bosques lluviosos
templados y una distribucion aleatoria en O. longicaudatiss Reserva San Martin en Chile
(Muria y Gonzalez 1979). Estos resultados pueden estar asocadogestiones
demograficas, como una ‘“residencialidad” exhibida por A olivaceusen el bosque lluvioso
templado (Murda et al. 1987) y la vagilidad descripta para O. lamdgtas como una de sus
caracteristicas demograficas mas salientes (Kelt #9084, Murta et al. 1996).

Estos estudios anteriormente mencionados podrian sugexxidtencia de relaciones
competitivas entre estas especies. La evidencia de eslasiones competitivas
interespecificas entre O. longicaudatug\ olivaceus, por ejemplo, estdn basadas en las
siguientes observaciones: 1) existiria una correlacioiy@goentre la abundancia relativa de
A olivaceus en ambientes silvestres y el éxito de trardpe®. longicaudatus en ambientes
peridomésticos (estudios preliminares en el ,aRiado et al. 20052011), 2) poseen
preferencias similares de semillas en estudios de labior@tturda et al. 1980), 3) sus areas
de accién se solapan y poseen patrones de utilizaciérade+habitat similares (Murta y
Gonzalez 1982) pero la preferencia por el habitat esta infadencpor la densidad
poblacional (Gonzalez et al. 2000) y 4) estudios de laboratatiestran patrones de
actividad nocturnos para ambas especies (Murla et al. 197&)tr@dado, los resultados de
Murua et al. (1987) son diferentes a lo antedicho y agreggioco de incertidumbre. Estos
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autores, mediante experimentos de remocion selectivaedi®nes en un bosque secundario
en Chile, concluyen que no pudieron detectar evidencias de taee entre O.
longicaudatuy A olivaceus. Sin embargo, detectaron aumento poblacional agipilis

en respuesta a la remocion selectiva de A olivaceus

Existen dos estudios preexistentes (Piudo et al. ,2@081) vinculados con
distribucion, estructura de la comunidad de roedores sidesin ambientes silvestres y
peridomésticos y riesgo de infeccion por Hantavirus en ehongto seleccionado donde fue
llevado a cabo el presente trabajo de tesis doctoral. & gartos resultados obtenidos en
dichos estudios y de los aludidos en esta seccién aobgeedentes competitivos entre estas
especies, es que se fueron gestando y surgiendo las psegewitegicas del presente trabajo:
1) ¢Usa O. longicaudatus diferencialmente los habitats peridoasatrales? Si esto es asi,
2) ¢es este uso diferencial atribuible a efectos cotivpsticon otras especies simpétricas
como el A olivaceus (raton olivacep. longipilis (raton pelilargo)?, 3) ¢cémo influyen las
densidades de estas otras especies en el proceso de usacirsede habitat de O.
longicaudatus?, sabiendo que O. longicaudatus es el principal reserioAND¥ en
Patagonia, 4) ¢.es vinculable este uso diferencial de satiatel riesgo humano de contagio
por Hantavirus en peridomicilios rurales?

1.2 Objetivos.

A partir de las preguntas anteriores, surge el objgiivacipal de esta tesis que es
estudiar la seleccion y uso de habitats (silvestre y peéslticn) por las especies de una
comunidad de roedores en el bosque subantartico patagarcomdiciones semi-naturales y
relacionar estas interacciones con el riesgo hurdencontraer SPH basado en la teoria de
seleccion de habitat (efectos de competencia intraeeespecifica) como regulador de la
estructura de esa comunidad. Esta tesis se centrar& ¢redaespecies de roedores mas
abundantes del bosque subantartico patagonico (O. longicaudatudivaceusy A
longipilis) que si bien conformaim “ensamble ecologico”, éste sera considerado como una
“comunidad” a la hora de analizar e interpretar los resultados de su estructuracion. Se
utilizara un indice de selectividad y los modelos de gsoéeisodaras para evaluar seleccion
de habitat denso-dependiente e interacciones competiivasspecificag interespecifica
de las tres especies de roedores involucradas. Tambiéxpkeagn las diferencias
cualitativas y cuantitativas de los dos tipos de habitatsluorados, asumiendo ciertos
supuestos: a) la adecuacion de los distintos habitats siedgmrece con la densidad
(ignorando el efecto Allee) y su maximo ocurre cuando fsidad de una determinada
especie es proxima a 0 (cero), b) todos los individuos oceipaabitat mas adecuado para
ellos y c) todos los individuos presentes en un detedmihabitat poseen igual adecuacion
De acuerdo a estas suposiciones, se espera que los estsnddolos parametros de
asociacion entre especies competidoras sean negatidesngayor magnitud cuando las
especies expresen altas densidades poblacionales ers élabiats preferidos

Complementariamente se describiran los movimientoe drdbitats y las areas de
accion de individuos de las tres especies de roedoresuglines®\demas y haciendo énfasis
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en O. longicaudatus como reservorio principal del Hantavirusatag®nia se analizard
como los roedores silvestres usan el peridomicilio (patrale uso espacial) favoreciendo de
esa mana la circulacion del Hntavirus “Ande$’ entre estos dos habitats. Esta relacion entre
la “circulacion viral” y la manera en que O. longicaudatus usa los diferentes habitats posee
profundas influencias en el riesgo humano de contraer 8R4 peridomicilios.

1.3 Hipotesis de trabajo.

A partir de los objetivos anteriormente mencionadoship8tesis que surgen y que
seran puestas a prueba en el presente trabajo, en el dealee® modelos de seleccién de
habitat denso-dependientes, se describen a continuacion.

Hipdtesis N° T En un ambiente heterogéneo, O. longicaudatus percibe los halstats
manera diferencial.

Prediccion derivada de la Hipdtesis N° O. longicaudatus preferird usar habitats
peridomeésticos a muy bajas densidades (cercanas a cero).

Las evidencias de esta preferencia de habitat son:

I. Elintercepto (o la ordenada al origete la ecuacion de la regresion entre indice de
preferencia por el habitat peridoméstico vs. densidad lgkeshaignificativamente
mayor que 0,5, indicando que prefiere el habitat peridoroé&ic CAPITULO 2).

ii. Si el intercepto de la ecuacidn de la regresion del pumteriar i es
significativamente menor que 0,5, entonces O. longicaudatus prefidiabitat
silvestre (en CAPITULO 2).

ii. Si el intercepto de la ecuacion de la regresion del pumtriar i es igual a 0,5,
entonces O. longicaudatus no muestra preferencia por ningun habjiattieular
(en CAPITULO 2).

iv. De acuerdo con el modelo de isodaras, el intercepto deid&ién de la regresion
multiple tipo 1l es significativamente mayor que cer@mmdo la abundancia en el
habitat peridoméstico es utilizada como variable depetadignlas densidades
globales (intra e interespecifica) son utilizadas coradables independientes
(existen diferencias cuantitativas entre los habi(a@is)CAPITULO 3).

Hipotesis N° 2 El comportamiento de seleccion de habitat por part@.dengicaudatus esta
afectado por la presencia de individuos de la misma espsaliec¢ion de habitat
denso-dependiente intraespecifica).
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Prediccion derivada de la Hipdtesis N° B! efecto denso-dependiente en el proceso de
seleccion de habitat de O. longicaudatus serd mayor en hébitagdtas abundancias
de O. longicaudatus que en habitats con bajas densidades pobladeredts especie.

Las evidencias de este proceso denso-dependiente son:

i. Eltérmino cuadrético de las regresiones polinémicae @ttindice de selectividad
de Simpson transformado y la densidad global de la espsaignificativamente
negativo (en CAPITULO 2).

ii. El coeficiente de competencia intraespecifico de O. longicaudatias regresiones
lineales (simples y mudltiples) entre los indices de peefda de héabitat y las
densidades globalessignificativamente negativo (en CAPITULO 2).

iii. El coeficiente de competencia de O. longicaudatus con la mispeziesen el
habitat alternativo es significativamente positivo Emedelo de isodaras (existen
diferencias cualitativas entre los habitats) (en CARID 3).

Hipotesis N° 3 El mecanismo de seleccion de habitat de O. longicasdatafectado por el
uso de habitat de A. olivaceus (denso-dependencia interespgcifi

Prediccion derivada de la Hipotesis N°L®s habitats con altas densidades globales de
roedores mostraran efectos de denso-dependencia interegpecifia seleccion de
habitat del O. longicaudatus

Las evidencias de este proceso de denso-dependencia inteiesgeoif

I. En las regresiones lineales multiples de los indicgsrefierencia de habitat de O.
longicaudatus Yas densidads globales (intra e interespecdig el coeficiente de
competencia interespecifico de A. olivaceus es significawéenpositivo si ambas
especies se estructuran bajo el modelo“Besferencias de habitats distifitas
mientras que dicho coeficients significativamente negativo bajo el modelo de
“Preferencias de habitat compartitddéasn CAPITULO 2).

ii. De acuerdo al modelo de isodaras, el coeficiente de comeiatrespecifico de
A. olivaceus en el habitat alternativo de O. longicaudatus es sa@nfimente
positivo (en CAPITULO 3).

ii. El coeficiente de competenciaemspecifico de A. olivaceus en el habitat preferido
de O. longicaudatus es significativamente negativo, tal como ierswgl modelo de
isodaras (en CAPITULO 3).

Si la Hipétesis N° 3 y su prediccion son verificadasymres surgen las siguientes:
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Hipdtesis N° 4 La presencia de individuos de A. olivaceus afecta el compiiéo de O.
longicaudatus para explotar los recursos en ambos habitats:npé&stitn y silvestre
(efectos interespecificos denso-dependientes por exfinotdeirecursos).

Las evidencias de este efecto competitivo interespeqitic explotacién son:

i. En de la ecuacién de la isodara de O. longicaudatus para el haetatido, el
coeficiente de interaccién por explotacion entre angdspgcies en dicho habitat es
significativamente negativo (en CAPITULO 3).

ii. En de la ecuacion de la isodara O. longicaudatus para el habitatigoefel
coeficiente de interaccion por explotacion entre ambsigecies en el habitat
alternativo es significativamente positivo (en CAPITWR).

Hipdtesis N° 5 La presencia de individuos de A olivaceus interfieranptitivamente con
la seleccion de habitat de O. longicaudatus en los habitats pésticos y silvestres
(efectos interespecificos denso-dependientes por interi@yenc

Las evidencias de este efecto competitivo interespegbic interferencia son:

i. En la ecuacion de la isodara de O. longicaudatus para el halatetidw, el
coeficiente de interaccion por interferencia entréasrespecies en dicho habitat es
significativamente negativo (en CAPITULO 3).

ii. En la ecuacion de la isodara de O. longicaudatus para el halgtetidw, ¢
coeficiente de interaccion por interferencia entrebasnespecies en el habitat
alternativo es significativamente positivo (en CAPLTW3).

Prediccion derivada de la Hipoétesis N° 4 y de la Hipotdsis Los efectos interespecifiso
competitivos por explotacion de recursos e interfeeeseran detectados en habitats
con alta abundancias de ambas especies de roedoresspegsto a habitats pobres
(bajas densidades).

Asimismo y de manera complementaria, se postulan ancacion otras hipétesis que
seran puestas a prueba en el CAPITULO 4 a través del anaksialuacion de algunos
aspectos de la ecologia espacial de O. longicaudatus (eidmedatas otras dos especies
simpéatricas seleccionadas) en la zona de estudio.

Hipotesis N° 8 O. longicaudatus no usa equitativamente los habitats disponibéegmsto al
namero de capturas en cada uno de ellos (asumido coroadodide actividad).
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Prediccion derivada de la Hipétesis N9.& actividad de O. longicaudatus esta mayormente
concentrada en el habitat peridoméstico.

Las evidencias de este patron de actividad son:

i. La mayoria de las capturas de O. longicaudatus (nUmero y poeceobag el total)
estaran concentradas en el habitat peridoméstico.

ii. Las areas de accion de O. longicaudatus seran menores progloneiste en el
ambiente peridoméstico que aquellas para ambientes silvestres

Hipdtesis N° 7 La circulacion delANDV entre el habitat silvestre (fuente o reservorio viral
natural)y el peridoméstico (donde existe mayor riesgo de contag# lparhumanos)
se debe a la gran cantidad de movimientos entre estoatbgitr parte de individuos
de O. longicaudatus (en respuesta a efectos competitivos, veéesipd, 4 y 5).

Prediccién derivada de la Hipoétesis N°EA nimero de movimientos de individuos de O.
longicaudatus entre estos habitats sera relativamente alto

La evidencia de esta alta tasa de movimiento es:

I. Los movimientos inter-habitat de O. longicaudatus son mas friesugue los de A
olivaceusy A. longipilis (asumidos como referencia).

1.4 Sistema de estudio: especies de roedores sigmodontinos involuasad

El elenco de roedores silvestres que habitan la proviitogebgrafica del Bosque
Subantartico estd formado por al menos nueve especiemdat®res sigmodontinos
pertenecientes a ocho géneros (Pearson,189@3erve et al. 1988Iriarte et al. 1989,
Monjeau et al. 1997, Kelt 1996, 2000). En este tipo de ambientesdogdas especies mas
abundantes y/o mas frecuentemente capturadas, son O. longicaddatligaceusy A
longipilis (Kelt 1996, 2000, Piudo et al. 2011).
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1.4.1 Oligoryzomys longicaudatus.

1.4.1.1 Taxonomia, distribucién y estatus de conservacion.

TABLA 1. Clasificacion taxondmica de Oligoryzomys longicaudatus.

Orden Rodentia (Bowdich 1821)
Familia Cricetidae (Rochebrune 1883)
Subfamilia Sigmodontinae (Wagner 1843)
Tribu Oryzomyini (Vorontzov 1959)
Género Oligoryzomys (Bangs 1900)
Especie O. longicaudatus (Bennet 1832)

Oligoryzomys longicaudatus es un roedor endémico de Argentina y Gnleia
amplia distribucion geografica. Es una de las especiesoeldomres sigmodontinos mas
usualmente capturada y ampliamente distribuida sobre unadgrersidad de ambientes y
climas (Pearson y Pearson 1982, Pearson 1983, Murua et alM&R8§ye et al. 1996, 1999
Cantoni et al. 2001, Larrieu et al. 20@3lma et al. 2005, 20p%age et al. 2007, Piudo et al.
2005, 2011, Polop et al. 2010, Andreo et al. 2011, 2012). En Chile, gu dardistribucion
abarca desde la Ill Regidon hasta aproximadamente los $8pd&orno et al. 2000). En
Argentina, este cricétido se distribuye a lo largdodeAndes, encontrandose presente desde
el noroeste de la provincia de Jujuy hasta la provinctaasa Cruz (Gomez Villafafie et al.
2005, Palma et al. 2005, Procasi et al. 2005, Carbajo y Pa2idas Carbajo et al. 2009,
Andreo et al. 2011). De este modo, O. longicaudatus se conviertroede los roedores
silvestres mas comunes en zonas cordilleranas y prie@mlas (Pardifias et al. 2003). Por
otro lado, Pearson (1995) afirma que este roedor se distrdn zonas de matorral y en los
limites de los bosques, Spotorno et al. (2000) y Piudo et al. (866&)can que en Patagonia
utiliza aéreas arbustivas, bordes de claros y bosquesotolmosque denso, y también puede
ocupar ambientes con caracteristicas aridas y sensa&daien O. longicaudates una
especie vmatil o “plastica” a la hora de seleccionar su habitat (Spotorno et al. 2000), se
encontraria preferencialmente en sitios himedos vy aliteriuira vegetal (Murta y Gonzéalez
1982, Murua et al. 1986, Kelt et al. 1994, Gonzélez et al. ,200#hada et al. 2000). Sin
embargo y en particular para la provincia del Neuquén, Piudd. ¢2005) confirman la
presencia de O. longicaudatus en la mayoria de sus ecoregiongsjfas) que incluyen el
Bosque subantértico, la Estepa patagbnica y el Monte (nerffed su presencia en la
Estepa Altoandina, aunque esta falta de evidencia no ingalieaasencia en esa ecoregion

En cuanto a su estatus de conservacion, es categorizadadecPreocupacion Menor a
nivel nacional (Diaz y Ojeda 2000) y como de PreocupacibnoMeonn tendencias
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poblacionales estables a nivel internacional (UICN 2012). Aeguesta categorizada como
una especie No Amenazada para la provincia del Neuquén seBéadlucion N° 545/12 del
Ministerio de Desarrollo Territorial sobre f&lasificacion de las especies de la fauna
silvestre de la provincia del Neuquén, segun su estatus dernvamiSe y criterios de
manejo’.

1.4.1.2 Caracteristicas morfoldgicas externas.

Oligoryzomys longicaudatus es un roedor de pequefio porte con la éeldarga
(12,2-14,7 cm) que el largo cuerpo-cabeza{TZ1 cm). La masa corporal de un individuo
adulto ronda tipicamente entre los 25 y 30 gr (Piudo 2@kl xoloracion dorsal es marrén
claro, siendo su vientre blanco grisaceo. Este patrérdobitambién lo presenta la cola,
siendo su dorso mas oscuro. De orejas pequefias y 0jos grnaosies,patas traseras muy
largas que lo asemejan a la rata canguro de Norteanidat@genero Dipodomys) (Celis-
Diez et al. 2011)

ILUSTRACION 1 . Ejemplar deDligoryzomys longicaudatus.

1.4.1.3 Ecologia general de la especie.

Es de habito nocturno y muy buen trepador. Cuando se e¢rapeesente en el bosque
es arboricola, ya que construye sus madrigueras en cavidadésboles o en nidos
abandonados por aves y otros mamiferos, aunque también puadi&urcodichas
madrigueras en el suelo (Pearson 1995, Gomez Villafafie.e208b). Se alimenta
principalmente de semillas y frutos (granivoro), aunque posedeueaendencia hacia la
carnivoria consumiendo insectos en menor proporcion (&sfaiet al. 2007). Sin embargo
presenta variaciones estacionales o latitudinales dieta (Pearson 1983995 Palma et al.
2007). Posee abundantes fluctuaciones poblacionales, asocialdafioracion de la cafia
colihue o a aumentos estacionales en la densidad de alirfgsmillas), denominadas
“ratadas”. Puede reproducirse mas de una vez al afio con camadas de cuatro a seis crias.
(Celis-Diez et al. 2011). Es un roedor silvestre que utifizauentemente los ambientes
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domiciliarios y peridomésticos (Piudo et al. 2011). O. longicaud=stes principal reservorio
del Hantavirus ANDV-Sur en Patagonia (Lopez et al. 1996, Lewid @998, Murta 1998,
Cantoni et al. 2001, Piudo 2005, 2011, Larrieu et al. 2003, 2008). Bedor muy activo y

se muestra agresivo en muchas oportunidades, siendo dificédrgpulacion (observ. pers.)
En particular para el Pje. El Contra, las estimadade sus areas de accion son entre 300 y
1000 nf y sus distancias recorridas promedio son entre 20 y@Suao 2011).

La especie presenta una marcada flexibilidad en el usobitathdon grandes éreas de
accion y con un comportamiento oportunista (PearsogaysBn 1982, Murlia and Gonzalez
1986, Murla et al. 1986). En la Patagonia argentina, se la ¢recdesde la region de los
bosques subantéarticos densos hasta la region de i@ esteste. A una escala de paisaje, sin
embargo, se ha observado que la especie ocupa principabraumgetales dominados por rosa
mosqueta y zarzamora adyacentes a arroyos y canieasspn 1983, Larrieu et al. 2003,
Piudo et al. 2005, 2011, Polop et al. 2010), aunque también ha sidoadapéumr habitats
disturbados como peridomicilios, bordes de cultivo, pdeszg pasturas (Pearson 1983,
Monjeau et al. 1998, Pardifias et al. 2003, Piudo et al. 2005, &o#p2010). En Chile, O.
longicaudatus es también abundante en las areas meésicas desdpes templados y
patagonicos del Sur. Sin embargo, la especie se ha expdwmtidoel Norte en la region
mediterranea donde prevalecen areas mas abiertas ydiei@oes mas bien xéricas (Mann
1978, Palma et al. 2007). A escala local, la presencia de Ocaamgitus en una zona de
transicion entre el bosque y la estepa en el Sur de thmgerha sido asociada a altas
coberturas de arbustos y abundancia de arbustos espioosoda rosa mosqueta (Lozada et
al. 2000). En el Sur de Chile, por su parte, O. longicaudatus selet@@isites con alta
densidad de follaje y un sotobosque espeso, que ofrecen pyotegntra la vision horizontal
de los depredadores (Murta y Gonzalez 1982, Kelt et al. 1994, &pretaal. 2000, Kelt
2000.

Se ha registrado que O. longicaudatus habita en simpatria conesspecoedores
tales como: Abrothrix longipilis, A. olivaceus, Loxodontomys micropus, Cheleragsonyx,
Geoxus valdivianus, Reithrodon auritus, entre otras (Murta y Gonzalez 18820riP&983,
Murua et al. 1986, 1996, Guthmann et al. 1997, Piudo et al. 2005, 2011, Palop0di0) y
gue en habitats boscosos y arbustales es la especie quea donmporcionalmente el
ensamble (Pearson y Pearson 1982, Piudo et al. 2005, Polbp26tl@. De hecho, en
estudios realizados en las provincias patagonicas de NeuquéXe@tio y Chubut sobre la
distribucién y abundancia de esta especie (Cantoni 0@l, Larrieu et al. 2003, Piudo et
al. 2005, 2011, Polop et al. 2010) se ha observado que las majmnmedancias de O.
longicaudatus se registraron en los mencionados habitassnyelaores, en estepa. Por este
motivo, se ha sugerido que O. longicaudatus preferiria areas asinoedh abundante
cobertura (Mann 1978, Pearson y Pearson 1982, Pearson 1983).
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1.4.2 Abrothrix olivaceus.

1.4.2.1 Taxonomia, distribucién y estatus de conservacion.

TABLA 2. Clasificacién taxonémica de Abrothrix olivaceus.

Orden Rodentia (Bowdich 1821)
Familia Cricetidae (Rochebrune 1883)
Subfamilia Sigmodontinae (Wagner 1843)
Tribu Akodontini (Vorontzov 1959)
Género Abrothrix (Waterhouse 1837)
Especie A. olivaceus (Waterhouse 1837)

Abrothrix olivaceus es otro roedor endémico de Argentina y Chiésds el mas
abundante y con la mas amplia distribucion en el segundo(ghesde la | a la VII Region)
(Rodriguez-Serrano et al. 2006). En Argentina, este c@é® encuentra presente en las
provincias de Neuquén, Rio Negro y Chubut (Spotorno et al., Fd@@o et al. 2005, Polop
et al. 2010). La presencia de este roedor también sendetia ambientes de estepa
semiaridos (Pearson 1995, Monjeau et al. 1997, Piudo et al., 2d¥ijo también un roedor
muy abundante en esos ecosistemas (Pardifias et al. Z303juanto a su estatus de
conservacion, es categorizado como de Preocupacion Memwel nacional (Diaz y Ojeda
2000) y como de Preocupacion Menor con tendencias poblacioestiakles a nivel
internacional (UICN 2012). Asimismo, esta especie estegoazada como No Amenazada
para la provincia del Neuguén segun la Resolucion N° 545/12 del Mimidie Desarrollo
Territorial sobre la‘Clasificacion de las especies de la fauna silvestre geolancia del
Neuquén, segun su estatus de conservacion y criterios @goihan

1.4.2.2 Caracteristicas morfologicas externas.

Abrothrix olivaceus es un roedor de mediano tamafo, con wasa orporal que
fluctia entre los 20 y 25 gr para individuos adultos (Piudo 2011¢aarn(7,4 cm) mas corta
gue la longitud cabeza-cuerpo (9,5 cm). De orejas pequefia®e poa coloracion dorsal
grisacea con vivos café-oliva, siendo gris sucio en ttepaentral (Spotorno et al. 2000,
Celis-Diez et al. 2011).
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ILUSTRACION 2 . Ejemplar dedbrothrix olivaceus.

1.4.2.3 Ecologia general de la especie.

De habito nocturno y crepuscular, habita en el suelo dgubesy matorrales entre
troncos y cavidades, bajo rocas o galerias construidastioe animales. Su dieta omnivora
incluye esencialmente semillas e invertebrados, incluy&ntizs de arbustos como chauras y
chilcos, hongos, vegetales y pequefios vertebrados coeml@s de otros roedores. Presenta
marcada fluctuacion poblacional entre estaciones, ynzdcéa madurez reproductiva a los
pocos meses de edad, reproduciéndose entre septiembre goabcilatro a seis crias por
camada y dos a tres reproducciones por temporada (P€#96n Spotorno et al. 2000,
Celis-Diez et al. 2011). Al igual que para A longipilis, en estedor también se han
detectado anticuerpos contra ANDV (Cerda y Sandoval 2003ieuaet al. 2003, 2008,
Piudo et al. 2005,), pero tampoco se ha confirmado comsntisor del virus al hombre. En
particular para el Pje. El Contra, las estimacionesudeareas de accion son entre 400 y 800
m? y sus distancias recorridas promedio son entre 15 y Fuuig 2011).
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1.4.3 Abrothrix longipilis.

1.4.3.1 Taxonomia, distribucion y estatus de conservacion.

TABLA 3. Clasificacion taxondmica de Abrothrix longipilis

Orden Rodentia (Bowdich 1821)
Familia Cricetidae (Rochebrune 1883)
Subfamilia Sigmodontinae (Wagner 1843)
Tribu Akodontini (Vorontzov 1959)
Género Abrothrix (Waterhouse 1837)
Especie A. longipilis (Waterhouse 1837)

Abrothrix longipilis es una especie que se distribuye sdlo en AngeyntChile, con un
amplio rango de distribucion en la Patagonia Argentina quelesle la provincia de
Mendoza hasta Tierra del Fuego. En Chile, su presencierisieava partir de la IV Region
hacia el sur (Spotorno et al. 2000). En Patagonia norte, tsibui®dn ha sido mayormente
restringida a ambientes de bosque y estepas ecotonalesielelomte andino (Pardifias et al.
2003). En Chubut y Rio Negro, la presencia de A longipilis tamfiénverificada en
ambientes aridos y semiaridos (Monjeau et al. 1997, Teth 2002), convirtiéendose en una
especie que habita una amplia variedad de ecosistemas (8pett@n2000) y considerado
el roedor mas abundante en la zona boscosa (Pearson E®9Byanto a su estatus de
conservacion, es categorizado como de Preocupacion Memwel nacional (Diaz y Ojeda
2000) y como de Preocupacion Menor con tendencias poblasodatrecientes a nivel
internacional (UICN 2012). Complementariamente a estta eategorizada como una
especie No Amenazada para la provincia del Neuguén segundiudi@as N° 545/12 del
Ministerio de Desarrollo Territorial sobre t&Clasificacion de las especies de la fauna
silvestre de la provincia del Neuquén, segun su estatus dervamide y criterios de
manejo’.

1.4.3.2 Caracteristicas morfologicas externas.

Abrothrix longipilis es un roedor de mediano tamafio, con colanj9ntas corta que la
longitud cabeza-cuerpo (10,5 cm). Es de coloracién oscusa @arte dorsal, con una zona
ventral de color blancuzca plateada. Su masa corporal tosda7-37 gr para individuos
adultos (Piudo 2011). A lo largo de la zona media de su parsald/ siguiendo la columna
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vertebral, posee una franja de pelos marrén rojizos caugcteristicos. Posee un rostro
alargado de nariz puntiaguda con 0jos y orejas pequefiais-Diad et al. 2011).

ILUSTRACION 3. Ejemplar debrothrix longipilis.

1.4.2.3 Ecologia general de la especie.

Es nocturno y diurno con una dieta considerada omniatiragntandose de hongos,
semillas e invertebrados como insectos y artropodosddted995, Spotorno et al. 2000). En
general, es un roedor doécil de facil manipulacion (obgems). Esta especie, a diferencia de
A olivaceusy O. longicaudatus, no presenta una marcada fluctuacién poblaciunal e
estaciones (Piudo 2011) y se reproduce en primavera concszie arias por camada (Celis-
Diez et al. 2011)Este roedor también presenta anticuerpos contra ANDV €&®av000,
Cantoni et al. 2001, Larrieu et al. 2008, Piudo et al. 2005, 2011), sagrono se ha
confirmado como transmisor del virus al hombre. En pdeticpara el Pje. El Contra, las
estimaciones de sus areas de accién son entre 400 y %7§0sus distancias recorridas
promedio varian entre 20 y 30 m (Piudo 2011).
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1.5 Area de estudio.

El area de estudio fue seleccionada dentro del Parque Whatianin. Este parque
posee 412.000 ha. que se extienden desde lo§ B&sPa los 403S en la provincia del
Neuquén, Argentina. Existen dos provincias fitogeogréficaseseptadas en el Parque
Nacional Lanin, el Distrito Altoandino austral de la provan&stepa Altoandina y los
distritos del Pehuén, del Bosque caducifolio y Valdiviano alegrovincia del Bosque
Subantartico. El parque esta ocupado principalmente por bdedgNethofagus, aunque es el
Unico parque argentino ocupado también por bosques de araugaelauén (Araucaria
araucana). Las araucarias se encuentran ocasionaldispggsas dentro del bosque de
Nothofagus, pero en algunos bosques al norte del parque sorda&aspminante. El parque
también contiene habitats de ecotono y estepa, especialeeias areas de reserva (Funes
et al. 2006).

El Parque Nacional Lanin, como los otros parques de Patagstéazonificado en tres
categorias de manejo: parque nacional, reserva nagiodeta de conservacion estricta
(Martin y Chehébar 2001). En la categoria parque nacigoal,represental 53% del
Parque, se permiten usos recreativos pero no extradeidecursos ni infraestructura de
turismo. El 47% del Parque Nacional Lanin es reserva nacigioade se permiten
actividades extractivas (extraccion forestal), cietsss (ganado, etc.) e infraestructura de
turismo. El 14% del parque se encuentra bajo la catederéaea de conservacion estricta,
donde la Unica actividad humana permitida es la investiga@iifica. El Parque Nacional
Lanin es también uno de los parques andinos con mayor tonpamano al tener mas
asentamientos humanos que cualquier otro parque en Argavitingn(y Chehébar 2001).

El clima del Parque Nacional Lanin es mayormente templadoedaincon
precipitaciones que ocurren principalmente en época inyes@ando el clima sujeto al
régimen de nieves en las altas cumbres. Los vientos sdominantemente del oeste y las
temperaturas medias son de 4°C en invierno y de 20°C emoy@&@n una precipitacion
media de 1.800 mm anuales (Funes et al. 2006).

1.5.1 Paraje El Contra (Parque Nacional Lanin, Pcia. del Neuquén).

El sitio especifico de estudio seleccionado es el Pj€oRtra (39° 46' 47,1" S - 71° 22'
8,8" O, margen sur del Lago Huechulafquen, Departamento Huildeek Pcia. del
Neuquén), ubicado dentro de la Provincia Fitogeografica del BaSghantartico, en el
Distrito de Bosque Caducifolio (FIGURAL y FIGURA 2). El Bosdugbantartico posee un
clima templado y himedo con una temperatura anual medi® 8€ @n la seccion norte y de
5,4 °C en la seccion sur. Las lluvias persisten todo el l@@@ndo a exceder en algunos
sitios los 4.000 mm. El tipo de vegetacion dominante besgjue, caducifolio o perennifolio,
pero también se hallan grandes praderas (Cabrera y Willink 1980).

El Distrito de Bosque Caducifolio ocupa la franja oriedt|Bosque Subantartico y el
clima preponderante es mas seco que en el resto de lagmditmgeografica. Este distrito
estd caracterizado por la presencia de fire (Nothofagus antatdoga (Nothofagus
pumilio) y por el ciprés (Austrocedrus chilensis) en la secciés septentrional. Los fiires se
concentran en sitios bajos y humedos, mientras qlendg soporta ambientes mas frios
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llegando a ocupar zonas cercanas a los 1.800 m.s.n.m. autpifegmas achaparradas. Por
otro lado, el ciprés ocupa ambientes entre los 37° y 44° § dkebte del distrito ya que
soporta mejor el calor y la sequia. Asi mismo, ellrldamatia hirsuta), la laura (Schinus
patagonicus) y el maitén (Maytenus boaria) son arboles de gran amgarpresentes en
este distrito (Cabrera y Willink 1980).

FIGURA 1. Localizacion geografica del sitio de muestreo (Pje. EI @pren la provincia
detallando las provincias fitogeograficas o ecoregideda mencionada provincia.
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FIGURA 2. Detalle de la ubicacion geografica del Pje. El Contraaemdrgen sur del Lago Huechulafquen
(Parque Nacional Lanin) en la provincia del Neuquén.
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El Pje. El Contra se encuentra dentro de la catederiaanejo de Parque Nacional, en
la cuenca hidrogréfica del Rio Chimehuin del Parque Naci@ardhl.contenido dentro de la
isohieta de precipitacion anual de 1000 mm y entre los3#Dm.s.n.m. El estudio se llevo a
cabo sobre la ladera con exposicion norte del Cerrdr&dgwalle glaciario) en un bosque
semiabierto de ciprés y radal con abundante cafia cql®iesquea culeou) seca y con
nuevos brotes y renovales, florecida en primavera aeR860, michay (Berberis darwinii),
algunos claros sin vegetacion y parches de coiréstEasp. y Stipasp) (ILUSTRACION
4). También presenta algunas zonas con afloramiertosas. Los tipos de suelos para estas
laderas de valles glaciarios son los hapludantes tipilibsos (Funes et al. 2006).
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ILUSTRACION 4 . Diferentes vistas del paisaje del Paraje El Contra doadibserva el tipo de vegetacion
nativa dominante.

1.5.1.1Ambientes peridomésticos rurales del Pje. El Contra.

Los ambientes domiciliarios y peridomésticos rurales melE Contra, surgen a partir
de modificaciones e intervenciones hechas por el hondobre el habitat boscoso
previamente original. Estas modificaciones e interioatgs incluyen varias acciones como la
remocion de la vegetacion para dar lugar a la edificadle diferentes tipos de
construcciones como casas, habitaciones, lefierasagtgalpones, depdsitos de diversos
materiales (fardos, herramientas, etc.) y la creacié areas periféricas como potreros,
corrales, cuadros de pastoreo, invernaderos, huertasag menacumulacion de basura y
desperdicios.

En la mayoria de los casos, estas construcciones posesteristicas muy precarias
endonde se utilizan materiales de construccion de la zmma eadera, barro y cafia colihue
(ILUSTRACION 5). Debido a la calidad de los materiales gnatodo de construccion, estas
edificaciones rurales son muy permeables a la entraddéida de roedores. En general, los
pobladores realizan remociones sistematicas de los eseder sus casas, con trampas de
azote o veneno, sin hacer demasiado hincapié en la heaxoi@ti de las viviendas para evitar
el nuevo ingreso de roedores. Esto es un hecho no menaoueyel Pje. EI Contra esta
compuesto por 7 nucleos poblacionales y viven aproximadamenperddnas de manera
permanente (J. Sanguinetti, com. persgkian verificado dos casos 8@Ha la fecha desde
el afio 2001.

Respecto de las condiciones ambientales de estasummisies, como los parametros
de temperatura y humedad, son en general mas modeesigecto de los ambientes
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silvestres circundantes sin mostrar una estacionaligechdacada como en estos Ultimos. De
manera contraria, la oferta y disponibilidad de alimeatdrévés de depdsitos de forraje,
comida, semillas, etc.) es marcadamente menos esthcwontinuada en el tiempo y

permanentemente abundante.

ILUSTRACION 5 . Construcciones domiciliarias y peridomésticas ruralesaspén el Pje. El Contra.

1.6 Metodologia general del estudio.

1.6.1 Disefo experimental.

1.6.1.1 Disefio de las Unidades Experimentales.

Para dar cumplimiento a los objetivos y poder poner a prasbaipotesis de trabajo
planteadas para esta tesis, se implementé un sistemstiteido por 8 unidades
experimentales conformadas, cada una de ellas, por doatfdddn diferenciados: silvestre
y peridoméstico. Para ello fue necesario generar hahiadgicados (peridomésticos) ém
matriz silvestre seleccionada como area de estudio. Cadadanlas 8 unidades
experimentales quedd entonces constituidaupofArea Doméstica/Peridoméstitacon 2
galpones peridomésticos artificiales construidos entsuion (habitat peridoméstico de aqui
en adelantg un “Area de Fansicién” y un “drea Silvestre” (hébitat silvestre de aqui en
adelante) (FIGURAB

El armado y confeccion de los 16 galpones peridomésticaedotle las unidades
experimentales, comenzd en marzo del 2006 vy finaliz6 erertel@007 Cada galpén fue
construido de manera solida pero rasticamente con maigeraantonera, varas de cafia
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colihue y/o algo de chapa galvanizada. El tamafio final de caolagngfale de 2n de largo x
2mde ancho x 1,B.nde alto y la vegetacion original alrededor de ellos fogorada (solo en
los casos que fue necesario), tal como hubiese sido heaHa construccién de una vivienda
o simil para uso humano (ILUSTRACION. 6

ILUSTRACION 6 . Detalle del proceso de construccion de las Unidades expesies

En los alrededores cercanos de dichos galpones, sbuwiston diversos materiales
gue son de uso comun en este tipo de ambientes (restoslel@mastos de chapa, etc.) de
manera de ambientar el sitio a semejanza de lo queeo@aimente en la zonRor otro
lado, el interior de cada galpon fue provisto de un fardo de past@egarcido, un cuero de
oveja, una pequefa lefiera y semillas en bolsa de mdeesanular también, de la mejor
manera posible, las condiciones de un tipico galponnsteacion de campo del lugar
(ILUSTRACION 7).

Las unidades experimentales fueron dispuestas asegurandastameia minima de
500 m entre si (aproximadamente 10 veces la distanciaridecopromedio de O.
longicaudatus, que es la especie con la mayor distanciaidecoromedio de la zona (Piudo
2011), de manera de poder asumir comunidades de roedpaeadses e independencia entre
sitios. Cada unidad experimental adopté un nombre de acuemdonbte del propietario de
cada campo seguido de alguna particularidad ambiental o douatéo anecdético (Fa =
Franklin araucaria, Fcn = Franklin casa nueva, Ffanldm Fer, FI = Franklin lejos, Fj =
Franklin jabali, Fv = Franklin Vicens, N1 = Nena 1, NXena 2 ILUSTRACION 8). Vale
destacar gque los galpones finalmente terminados de todas daslemiexperimentales se
mantuvieron en terreno durante dos meses (de marzocadebhg007) sin ninguna actividad
de muestreo ni otra intervencion humana. El objetivo de astion fue que los roedores
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sigmodontinos de la zona se familiarizaran o aclimataranpresencia de ese nuevo habitat
peridoméstico disponible. Una vez finalizado este periodo laeadacion, se dio comienzo a
la captura mensual de roedores. Para ello se dispusiercanrifiat en habitat peridoméstico
(10 trampas en el area doméstica y 5 trampas en elénidarpéstica) cubriendo asi un area
de 200 rfien todos los casos.

ILUSTRACION 7 . Detalles del interior de las unidades experimentales.
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El area de transicién, que junto con el hbitat silvesshevo dominado por vegetacion
original, rode6 completamente el habitat peridoméstico y no alzdetrampeo de roedores
en esa area en ninguna etapa del estudio. Estaiduda ¢l “ecotono o interfaceentre un
habitat utilizado por el hombre y el habitat silvestre. Aipdel perimetro externo del area
de transicién, 6 lineas de 5 trampas cada una (30 trampatskeseparadas por aprox. 10 m)
fueron colocadas en diferentes direcciones de acueedtopdgrafia del lugar, conformando
asi el aparato de trampeo para muestrear el habitatslvieas trampas de cada una de estas
lineas fueron dispuestas en el terreno (disefiGtela de araia” en la medida en que la
geografia y topografia asi lo permitio, FIGURA 3) utilizancha brujula, un distanciémetro
y un GPS Garmin E-Trex (geo-posicionador satelital) y de magigmaltanea con las del
habitat peridoméstico.
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FIGURA 3. Disefio de las unidad experimentascon detalle de su ubicacién relativa con respecto atilas
unidaces experimentals la disposicion de las estaciones de trampeo y de flaenes areas [Doméstica y
Peridoméstica (habitat peridoméstico), de Transiciolilyestre (habitat silvestre)] con sus respectivas
superficies, en el Pje. El Contra (Parque Nacional Laning gunio 2007 y enero 2010.

Diseiio de la Unidad Experimental Fa Disefio de la Unidad Experimental Ff
| K _—
;.:\.z 5 .-95—0"4:4{3.‘12.“ : /ﬂ—Q‘. 5
¢ L. B A 'f = G “"'-"m——.«? e A s [
o 035%”/'. ~ MM
“’O:u\.? . 4 = o
a8 LI
e
048 16 24 “‘M'H"
] Escala 1:700 Escala 1:800
Re‘ferencias ETEr Referencias -
5 ® Tampas
Ubicarion mlativa de h;lhﬂ-d« Experimentales
Diseiio de la Unidad Experimental Fcn
N N
Qii\.m e B
. " 91—
u ™ | B 12 R
..
fiionie] - ﬁ‘\r
. '%‘:-5
024 8 1216 036 12 18 2
—-——— S —— —ET0S
Escala 1:600 Escala 1:600
R;f“e:’ejncias s g ' J‘R’;ferencias =)
5 @ Tampas
on
i S e T O Eeranis a4 Tas GoFAvAes Ferimeninies

33



CAPITULO 1- Introduccién General

Diseiio de la Unidad Experimental Fl

e sz e

N

A

wirad

048 6 W B
- — —ET0S
Escala 1:800

T

N nadmw

Referencias

@ Trampas

| Vivendas

Transectas

(] Area Peridoméstica +
Demeéstca (sup. 200 m2)

> ¥ >

Fauna Temsetre nd

Departamento.

‘Area de Transicion (sup. 2092 m2)
/Anea Sivestre (sup. 4605 m2)

Thicacion miatha de las Unidades Experinentates

Diseiio de la Unidad Experimental N1

R e "

N

foricsead

0256 10 15 20
- —et0S

Escala 1:800

nahem adiem tew
Referencias
@ Trampas
W Vvencas
—— Transectas

=] Area Pendomestica + 2 @

Deméstica {sup. 200 m2) Departamento.
[T Area de Transicion (sup. 2052 m2) Fauna Temestre P

[ Acea Sitvestre (sup. 7256 m2)

34

Diseiio de 1a Unidad Experimental Fv

e nazew naszew

Joeioses

N

A

0357 4 2 A
- — —ET0S
Escala 1:700

s

e

e

T
fazam

Referencias
@ Trampas
W Vencas
Transectas

— Area Peridomestica +
) Camestca s, 200 m2)

[7] Avea de Transicion (sup. 1282 m2)

Departamento.
Fauna Temestre

[ Acea Sitvestre (sup. 4213m2)

Diseifio de la Unidad Experimental N2

e Hazew iazne

N

A

048 6 M @
- — — e
Escala 1:800

o]

e

oo

new i =
Referencias
@ Trampas
W vvEndas
—— Transectas

A Peridomestica +
] Gemestca (stp. 200 m2)

[ Avea de Transicion (stp. 2387 m2)
[ Acea Sitvestre (sup. 8053m2)

Departamento. N2
Fauna Temestre é

Teacion i




CAPITULO 1- Introduccién General

1.6.2 Trampeo y manipulacion de roedores.

El trampeo de roedores comenz6 en junio 2007 y se extdmadita enero 2010
inclusive, totalizando 20 eventos de muestreo. Para estpdoase usaron trampas de
aluminio tipo Sherman (8x9x23 ¢iAB Sherman Trap Co., Tallahassee, Florida, EE.UU.) de
captura viva que fueron mantenidas activas durante tres nomhgscutivas en cada evento
de muestreo. Dichas trampas fueron cebadas con untardezzvena arrollada, grasa vacuna
y esencia de vainilla. Durante las temporadas de frio, éarhl@ron provistas de un trozo de
algodon para evitar mortalidad por hipotermia del animal capturddmaEato de muestreo
fue revisado una vez al dia durante la mafiana, reemplagho€elbo y el algodén en caso de
ser necesario. Debido a que los muestreos de roedoreslizaron en un area endémica de
Hantavirus, el manipuleo y procesamiento de estos mamis&rosalizd siguiendo los
lineamientos de bioseguridad estandarizados descriptos en Mdls (@095) y Kelt et al.
(2010)

Se registraron varios parametros exomorfométricosadia roedor capturado (sexo,
edad, masa corporal y estado reproductivo) y luego fue indlizdda mediante la
colocacion de una caravana metalica numerada (NatBaatl and Tag Co., Newport,
Kentucky, EE.UU.). Este procedimiento fue realizado erm&mo sitio de la captura
liberando a cada individuo también en ese lugar. La magmrabrde cada individuo se
registré utilizando una pesola de escald gr (ILUSTRACION 9 vy se lo clasificé en
condiciéon reproductiva o no reproductiva segun sus caigtetas morfoldégicas externas: los
machos que presentaron testiculos en posicion escrotal fueron considerados “reproductivos” y
en posicion abdominal fueron considerados “no reproductivos”. En cambio, las hembras con
vagina perforada, pezones agrandados, prefiada (por palpati@abddenen y/o sinfisis
pubico abierto o cerradg)o lactogena fueron consideradas como “reproductivas”, mientras
gue las que no poseian las caracteristicas anteriorohetaiéadas fueron consideradas como
“no reproductivas” (Meserve y Le Boulenge 1987, Guthmann et al. 1997, Piudo).2011

Los individuos de cada especie fueron clasificados engtrgsos etarios (juveniles,
subadultos y adultos) basados en una combinacion entredeiéarreproductiva, el tamafio
corporal (grande, mediano y pequefio) y la masa corporahatera similar a la descripta
por Corbalan et al. (2006). Los individuos reproductivos de taafio o no reproductivos
pero de igual o de mayor tamafio que estos primeros, sel@amen adultos. Los roedores
con tamafio corporal pequefio y que presentaban caracasride juveniles (por ejemplo,
nariz corta en relacién con el tamafio de su cabg@zdag traseras grandes en relacion con el
tamafio del cuerpo) y no reproductivos se consideraron juseritpiellos individuos de
tamano corporal intermedio que presentaban o no condgireproductivas se consideraron
roedores subadultos.
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CAPITULO 1- Introduccién General

ILUSTRACION 9. Trampeo y la manipulacion de roedores.

1.7 Estructura de la tesis.

La presente tesis esta dividida y organizada en cincéiulep con diferentes ejes
tematicos. En el CAPITULO 1 y en virtud de los objetivdsmtesis planteados, se realiza
una introduccién general al tema principal de la tesidogmle se abordan tépicos tedricos
con relacion a la distribucion de las especies, usolec@én de habitat y papel de la
competencia en dicha seleccion. Asimismo, se hace ibmemc la estructuracion de las
comunidades y mecanismos de regulacion de esa estructlirmidd® modo y desde el
punto de vista zoonético, se presenta informacion vinculadaHantavirus, riesgo de
infeccion en ambientes rurales y especies de roedage®dontinos involucradas con esta
patologia. Finalmente se describe el area y la metodolggneral de estudio. En el
CAPITULO 2 se presenta informacion a cerca de la séleaté habitat denso-dependiente
mediante el modelo de isolegs. En este capitulo, etiobjes investigar los efectos denso-
dependientes en la seleccion de habitat de O. longicaudatus. Asinistheo manera
complementaria, se evallan dichos efectos para A.celisay A longipilis. Para ello se
ofrece una introduccién y un marco teérico, se describgrobjetivos y la metodologia
empleada, para luego discutir los resultados obtenidoseBiucon este mismo eje, en el
CAPITULO 3 se detalla informacion sobre la seleccion @sitht denso-dependiente pero a
través del modelo de isodaras. Este capitulo se esawd#ua misma manera que el anterior
en donde el objetivo es explorar eficiencia en exibacde recursos de las distintas especies
y estimar efectos competitivos intraespecificos e asggecificos (por explotacion y por
interferencia directa) que estén modelando la seledsohéabitat. En el CAPITULO 4 se
intenta estimar cuantitativamente parametros de lagieokspacial de las tres especies de
roedores y relacionar esta informacion con el riesgmfgecion por ANDV, a través del
analisis de las estimaciones de uso de hahi@timiento de roedores entre habitats silvestre

36



CAPITULO 1- Introduccién General

y peridoméstico y areas de accion. Finalmente, en elTBARD 5 se presenta una discusion
final, una integracion de resultados y consideracionesrgles en donde se pretende integrar
los principales resultados obtenidos en los capitultesiares de manera de relacionarlos con
el riesgo de contagio por Hantavirus para humanos en atebiperidomésticos rurales. En
este capitulo se tratara de responder las preguntasa&agseen la seccion 1.1.7 en basesa lo
resultados obtenidos en los anteriores capitulos.

37



CAPITULO 1- Introduccién General

38



CAPITULO 2- Modelo de Isolegs

CAPITULO 2

SELECCION DE HABITAT DENSO-DEPENDIENTE:

MODELO DE ISOLEGS

2.1 Introduccién y marco teorico.

Durante mucho tiempo, los ecélogos trataron de vinculacoehportamiento, la
dindmica poblacional y las reglas de la organizacion dmtaunidad mediante el uso de
teorias de forrajeo Optimo (McArthur y Pianka 1966, Stepherm&ebs 1986, Kamil y
Roitblat 1985 Houston 1987, Mellgren y Brown 1987, Holt y Kimbrell. 2007, Valdovinos et
al. 2010) Sin embargo, se encontraron con diversas dificeftadatematicas al intentar
poner a prueba las teorias de seleccion de habitat optisstemas de multiples especies.
Para solucionar este problense desarrolld el modelo de isolegs basado en la tderia
seleccion de habitat denso-dependieBigta aproximacion matematica cualitativa enfrenta
un problema multidimensional que es el de como un individera@eha un habitat en el
marco de la variacion en su densidad poblacional y la desfeeies con las que interactia
El Modelo de isolegs predice una dinamica no lineal pasae$pecies competidoras, ha
posibilitado el descubrimiento de la organizacion centrifugandecomunidad y permitio el
inicio del estudio de la coevolucion de nichos  ecoldico (en
http://leebweb.arizona.edu/faculty/miro/foraging.htridste modelo de seleccion de habitat a)
se basa en el modelo de Distribucion Ideal Libre (Frietwieucas 1970, Fretwell 1972), el
cual fue explicado en la seccién 1.1.3 del CAPITULO 1, b) segue los individuos se van
a establecer en aquellos habitats en donde su adecuacidaxse®, c) asume que a mayor
densidad en un habitat determinado, menda @slecuacion en dicho habitat y d) y que las
diferencias cualitativas y cuantitativas entre habiteflsjan las diferencias en las densidades
de una determinada especie en distintos habitats.

La coexistencia de las especies es una caracteristiegaria de todas las comunidades
biolégicas ya que tiene relevancia en las combinaciones Unicaspdeies y los niveles de
biodiversidad presentes en la naturaleza. Si determinapesies no fuesen capaces de
coexistir en el mismo habitat, entonces no existiriarogolds ecosistemas tan ricos y
biodiversos que efectivamente existen. Por lo tanto, uegupta interesante para abordar
seria como conviven las especies cuando compiten ponismsos recursos. Una forma de
convivencia es la redudoi del nivel de competencia entre las especies competidoras
mediante la “particion o division” de los recursos dentro de un habitat (generando
convivencia local) o mediante el uso de habitats difesefgenerando convivencia regional)
(Kotler et al. 1993, Ziv et al. 1993, Kotler y Brown 199Bara los individuos que pueden
elegir en que habitat vivir, la dispersion hacia otro &k convierte en una solucién viable
para reducir esa competencia (Snyder y Chesson 2003). Esportamiento a menudo
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resulta en una distribucion caracteristica de los iddos entre los habitats en los que una
especie dominante ocupa el habitat de mejor calllachddjicamente, cuando se enfrentan a
la competencia en un habitat de buena calidad, losidoutis de las especies mas débites,
menudo logran una mayor adecuacion al dispersarse ahimathde peor calidadEste
movimiento facilita la convivencia, espacial y temporalreeras especies competidoras
(Guthrie y Moorhead 2002).

En este sentido, el modelo de isolegs es otra extedsida seleccidn ideal de habitat y
fue desarrollado por Rosenzweig (1981, 1986) para detectar densulelgpa evaluando
sus efectos en un sistema conformado por dos especiesn@&dlo conceptual de seleccion
de habitat denso-dependiente es uno de los modelos masdooque incorpora los efectos
de la competencia interespecifi€d modelo predice las densidades en el que dos especies
competidoras deben coexistir en un sistema de dos halyitatsgiere patrones de
organizacion de la comunidad (Pimm y Rosenzweig 1981, Rosgnz@86, 1991
Rosenzweig y Abramsky 1986). Esta teoria, entonces, antestablecer el vinculo entre la
ecologia del comportamiento individual y poblacional edalogia de la comunidad. Para
ello, se trata a la densidad poblacional como la varigblecipal que predice el
comportamiento (Rosenzweig 1986). Una isoleg es una linea des mu#csepara regiones
de distinto comportamiento 6ptimo de eleccion o selecd® habitat en un espacio de fase
determinado por las densidades de dos especies competidtads. especie esta
caracterizada por una isoleg que separa diferentes esgia uso de habitat (Pimm y
Rosensweig 1981, Rosenzweig 1981).

Una de las caracteristicas o propiedades mas relewdaias isolegs es su pendiente,
la razén de cambio en el ejy” con respecto al cambio en el éj’. Ejemplo: en la
FIGURA 4 se ilustra la paraddjica coexistenca dos especies competidoras con
preferencias de habitat diferentes en un sistema conforpm@ddos habitats y dos especies.
En un sistema con la especie A prefiriendo el habitala2egpecie B prefiriendo el habitat 1.
El aumento de la densidad de cada una de las especiesdiandeentar la selectividad de
ambas especies y a reducir el uso del habitat alternpivoambas especies dado por
competencia interespecifica. Por lo tanto, las isodlegambas especies tendran pendientes
positivas. Asi, las zonas de mayor interaccion y coempé interespecifica SoA{.2y B1) y
(A2 y Bisp) (Abramsky et al. 1991, 1992, 1994). Queda definida una regioratent la
FIGURA 4 donde ambas especies coexisten porque no presentgoosigi@n de habitats
(A2y By).
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FIGURA 4. Gréfico de isolegs en un sistema de dos especies (A/ydB3 habitats (1 y 2) con preferencias de
hébitat distintas (la especie A prefiere el hdbitat®especie B prefiere el habitat £, (, = la especie A utiliza
los habitats 1 y 2B, = la especie B utiliza los habitats 1 y/&; = la especie A utiliza el habitat B; = la
especie B utiliza el habitat 1).

Na

- - - -pisoleg de la especie A

» isoleg de la especie B

v

En la FIGURA 5 la comunidad se organiza bajo un sistema con las dosiespe
compartiendo preferencias por el habitat 1. Consecuenteyr&d aumentar la densidad de
cada especie competidora, sendas selectividades disminwjendumalas pendientes de las
isolegs negativas. Asi, la zona de mayor interacciéonypetencia interespecifica és{> y
Bi+2). En este ejemplo, la especie B es competitivameoeinante sobre la especie A, ya
gue la isoleg de B se encuentra mas distante del origegréf&gdo y soporta mayores
densidades intra e interespecificas antes de comengar alternativamente los 2 habitats (1

y 2).
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FIGURA 5. Grafico de isolegs en un sistema de dos especies (A ydB} abitats (1 y 2) con preferencias
compartidas por el habitat A{,, = la especie A utiliza los habitats 1 yB;., = la especie B utiliza los habitats
1y 2;A; =la especie A utiliza el habitat B; = la especie B utiliza el habitat 1).

Na
« isoleg de la especie A
7/

v

Una forma empirica de obtener las ecuaciones de lagsses mediante la regresion de
indices de preferencia con la densidad (Rosenzweig y Abyab®d6). Este modelo es un
método analitico y grafico muy conveniente para el @stddl principio de coexistencia
competitiva (Morris 1999

En cuanto al empleo del modelo de isolegs en comunidadeederes en Argentina,
surgen Unicamente los trabajos de Busch et al. (1997) y Hetlata(2000) con ensambles
de roedores en agroecosistemas pampeanos. Sin embastp gsdambién planteado por
Hodara et al. (2000), Busch et al. (1997) enfrentaron el probteamque las‘réplicas
utilizadas en los habitats de campo fueron muy disimile§z(rgaasol, soja, etc.), lo que
pudo aportar mas ruido que el deseado al momento de elzatgdeccion de dichos habitats.
Este inconveniente fue significativamente mejorado esstldio de Hodara et al. (2000)
aunque si bien trabajaron con “réplicas verdaderas”, el escollo a sortear no fue la calidad sino
la cantidad (baja) de réplicas. En este marco, el pes@bajo de tesis se constituye como el
primero en indagar aspectos de organizacion de comunidad diepsadienten ensambles
de roedores patagonicos, en particular con especiesotim@rny epidemiolégicamente
relevantes para la salud humana.

2.2 Objetivos.

El objetivo general de este capitulo, es evaluar esi@oi@nte preferencias de habitat
y detectar la existencia de efectos denso-dependientassetetcion de habitat en cada una
de las tres especies de roedores. Finalmente, tambiabaremformacién acerca de la
estructura de la comunidad de roedores del Pje. El Contral ém de vincularla con alguno
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de los modelos de organizacion de la comunidad propuestos pds K®88), lo cual es
detallado y discutido en el CAPITULO 5).

2.3 Metodologia.

Se interpretaran los coeficientes obtenidos de losnttistimodelos de regresiones
lineales que representen cada uno de los sistemas de deagesesperactuantes: O.
longicaudatus/A. longipilis, O. longicaudatus/A olivaceus y A. longipilis/A. olivaeeul®s
dos habitats involucrados (silvestre y peridoméstico) ameélente.

2.3.1 Organizacion general de los datos.

De la misma manera que en Hodara et al. (2000), se asume qeiaciéan entre
capturabilidad y abundancia puede variar entre estacionesialgpero no entre habitats
(silvestre y peridoméstico). Es por esta razon que ebemuente analisis de denso-
dependencia se realiza estacionalmente para evitar efemtdsndidos con los cambios
estacionales de densidad y los cambios estacionalexaptiaabilidad. En la TABLA 4 se
detalla la manera en que se conformaron las diferesit@si@nes del afio para proseguir con
el analisis.

TABLA 4 . Estaciones del afio conformadas a partir de los medes gne se realizaron los distintos eventos
de trampeo*(indica las estaciones que incluyen mas de un mes).

Estacion Meses incluidos

Otofo 2007 junio

Invierno 2007 julio y septiembre
Primavera 2007 noviembre y diciembre
Verano 2008 enero y febrero

Otofio 2008 abril y mayo

Invierno 2008 julio y septiembre
Primavera 2008 octubre y noviembre
Verano 2009 enero y marzo

Otofio 2009 mayo

Invierno 2009 julio

Primavera 2009 septiembre y diciembrt
Verano 2010 enero

En el caso de las estaciones en que se contaba cotentdis evento de trampeo se
considerd la suma de los individuos capturados en cadaparascada combinacion de
especie y para cada unidad experimental.
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2.3.2 Simulaciones Monte Carlo.

Debido a que en niumero de trampas colocadas en los hibiidtsngstico y silvestre

fue diferente (15 estaciones de trampeo en habitat pertiomg 30 en habitat silvestre) y
con el objeto de obtener tamafios muestreales compapaéesada tipo de habitat en cada
unidad experimental, se realizaron las correspondientesilagiones Monte Carlo
(Abramsky et al. 1990, Hodara et al. 2000). A partir de esto,ne¢raide capturas obtenidas
en habitat peridoméstico fue conservado (habitat coreebnrmimero de trampas), mientras
que las simulaciones se aplicaron para modificar los datoapdera obtenidos en el habitat
silvestre. Para ello se seleccionaron aleatoriamentestaSi@nes de trampeo de las 30 del
habitat mencionado y los datos de captura de esas 1®eetaftieron registrados.

Por lo tanto, teniendo en cuenta el nimero de individuos ealoiren el habitat
peridoméstico en cada unidad experimental, para cada m&nto de captura y para todas
las combinaciones de las tres especies ydfLAOper, ALperi, OL+AOper, OL+AL peri
AO+AL peri, OL+AO+ALperi, Siendo OL = O. longicaudatus, AO = A olivaceus y AlA=
longipilis), se generd un numero idéntico de numeros al azar. Caddeuestos numeros al
azar fue identificado en una tabla de 15x10 niameros alestwnstruida previamente (150
nameros al azar en total). Seguidamente se sumo poupadte las diez columnas las veces
en que alguno de los numeros generados al azar en printariaspardo en ella. Luego
se promedié esa suma de numeros obtenida para cada calamm@do de obtener el nuevo
namero promedio de capturas para el habitat silvesteniolot por simulacion de Monte
Carlo. Es decir, este procedimiento se repitio 10 ve@siamero promedio de animales de
todas las especies obtenido a partir de esas 10 simuladeMente Carlo fue utilizado para
estimar la densidad en cada habitat, asi como tambgnnitices de preferencia (ver
Ecuacion 1). La técnica de Monte Carlo, entonces, pérwiitener un nimero comparable
de capturas del habitat silvestre con su respectivo peritionsic cada unidad experimental
para cada periodo del afio.

2.3.3 indices de preferencia y densidades globales.

A partir de este punto y ya con los niumeros obtenidosvastrde esta simulacion
Monte Carlg se procede al célculo de indices de preferencia y densidautedes. Los
indices de preferencia (IP) pueden ser estimados comdit¢aila Ecuacion 1.

(#capturagn ) D

i sil
| isil — =

Ecuacion 1

(#capturasSiI + #captura;spe,i) D +D

i peri

en donde i es una especie determinada, ypsili son los dos tipos de habitats y D son las
estimaciones de densidad (para el habitat peridomésticas@apturas obtenidas y para el
habitat silvestre es el nimero promedio de capturasidbtéduego de la simulacion Monte
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Carlo). Estos indices de preferencia son obtenidos pala ltabitat y para cada temporada
del afio. A partir de aqui, se estiman las densidadeslegotba cada especiBG;), segun lo
indica la Ecuacion 2.

Ecuacion 2 DGi=(D, ,ix%areg,,)+ (D, ;, x%area, )

en donde By es la densidad de la especie i en el habitat peridoméstig es la densidad

de la especie i en el habitat silvestre. Cada una dalesabundancias estan ponderadas de
acuerdo al porcentajes del area ocupada por el habitat pésidomny por el habitat silvestre
en el total de la unidad experimen{® areaye;i 0 % area;). Este porcentaje que ocupa cada
habitat puede verse en la TABLA 5. El detalle especific@ada una de estas superficies en
m’ puede obtenerse de la FIGURA 3 (CAPITULO 1). Estas densidgldesles son
obtenidas para cada temporada del afio.

TABLA 5. Porcentaje de la superficie de cada unidad experimentahulisgdo en porcentaje del area ocupada
por el habitat silvestre y por el habitat peridoméstiroel Pje. EI Contra (Parque Nacional Lanin) entre junio
2007 y enero 2010.

Unidad % %
experimental | silvestre| peridomicilio
Fl 95,84 4,16
Fj 95,24 4,76
Ff 94,21 5,79
Fa 96,32 3,68
Fcn 95,16 4,84
Fv 95,47 4,53
N2 97,58 2,42
N1 97,32 2,68

2.3.4 Regresiones lineales simples entre los indices de prefieia y las densidades
globales intraespecifica (competencia intraespecifica).

La Ecuacion 3 relaciona la densidad poblacional de una esmkma en un
determinado habitat (en este casoel silvestre) y la preferencia de esta especie por ese
mismo habitat. En el presente estudio, el habitat delssuahlcula el indice de preferencia
para cada especie en cada estacion del afo, es et dbiiande dicha especie sea mas
abundante. Esta ecuacion brinda la posibilidad de estimafeeto de la competencia
intraespecifica en el proceso de seleccion del habitat.
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Ecuacion 3 IP,., =a—bDG,

en dondelPxs es el indice de preferencia de la especie A por el h&ilivaistre a es el
interceptoy b es el coeficiente de competencia intraespeciliéay es la densidad global de
la especie A (segun Ecuacion 2). Estos coeficientedisgaasa partir de regresiones lineales
simples. Estos andlisis se realizaron para cada unasdeek especies en cada una de las
cuatro temporadas del afio.

2.3.5 Isolegs y regresiones lineales mdltiples entre los indicds preferencia y las
densidades globales de esas especies y de sus competidoras.

En el marco del modelo de isolegs, se puede estimar ieampémtesu pendiente
asumiendo que la selectividad varia linealmente con la den$idatiendo de la ecuacion de
indice de preferencia de la especie A por el habitat siv@scuacion 3), bajo un modelo de
Preferencias de Habitat distintas, la ecuacion queiosakda densidad poblacional de ambas
especies interactuantes es la Ecuacion 4:

Ecuacion 4 IP,, =a—bDG, +baDG,

en dondelPxs es el indice de preferencia de la especie A por el hahivatstre, a es el
intercepto, b es el coeficiente de competencia intraggmedGa y DGg son las densidades
globales de las especies A (intraespecifica) y Br@specifica), y by es el coeficiente de
competencia interespecificRara el presente sistema de estudio, cada especie aotw@bit
otras dos especies, por lo que se llevaran a cabo dosioegrelineales multiples por especie
por estacion del afio.alisoleg de la especie A (Ecuacion 5) se obtiene delegdarde la
Ecuacion 4.

Ecuacion 5 DG, =——"+aDG,

en donde el primer término de la ecuacion es el intevge « es ahora la pendiente de la
isoleg de la especie A.
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Estos modelos de isolegs fueron desarrollados por Rosent®@8¢) como una
manera de detectar denso-dependencia y sus efectos letd@dsede habitat para un sistema
conformado por dos especies en varios habitats que confahr@mbiente heterogéneo.
Entonces, una isoleg es una linea curva en un gréaficoegpuesenta un comportamiento
Optimo de eleccidn o seleccion en un espacio deciages ejes son las densidades de dos
especies. La forma empirica de estimar las ecuactn&s isolegs es a partir de regresiones
lineales entre los indices de preferencia y las densidghiidmles de esas especies
interactuantes (Rosenzweig y Abramsky 1986). En estedseytieniendo en cuenta que la
preferencia de habitat se verifica realmente en awseleccompetidores o cuando €stos son
raros. Rosenzweig y Abramsky (1985, 1986) y Abramsky et al. (1@®@pnen evaluar el
intercepto resultante de las regresiones para detectargneifis de habitat, mientras que las
pendientes de dichas regresiones describen la relaciés esa seleccion y la densidad
global. Por lo tanto, si el intercepto de la ecuadi@nregresion es significativamente
diferente de 0,5, significard que existe una preferenciausenaia de competidores tanto
intra como interespecificos. Asimismo, la seleccion ligbitat denso-dependiente
intraespecifica se verificara cuando el coeficienjalébla Ecuacion 4 sea significativamente
negativo y denso-dependencia interespecifica cuandoediciente boo de la mencionada
ecuacion es estadisticamente significativo [positdago un modelo de Preferencias de
Habitat distintas y negativbajo un modelo de Preferencias de Habitat compartidas, ver
Morris (1988)].

Cuando las ordenadas al origen resulten estadisticaragmificativas, se procede a
estimar la preferencia de habitat a partir de los inkes\@e confianza (IC) al 95% utilizando
la Ecuacion 6.

Ecuacion 6 IC = Intercepto+ ESxt, , \_,

en dondeESes el error estandar del intercepto estimadq, y.t es el valor critico (donde el
valor t de Student posee un determinadonivel de confianza y N-3 grados de libertad). En
el caso de este estudio, las regresiones son entrindices de preferencia del habitat
silvestre (variable dependiente) y las densidades gbbadée dos especies (variables
predictoras o independienjey los resultados que se pueden obtener a partir derfzaesin
de esos intervalos se resumen en las siguientespireses:

v Se verifica igual preferencia de habitats cuando el IGndiéde de preferencia incluye
al 0,5.

v' Se verifica una preferencia por el silvestre cuando el limfexior de ese IC es
mayor a 0,5.
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v' Se verifica una preferencia por el habitat peridoméstiemdo el limite superior de
ese IC es menor a 0,5.

2.3.6 Indice de selectividad de Simpson transformado.

Una de las maneras de abordar estudios de preferencidspbitat es la regresion de
indices de preferencia con densidades globales intragspgcipero muchos indices de
selectividad decrecen cuando las densidades aumentan (Busth1997, Hodara et al.
2000), es decir, son denso-dependientes en si mismos por $& dpaeen poco apropiados
para estimar seleccion de habitat denso-dependiente. UgEdreoa este problema fue
propuesta por Rosenzweig y Abramsky (1985) usando el indicdedtivddad de Simpson
transformado(Y). Cuando se regresiona Y con la densidad poblacionaesygecifica
menos undN-1), toda estrategia de selectividad aparece como una lineatqueepta el
origen con una pendiente, la cual representa la verdaelectiwdad (Hodara et al. 2000).
En esta regresion, las pendientes de las curvas ressltaepresentan los indices de
selectividad. Por lo tanto, se espera una pendiente iguabaen ausencia de selectividad
mientras que diferentes valores positivos de esa peademajustan a diferentes niveles de
seleccion. La hiperdispersion (especies socialmente oegisizpero con comportamiento
territorial marcado) es detectada cuando las pendiesnasegativas.

Rosenzweig y Abramsky (1985) definen al valor esperad6 gara una poblacion con
densidad N y cualquier estrategia de selecd@ngomo muestra la Ecuacion 7:

Ecuacion 7 £} =(N=1)x(m3_IPiz-1)

en don@ N es la densidad global de la especie que puede seracacukando el
denominador de la Ecuacion 1, m es el numero de habithradds, Pi es el indice de
preferencia calculado usanddHcuacién 3 para cada especie] bk la abscisa, (ZIPi%) son

las estrategias de seleccién yE(fi*-1) es la pendiente (el verdadero indice de seleccién).
Del analisis de esta regresion enite(variable dependiente) y N-1 (variable predictpra)
surge que si la selectividad no cambia con el aumentodia$adad, se verifica una relacion
lineal positiva entreY” y la densidad poblacional menos uno (modelo lineal). Pese si
detecta curvilinealidad obtenida a partir de regresiones paittad de segundo grado donde
la variable respuesta es el indice de selectividad de Simpmasformado y la variable
independiente es la densidad global -1, entonces se &dgfiseleccion de habitat denso-
dependiente (modelo cuadrético). Por lo tanto, si la pet@lies positiva (coeficiente lineal
del modelo cuadrético), solo se verifica relacion lirmdle ambas variables. Pero si hay un
término cuadrético significativamente negativo, se comwfiefecto de denso-dependencia en
la seleccién de habitat (Rosenzweig y Abramsky 1985). Sin gmbaste indice posee la
limitacion de que detecta desigualdades en la distribuciérabéhhpero no discrimina entre
estas desigualdades. Respecto de los modelos linealesintmes antes mencionados, se
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uso el criterio de informacion de Akaike (AIC) para sdtmtar al modelo de mejor ajuste en
cada caso. En este sentido, se seleccion6 el modelelo/alor de AIC més bajo (Akaike
1973, Hodara et al. 2000)

2.4 Resultados.

2.4.1 Resultados generales.

Luego de finalizados los 20 eventos de trampeo, 805 roedoresstd&al8 especies
fueron capturados 1.623 veces con un esfuerzo de captura de 7m@8straoche. A partir
de estos datos surge que O. longicaudatus fue el roedor mas fremrdateapturado
(48,07%) seguido de A. longipilis con el 34,78%. De manera glakakerifica que O.
longicaudatus, A longipilis y A olivaceus son las especies mas cdg@sudel ensamble.
Entre las tres especies acumulan el 94,78% del total deagdaras nuevas para todo el
ensamble de roedores (TABLA 6).

TABLA 6. Nimero de individuos capturados discriminado por especies atetalél nimero de recapturas y el
porcentaje de capturas de cada especie del el total deplasas nuevas en el Pje. El Contra (Parque Nacional
Lanin) entre junio 2007 y enero 2010.

. N° . . % del total de

Especie individuos N°de |N°total de capturas

capturados recapturas | capturas HUevaS
O. longicaudatus 387 273 660 48,07
A. longipilis 280 464 744 34,78
A. olivaceus 96 75 171 11,93
R. rattus 33 0 33 4,10
L. micropus 6 5 11 0,75
C. macronyx 1 1 2 0,12
G. valdivianus 1 0 1 0,12
l. tarsalis 1 0 1 0,12
TOTAL | 805 | 818 | 1.623 | 100

(R. rattus = Rattus rattus, I. tarsalis = Iremomys f&)sa

De los 20 eventos de trampeo realizados en este estudio, Cralotaius fue la
especie mas capturada en habitats peridomésticos (9 @sasiblo del total).
Comparativamente, A. longipilisy A. olivaceus resultaron ser las especies mas
frecuentemente capturadas en un 20% 4 y 15%(n = 3) respectivamente del total de los
eventos de trampeo. Es decir, O. longicaudatus fue capturada 2,2Bces3mas que A
longipilis y A. olivaceus respectivamente en este habitat (FIGURA 6A).

Para el caso de habitat silvestre, A longipilis fue la espe@e capturada (15
ocasiones, 75% del total). Asimismo, O. longicaudatus olivaceus resultaron ser las
especies mas frecuentemente capturadas en un §%)(n 15% (n= 3) respectivamente del
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total de los eventos de trampeo. Es decir, A longipilis fue cajgdray 5 veces mas que O.
longicaudatuy A olivaceus respectivamente en este habitat. Por otro Aaddivaceus no
mostré una tendencia a ser mas capturado en ninguno de loakitsts en ningun
momentos del afio (FIGURA 6B

FIGURA 6. Numero de capturas totales (capturas y recapturag)) drabitat peridoméstico B) silvestre,
discriminado por temporada y por afio para O. longicaudatadivaceusy A. longipilis, en el Pje. El Contra
(Parque Nacional Lanin) entre junio 2007 y enero 2@E0a el grafico A, entre paréntesis se detalla los
individuos capturados para O. longicaudatus durante el invierno 09.
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2.4.2 Regresiones lineales simples entre el indice de pref@ianvs. la densidad global
intraespecifica.

Abrothrix longipilis fue la Unica especie que mostrd un claro patrgreferencia por
el habitat silvestre en todas las estaciones del afio, ymsjuwedenadas al origen oscilaron
entre 0,813 (en primavera) y 1 (en verano). De acuerdo atlrsalos de confianza para
estos valores, esta especie prefiere el habitat sdvasdensidades cercanas a cero durante
todo el afio, ya que el limite inferior deos#ntervalos son mayesa 0,5 en todos los casos
(es valido recorar la interpretacion de los resultados de la Ecuacion 6amés). Por otro
lado y a diferencia de la especie anterfr longicaudatuy A. olivaceus no mostraron una
preferencia particular por ningan habitat durante el inviepnimnavera y verano, ya que Si
bien los interceptos de las regresiones fueron estadistita significativos para esas
estaciones, los intervalos de confianza incluian @@ 0,5 lo que demuestra que no hay
una preferencia de habitat a densidades cercanas a cestosrires momentos del afio. A
modo comparativo con A. longipilis, las ordenadas al origea Parongicaudatus oscilaron
entre 0,489 (en primavera) y 0.879 (en otofio) y entre 0,528 (emnayiy 0.774 (en otofio)
para A olivaceus. En cambio durante otofio, se podria consigieeaestas dos ultimas
especies prefieren el habitat silvestre. Esto se evalengpiricamente a través del valor que
adoptael limite inferior del intervalo de confianza del interegpl cual es mayor a 0,5 para
O. longicaudatus, mientras que A olivaceus pretende mostrar umsiepoed por dicho
habitat ya que, aunque el intervalo de confianza incluy@,ltiene su limite superior
relativamente alto y alejado de 0,5 (TABLA 7

Respecto de los coeficientes competitivos de las regessiy su significancia
estadistica, se deduce que tanto O. longicaudatus como A. longipdigpedmentan efecto
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competitivo intraespecifico alguno a la hora de seleccielnaabitat en ningin momento del
afno. Sin embargo, algo diferente ocurre con A. olivacepssar de no experimentar efecto
competitivo intraespecifico al seleccionar el habitatsamhe la mayor parte del afo
(primavera, otofio e invierno), si se verifica tal efeeh el verano (k& -24,224, p-valor =
0,031, TABLA 7). Es decir, que durante la época estival, lsidecde seleccionar un habitat
determinado por parte de un individuo de A olivaceus, estargeitiada por el efecto
competitivo de sus conespecificos.
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TABLA 7. Estimadores de los parametros de las regresiones lisialees de los indices de preferencia vs.
Densidades globales, en el Pje. El Contra (Parque Nadiandal) entre junio 2007 y enero 2010. En todos los
casos, la variable dependiente fue el indice de preferpocial habitat silvestre para la especie en cuestion
[DG = densidad globalOL = O. longicaudatusAO = A olivaceus AL = A longipilis, B = valor del intercepto

o el coeficiente de competencia intraespecifica, dependigndaso,t = estadisticon = tamafio muestral
(numero de unidades de muestreo para la misma temporada date élperiodo de muestreen “negrita”

se resaltan los valores estadisticamente signifasgtiv

- 95,0%
S— | g:,gr'ggﬂ;zzgg Intervalg ;jrz %onfianza
Variables t p-valor

(n) Error Limite Limite
B Estandar inferior | superior

Primavera | Intercepto] 0,489 | 0,120 4,076 | 0,001( 0,239 | 0,738
(22) DGo. 2,327 | 2,297 1,013 | 0,322 -2,449 | 7,104
Verano | Intercepto] 0,685 | 0,230 2,975 | 0,012| 0,183 1,188
(14) DGo. -0,256 | 22,121 | -0,012 | 0,991 | -48,455| 47,942
Otofio Intercepto|l 0,879 [ 0,112 7,822 | 0,001| 0,632 1,126
(12) DGo. -0,264| 1,310 | -0,201 | 0,844 | -3,146 | 2,619
Invierno Intercepto] 0,595 0,081 7,335 0,001 0,427 0,763
(24) DGo. | -0,040| 0,260 | -0,155 | 0,878 | -0,580 | 0,499
Primavera | Intercepto| 0,558 | 0,182 | 3,074 | 0,009| 0,166 | 0,950
(12) DGaro 6,944 | 7,500 0,926 | 0,371 | -9,259 | 23,146
Verano | Intercepto] 0,596 | 0,149 4,000 | 0,002 0,272 0,921
(14) DGrxo | -24,224 9,926 2,440 | 0,031 -45,852| 2,597
Otofo Intercepto] 0,774 | 0,165 4,692 | 0,001| 0,423 1,126
(13) DGao -0,902| 3,834 | -0,235 | 0,817 -9,074 | 7,269
Invierno | Intercepto] 0,528 | 0,158 3,338 | 0,005| 0,186 0,870
(18) DGaro 5,287 | 4,132 1,280 | 0,223 -3,638 | 14,213
Primavera | Intercepto| 0,813 | 0,127 | 6,393 | 0,001| 0,538 | 1,088
(15) DGa. 0,527 | 1,038 0,508 | 0,620 -1,715 | 2,770
Verano | Intercepto] 1,001 | 0,063 | 15,848 | 0,001 | 0,866 1,136
(7) DGa. -1,739| 0,879 | -1,977 | 0,067 | -3,613 | 0,135
Otoiio Intercepto] 0,899 | 0,108 8,295 | 0,001| 0,660 1,137
(10) DGa. -0,212| 0,668 | -0,318 | 0,757 | -1,682 | 1,258
Invierno | Interceptol 0,971 [ 0,064 | 15,237 | 0,001| 0,833 1,109
(15) DGa. -1,240| 0,859 | -1,444 | 0,172 | -3,095 | 0,615
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2.4.3 Regresiones lineales multiples entre el indice de preferengs. la densidad global
intra e interespecifica y estimacion de las pendiente las isolegs.

En esta seccidn, tal vez sea pertinente tener peeséraspecto de Ecuacion 4 y la
Ecuacién 5, para recordar que en dichas ecuaciones énesadpto de la regresion, b es el
coeficiente de competencia intraespecifica ¢ bs el coeficiente de competencia
interespecifica. La TABLA 8 muestra dichos coeficiergasa cada una de las regresiones
lineales multiples en cada temporada del afio, que luego fugitirados para la
construccion de las ecuaciones y graficos de las disésolegs, que se muestran al final de
cada una de las siguientes cuatro secciones (2.4.3.1, 22443323 y 2.4.3.4). Para todos los
gréficos de isolegs que se muestran en este capitidoaekrar que las isolegs lineales
suponen que el efecto per capita de los competidores dsrgensnientras quena isoleg
curvilinea o no lineal supondria un efecto per capita depeed@mtla densidad del
competidor.

TABLA 8. Estimadores de los parametros détaacion 5 (a, b y a*b) obtenidos a partir de las regresiones
lineales miltiples entre indices de preferencia por bltdiasilvestre y las densidades globales intra e
interespecificas para A) primavera, B) verano, C) otofi9 e@erno, en el Pje. El Contra (Parque Nacional
Lanin) entre junio 2007 y enero 2010 (IPsil = indice de prefergucial habitat silvestre, DGintra = densidad
global intraespecifica, DGinter = densidad global infereffica, OL = O. longicaudatus, AO = A. olivaceus,
AL = A. longipilis, en “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos). En este punto, vale tener
presente la configuracion de la Ecuaciong (- a - bpg, +babc,) Y de la Ecuacion SE;GA _a-IP +aDGB)

b

EStaCI(')n IPs|| DGintra DGinter a b ba
oL oL AO 053 -2.24 -1.77

é OL OL AL 056 -1.54 -1.26
g AO AO oL 0,70 8,15 -3,77
<§E AO AO AL 0,75 9,47 -2,66
T AL AL oL 094 1,07 -3,99
o AL AL AO 0,79 0,29 3,10
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B
Estacion IPsi DGiwya DGiner @ b ba
OL OL AO 0,84 0,04 -16,32
o OL OL AL 079 1545 -4,84
Z AO AO OL 0,52 2517 10,39
e AO AO AL 0,70 20,33 -0,95
g AL AL oL 1,01 -058 -14,75
AL AL AO 1,03 -1,74 -2,89
*p-valor = 0,038%p-valor = 0,026y “ p-valor= 0,041
C
Estacion IPsi DGinra DGiner a b ba
OL OL AO 0,86 -0,47 1,28
OL OL AL 0,95 0,15 -1,02
2 a0 A0 oL 077 -1,73 1,10
O A0 AO AL 088 -069 -1,34
o AL AL OL 0,89 -0,22 0,10
AL AL AO 0,88 -0,36 1,56
D

Estacion IPsy DGinra DGinter a b ba

oL oL AO 0,64 -0,03 -2,68
oL oL AL 0,65 -0,10 -1,13
AO AO oL 0,51 4,97 0,19
AO AO AL 0,59 5,88 -2,20
AL AL oL 0,95 -1,19 0,14
AL AL AO 0,97 -1,24 -0,02

INVIERNO

En la seccion de Anexos de esta tesis (luego de Bibliogrsdialetallan las tablas
completas de ANOVAs de las regresiones liegaiultiples entre el indice de preferencia por
el habitat silvestre de una especie determingddas densidades globales intra e
interespecificas para las diferentes temporadas dejpaifitavera: ANEXO 1 al ANEXO 6,
verano: ANEXO 7 al ANEXO 12, otofio: ANEXO 13 al ANEXO 18, invierno: ANEX®al
ANEXO 24) que se utilizaro parala interpretacion de los resultados de las siguientesocuatr
secciones. Para la interpretacion de dichos resultda® dos regresiones para cada especie
(ya que el término densidad global interespecifica es paasfwecies) por temporada se
denominaron de manera distinta (dos modelos para cada lasatoes especies, en total seis
modelos diferentes por temporada). Asi por ejemplo, paegfasion lineal multiple entre IP
SiloL vs. DG Yy DGao lo mencionaré como “modelo OL-AO” y para la regresion lineal
multiple entre IP s vs. DGy y DGaL lo mencionaré como “modelo OL- AL”.
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2.4.3.1 Efectos competitivos intra e interespecificos y graficos delégs en primavera.

Si bien el intercepto es significativamente distintceso en ambas regresiones para O.
longicaudatus (intercept@ieioor-ao = 0,529, 1Gatercepto= 0,259-0,800, t = 4,080, p-valor =
0,001 e intercept@deiooL-aL = 0,560, IGatercepto= 0,305-0,815, t = 4,588, p-valor < 0,001), el
intervalo de confianza incluye a 0,5 en ambos casos.riiststra que durante la primavera
esta especie no prefiere ninguno de los dos hébitatsaaténsidades propias como cuando
esta acompafnado de A olivacgus longipilis a densidades cercanas a cero.

En el caso de A olivaceus, cuando estd acompafiada de Oalatafies y de A
longipilis, los interceptos de las regresiones son signimaiente distirds de cero
(intercept@odelo ao-o. = 0,702, 1Gutercepto = 0,116-1,293, t = 2,586, p-valor = 0,024 e
intercept@odeio ro-at = 0,749, 1Guercepto = 0,326-1,173, t = 3,855, p-valor = 0,002). Sin
embargo y a pesar de que los intervalos de confianza emcldy, esta especiententa
mostrar preferencia por el habitat silvestre en ambasscges que dichos intervalos poseen
limites superiores altos y relativamente alejados de Rpb.lo tanto, se asumira que A
olivaceus prefiere el habitat silvestre durante la primavelenaidades cercanas a cero tanto
propias cuando esta acompafnadd@d longicaudatug A. longipilis.

Algo similar a los anteriores casos ocurre con A. longipllisando esta especie esta
acompafnada de O. longicaudatus y de A. olivaceus los interceptasredgrissiones también
son significativamente distios de cero (intercept@deioa-o. = 0,939, 1Gutercepto= 0,580
1,297, t = 5,704, p-valor < 0,001 e intercepteoar -0 = 0,790, 1Gyercepto= 0,496-1,084, t =
5,858, p-valor < 0,001), verificAndose claramente que A. longipiiere el habitat silvestre
en primavera. La evidencia de esto es que en el modelA&Hlimite inferior del intervalo
de confianza es superior a 0,5 y en el modelo AL-AO, si bleintervalo de confianza
incluye marginalmente al 0,5, tiene limite superior al@lejado de ese nunterEn orden
decreciente, A. longipilis es la especie que mayor preferengigtra por el habitat silvestre,
seguido de A. olivaceus y finalmente O. longicaudatus que usa indigtimi& ambos
habitats en primavera.

Con respecto a posibles efectos competitivos en lacé@tedel habitat, es interesante
destacar que para ninguna de las tres especies se deteaadejmerzdencia intra o
interespecifica en dicha seleccion durante la primaykra coeficientes competitivos
asociados a las densidades globales resultaron adistisamente no significativos en todos
los casos). Esto es razonable ya que es un momento alednaflonde se verifica baja
densidad poblacional para todas las especies del ensambz cpat no se verian afectados
los procesos de seleccion de habitat a densidadesceajasas a cero, que es el momento
ideal para la evaluacion de las preferencias de habitatiddeles de competidores bjjas

En cuanto a la informacion que se desprende de los grafieossolegs, O.
longicaudatuscomienza a utiliza el habitat peridoméstico a partir de 2 individuos de su
misma especie (FIGURA 7A) cuando interactia con A. olivaga partir de 7 individuos de
su misma especie cuando interactia con A loigiFIGURA 7B). Por debajo de esas
densidades intraespecificas usa solamente el habitat reilMeésescenario para A. olivaceus
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es distinto cuando interactia con A. longipilis ya que A. oliwacsomienza a utilizar el
habitat peridoméstico a partir de 9 individuos de su espegfect¢ competitivo
intraespecifico). A menores densidades que esa, A olivaddiza el habitat silvestre
unicamente (FIGURA 7 De estos resultados se deduce que O. longicaudatus es mas
sensible a la presencia de A. olivaceus que a la de A. longgilisyanto a su umbral de
densidad intraespecifica para comenzar a utilizar el haligabativo (peridoméstico).

FIGURA 7. Isolegs deA) O. longicaudatugy A. olivaceus B) O. longicaudatusy A. longipilis y C) A
olivaceusy A. longipilis para la temporada de primavera, en el PjeCdgtra (Parque Nacional Lanin) entre
junio 2007 y enero 2010. Las densidades estan multiplicadas pofQlGG-p = O. longicaudatus utiliza los
habitats silvestre y peridoméstioddis = O. longicaudatus utiliza el habitat silvestds+p = A olivaceus
utiliza los hébitats silvestre y peridoméstié@s = A. olivaceus utiliza el habitat silvestre).
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Ecuacion de la isoleg paf longicaudatus: pl = 1,234-0,002*No y para
A. olivaceus: Mo = -1,272-0,146*N.. No fue posible la confeccién de la
isoleg de A. olivaceus.
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Ecuacion de la isoleg pafa longicaudatus: B = 6,570-0,015*N, y para
A longipilis: Ny = -4,362-1,251*N,.. No fue posible la confeccion de la
isoleg de A longipilis.
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Ecuacion de la isoleg para A olivacedko = 8,729-0,131*N, y para A
longipilis: Na_ = -8,046-1,279*Mo. No fue posible la confeccion de la isoleg
de A longipilis.

2.4.3.2 Efectos competitivos intra e interespecificos y graficos delegs en verano.

Cuando O. longicaudatus estda acompafiada de A olivaceus y de A. lorigmilis
interceptos de las regresiones de ambos modelos soncsigveimente distirds de 0,5 en
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ambas regresiones (intercep@iooL-ao = 0,836, 1Gutercepo= 0,250-1,421, t = 3,141, p-valor
= 0,009 e intercept@delooL-aL = 0,787, IGtercepro= 0,345-1,229, t = 3,918, p-valor = 0,002)
Segun estos resultados, se deduce que O. longicaudatus intenta tmaspraferencia por el
habitat silvestre en ambos casos ya que, aunque logalogede confianza incluyen al 0,5
tienen limites superiores altos y alejados de 0,5. Asimismae detecté efecto de den
dependencia intraespecifico pero si se verifica denso-depeadmterespecifica en la
seleccion de habitat de O. longicaudatus cuando esta acompafiadiemgpilis ya que el
coeficiente de la regresion entre el indice de prefexemesus la densidad interespecifica fue
significativamente negativo (coeficiente interespecificd,841, t = -2,358, p-valer 0,038).

El signo de dicho coeficiente sugiere que ambas espseiestructuran bajo un modelo de
preferencias de habitat compartidas por el habitat siévé¢ser Ecuacion 4)Probablemente
la especie competitivamente superior sea A longipilis yféaior O. longicaudatus.

El intercepto es significativamente distinto de 0,5 embas regresiones cuando A
olivaceus esta acompafada de O. longicaudatus y de A. longipilis (intergepte-o. =
0,518, IGatercepto= 0,162-0,875, t = 3,198, p-valor = 0,008 e intercept@oao-a. = 0,700,
|Cintercepto= 0,236-1,164, t = 3,319, p-valor = 0,007). Para ambos modelos, elatdede
confianza del estimador incluye a 0,5 por lo que en un pin@&. olivaceus no pareceria
preferir ningun habitat cuando esta acompafado de O. longicaudatus Yodgipilis. Sin
embargo, podria estar revelando una preferencia por efahaiivestre cuando esta
acompafada por A. longipilis ya que el limite superior del intemstia relativamente alejado
de 0,5. Los resultados muestran denso-dependencia intraespenifa seleccion de habitat
de A olivaceus cuando estd acompafiada de O. longicaudatus ya quefi@énte
competitivo en cuestion es significativamente positiveficente intraespecifico = 25,171, t
= 2,561, p-valor = 0,026). Sin embargo, no se detectd efemtgzetitivos intraespecifiemi
interespecificos para A. olivaceus en época estival cusstdaacomparnado de A. longipilis

Cuando A. longipilis estd acompafiada de O. longicaudatus y de A. olivacgus, lo
interceptos son significativamente dististle 0,5 en ambas regresiones (interGgeiatRac-o.
= 1,011, IGtercepto= 0,891,132, t = 18,001, p-valor < 0,001 e intercept@oaL-a0 = 1,026,
| Cintercepto= 0,858-1,194, t = 13,085, p-valor < 0,001). En ambos casos, A longipilesira
una marcada preferencia por el habitat silvestre ydogudmites inferiores de los intervalos
de confianza son superiores a 0,5 en ambos modelos. Bdaddr,  fueron detectados
efectos competitivos intraespecificos en ambos cpaos A. longipilisy solo se verifica
denso-dependencia interespecifica en la seleccién de hdbitasta especie cuando esta
acompafada de O. longicaudatus ya que el coeficiente de la regeasiérel indice de
preferencia versus la densidad interespecifica fue sigtv@nente negativo (coeficiente
interespecifico = -14,75@ = -2,256, p-valo= 0,041). El signo de dicho coeficiente sugiere
gue ambas especies se estructuran bajo un modelo denieferde habitat compartidas por
el habitat silvestre (ver Ecuacion ®robablemente la especie competitivamente superior sea
A longipilis y la inferior O. longicaudatus.

De acuerdo a los graficos de isolegs, en verano O. longicaudatienza a utilizar el
habitat peridoméstico alternativamente con el silvestpartir de 1 individuo de su propia
especie cuando interactiua con A. olivaceus (FIGURA 8A)pgrar de 5 individuos de O.
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longicaudatus cuando coexiste con A longipilis (FIGURA 8B). A mendeesidades que
esasO. longicaudatustiliza solo el hbitat silvestre. No fue posible confecaidesisolegs
para el ensamble compuesto por A longipilis-A olivaceus. Al igualdurante la primavera,
se deduce que O. longicaudatus posee un umbral més bajo de densidsgentfica para
comenzar a utilizar el habitat alternativo (peridoméytizopresencia de A. olivaceus que en
presencia de A. longipilis.

FIGURA 8. Isolegs deA) O. longicaudatuy A. olivaceusy B) O. longicaudatugy A. longipilis para la
temporada de verano, en el Pje. El Contra (Parque Naci@mah)Lentre junio 2007 y enero 2010. Las
densidades estan multiplicadas por 100Lg+p = O. longicaudatus utiliza los habitats silvestre y
peridomésticoQLs = O. longicaudatus utiliza el habitat silvestre). No fue peddb confeccion de las isolegs
de A olivaceuy A. longipilis.
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Ecuacion de la isoleg pat longicaudatus: Bl = 0,941+0,000*No y para
A. olivaceus: Mo = -1,420-0,007*N.. No fue posible la confeccién de la
isoleg de A. olivaceus.
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Ecuacion de la isoleg pafa. longicaudatus: Bl = 4,784-0,017*N, y para
A. longipilis: Na. = 3,123-4,207*N,.. No fue posible la confeccion de la
isoleg de A. longipilis.

2.4.3.3 Efectos competitivos intra e interespecificos y graficos delégs en otofio.

Cuando O. longicaudatus esta acompafada de A. olivaceus y de A. longipilis,
intercepto es significativamente distinto de 0,5 enasmbodelos (intercept@geiooL-a0 =
0,858, IGhtercepto= 0,5481,167, t = 6,177, p-valor < 0,001 e intercepteooL-a. = 0,950,
| Cintercepto= 0,675-1,225, t = 7,699, p-valor < 0,001). En ambos cgsas el periodo otofial,
O. longicaudatus muestra entonces una preferencia por el Igibviestre a densidade
propias y de sus competidores cercanos a cero, ya qumies linferiores de los intervalos
de confianza son superiores a 0,5.

Cuando A. olivaceus esta acompafiada de O. longicaudatus y de A. longipilis el
intercepto es también significativamente distide 0,5 en ambas regresiones (interggpte
ao-oL = 0,768, IGuercepto= 0,4071,129, t = 4,566, p-valor < 0,001 e intercept@oro-aL =
0,883, IGutercepto = 0,519-1,247, t = 5,203, p-valor < 0,001fpara el modelo AL, A
olivaceus intenta mostrar una preferencia por el habitatstie ya que, aunque el intervalo
de confianza incluye al 0,5ene limite superior alto y alejado de 0,5). Para el oA®-
AL se observa claramente una preferencia por el amlsdvistre ya que el limite inferior
del intervalo de confianza es superior a 0,5.

Abrothrix longipilis muestra una clara preferencia por el ambientessie cuando esta
acompafiado de O. longicaudatus y de A olivaceus durante el otofio ,yanqaenbas
regresiones, los limites inferiores del los IC son sopesia 0,5 (intercept@geio aL-oL =
0,894, IGatercepto= 0,622-1,166, t = 7,329, p-valor < 0,001 e intercept@oaL-ro0 = 0,879,
| Cintercepto= 0,620-1,137, t = 7,579, p-valor < 0,001)
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Por lo tanto, durante la época otofial el ensamble congdetstas tres especies estaria
prefiriendo el habitat silvestre por sobre el peridomés@omplementariamente a esto, en
ninguno de los seis modelos propuestos de interaccionepatesaentre especies se detecto
efectos competitivos intra e interespecificos en émbaaal (al igual que para primavera,
todos los coeficientes competitivos asociados a las idbsles globales resultaron
estadisticamente no significativos).

Respecto de las curvas de isolegs, es posible afirmar doedzaudatus comienza a
utilizar también el habitat peridoméstico a partir de 3viddibs de su especie cuando
interactia con A. olivaceus (FIGURBA) y de 10 individuos cuando interactia en el
ambiente con A longifis (FIGURA 9B), ya que a menores densidades que esas, uiliza s
el habitat silvestre. En cuanto a A. olivaceus, éste caaia utilizar el habitat peridoméstico
a partir de 9 individuos conespecificos (&femompetitivo intraespecifico) cuando interactla
con A longipilis usando solo el habitat silvestaemenores densidades que esa (FIGURA
9C). Como en la primaverg en la época estival, O. longicaudatus sigue teniendo un menor
umbral de densidad intraespecifica a partir del cual comiemzutilizar el habitat
peridomeéstico en presencia de A. olivaceus que en presengidotgipilis. Es decir, que O.
longicaudatus modifica su comportamiento selectivo mas rapit@macompafiado de A
olivaceus que de A longipilis.

FIGURA 9. Isolegs deA) O. longicaudatug A. olivaceus B) O. longicaudatuy A. longipilisy C) A
olivaceusy A. longipilis para la temporada de otofio, en el Pje. El i@dfitarque Nacional Lanin) entre junio
2007 y enero 2010. Las densidades estan multiplicadas porQlGo:- = O. longicaudatus utiliza los habitats
silvestre y peridoméstic@Ls = O. longicaudatus utiliza el habitat silvestfg)s+p = A olivaceus utiliza los
habitats silvestre y peridomésti@Qs = A olivaceus utiliza el habitat silvestre).
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Ecuacion de la isoleg pafa longicaudatus: pl = 2,540-0,002*No y para
A olivaceus: Mo = -3,299-0,117*N,.. No fue posible la confeccion de la
isoleg de A olivaceus.
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Ecuacion de la isoleg pafa longicaudatus: B = 9,258-0,000*N, y para
A longipilis: Ny, = -10,420-0,093*N. No fue posible la confeccion de la
isoleg de A longipilis.
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Ecuacion de la isoleg para A olivacedko = 8,649-0,001*N, y para A
longipilis: Na. = -10,673-1,065* No. No fue posible la confeccion de la
isoleg de A. longipilis.
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2.4.3.4 Efectos competitivos intra e interespecificos y gréficos delégs en invierno.

Los interceptos de las dos regresiones lineales multeléss indices de preferencia de
O. longicaudatus por el habitat silvestre versus las densidackeg imterespecificas fueron
significativamente distintas a cero durante el periagernal. Asimismo, los intervalos de
confianza de esos interceptos incluyen al 0,5 en amlsus,clb que indica que en época
invernal O. longicaudatus no prefiere ningun habitat acompafnadod@dtoolivaceus como
de A longipilis (intercept@odeioor-ao = 0,639, 1Gatercepto= 0,4480,829, t = 6,984, p-valor <
0,001 e intercept@deiooL-aL = 0,645, 1Gutercepto= 0,429-0,860, t = 6,218, p-valor < 0,001

Para el caso de A olivaceus, si bien el interceptogesfisativamente distinto a cero
en ambas regresioned,intervalo de confianza incluye a 0,5 en ambos casis.ifdica que
A. olivaceus no prefiere ningan habitat en particular en preselecO. longicaudatus o de A
longipilis (intercept@odeoao-oL = 0,509, 1Ghtercepto= 0,12%0,897, t = 2,860, p-valor = 0,014
e intercept@odeioao-aL = 0,588, IGatercepto= 0,193-0,982, t = 3,247, p-valor = 0,0D7

Finalmente, cuando A. longipilis comparte el espacio con O. longitasigaon A
olivaceus se observa que el intercepto de las regresisngigreficativamente distinto de
cero y en vista de que en ambos casos el limite inf@eiantervalo de confianza es superior
a 0,5, se deduce claramente que A. longipilis prefiere el habitestsé (intercepiydeioal -oL
= 0,954, IGtercepto= 0,782-1,126, t = 12,064, p-valor < 0,001 e intercepi@oaL-a0 = 0,972,
| Cintercepto= 0,802-1,141, t = 12,461, p-valor < 0,001).

Al igual que en primavera y en otofio, en ninguno de los seislosoplanteados para
invierno fueron detectados efectos denso-dependientessetetion de habitat (tanto intra
como interespecificos). Consecuentemente, el comp@hto selectivo de cada una de las
tres especies no estaria afectado por individuos conéspeai heteroespecificos.

Del andlisis de los graficos de isolegs, se verifica quéoi@icaudatus comienza a
utilizar el habitat peridoméstico a partir de 2 individuos spaeificos (efecto competitivo
intraespecifico) cuando coexiste con A. olivaceus. A nenalensidades que esa, O.
longicaudatus utiliza solo el habitat silvestre (FIGURA 1gjo el mismo razonamiento
O. longicaudatus comienza a utilizar el habitat peridomeéstico ia gard individuos de esa
misma especie cuando interactda con A. longipilis ya que a nsedensidades que esa, O.
longicaudatus utiliza el habitat silvestre Unicamente (FIGURA).18Br otro lado, en la
interaccion A. longipilis-A. olivaceus, esta Ultima especienienza a utilizar el habitat
peridoméstico a partir de 4 individuos de A. olivaceus (efeatopetitivo intraespecifico) ya
gue a menores densidades que esa, solo usa el habitat siFE3URA 100.

Finalmente y analizando las isolegs de O. longicaudatus duranteltafio, se ve un
patron de preferencia de habitat primeramente modelado .polivAceus y luego por A
longipilis. Probablemente O. longicaudatus pueda tolerar mas y mejoreflectos
competitivos de A. longipilis ya que en presencia de A. olivageuasrre mas rapidamente al
uso del habitat peridoméstico alternativo.
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FIGURA 10. Isolegs deA) O. longicaudatuy A. olivaceus B) O. longicaudatuy A. longipilis y C) A
olivaceusy A longipilis para la temporada de invierno, en el Pje. Elt@o(Parque Nacional Lanin) entre junio
2007 y enero 2010. Las densidades estan multiplicadas pordlG- = O. longicaudatus utiliza los habitats
silvestre y peridoméstic@Ls = O. longicaudatus utiliza el habitat silvestP€)s+p = A olivaceus utiliza los
habitats silvestre y peridoméstid&Qs = A olivaceus utiliza el habitat silvestre).
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Ecuacion de la isoleg pafa longicaudatus: Bl = 1,669-0,000*No y para
A. olivaceus: Mo = -2,089-0,038*N.. No fue posible la confeccién de la
isoleg de A olivaceus.
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Ecuacion de la isoleg paf. longicaudatus: Bl = 3,432+0,000*N, y para
A longipilis: Na. = -5,710+0,054*N, . No fue posible la confeccién de la
isoleg de A. longipilis.
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Ecuacion de la isoleg para A olivacedko = 3,329-0,038*\, y para A
longipilis: Na. = -5,823+0,200*Mo. No fue posible la confeccion de la
isoleg de A. longipilis.

2.4.4 indice de selectividad de Simpson transformado (ISST).

A continuacion se muestran los resultados de la relamifre el indice de selectividad
de Simpson transformadd’j y la densidadN-1) de cada una de las tres especies. Del
ANEXO 31 al ANEXO 44 se detallan las tablas completas conestgnadores de los
parametros del modelo cuadratico y del modelo lineal digtado por especie y por
temporada del afio. Cabe mencionar también que previolsisadé los resultados y debido
a los bajos valores obtenidos, las densidades de lasiesspi@volucradas fueron
multiplicadas por cien en todos los casos. De estarmafid fue conformada finalmente
como (N*100)4.

2.4.4.1 Resultados del ISST para O. longicaudatus.

A partir de lo descripto por Rosenzweig y Abramsky (1985kosdirma la seleccion
de habitat denso-dependiente g@r. longicaudatus durante el invierno, la primavera y el
otofio. Esto es cuantitativamente verificable ya que los néenicuadraticos de da
respectivas regresien polindmicas resultaron ser significativamente negataodas tres
mencionadas estaciones (primavera: coeficiente cuanlrati®,019, 4; = -3,221, p-valor =
0,004, AIC = 32,74; otofio: coeficiente cuadratico = -0,0Q%; 12,823, p-valor = 0,017, AIC
= 30,06; invierno: coeficiente cuadratico = -0,00:,= -2,303, p-valor = 0,031, AIC =
48,93). Asimismo, los términos lineales de dichas regmesiocuadraticas resultaron
significativamente positivos para las dichas temporagasmdvera: coeficiente lineal =
0,261, t; = 5,228, p-valor < 0,001; otofio: coeficiente lineal = 0,241+13,545, p-valor =
0,005; invierno: coeficiente lineal = 0,033; £ 3,125, p-valor = 0,005), lo que muestra una

66



CAPITULO 2- Modelo de Isolegs

relacion linealmente positiva entréy el aumento de la densidad de O. longicaudatus menos
1, mientras que en verano la especie no muestra salectigor ninguno de los 2 habitats.
De acuerdo a los valores de los coeficientes lineales g lime mios resultantes se observa
gue la selectividad por el habitat silvestre por O. longicaudatusagser en primavera
(coeficiente lineal = 0,261) y menor en invierno (coefimelneal = 0,033) Durante el
invierno, la selectividad de O. longicaudatus es constante hasatalensidad umbral de
aproximadamente 60 individuos (término lineal significativat®e positivo = 0,033)
densidad a partir de la cual se evidencia el efecto depsmdiente intraespecifico en la
seleccion de habitat de la especie (término cuadragoifisativamente negative -0,001,
FIGURA 11C) De manera similar, en primavera se evidencia selectividadacdesle la
especie hasta una densidad limite de aproximadamente de duodiva partir de la cual
dicha selectividad por el habitat silvestre cae por efdetdenso-dependencia intraespecifico
(FIGURA 11A). Finalmente, durante el otofio se detectd selectividad coastam la
seleccion del habitat silvestre hasta una densidad de Mdimms, momento en el cual la
selectividad por el habitat silvestre comienza a decrpoer efectos competitivos de
individuos conespecificos (FIGURA 11B).

Sin embargo, lo que ocurre en verano es un tanto difeyanjeie en este caso, no se
confirma selectividad constante ni efecto denso-dependgiandeO. longicaudatus, ya que el
término cuadratico de la regresion polinomial es sigatitamente positivo (coeficiente
cuadratico = 1,153;4 = 2,853, p-valor = 0,016, AIC = 35,R5Ademas, el término lineal de
la regresion cuadratica no es significativamente pos(oweficiente lineak -0,579, {1, = -
1,572, p-valor = 0,1440 que indicaria la no existencia de selectividad conmleato de la
densidad de O. longicaudatysjue la seleccion del habitat por parte de O. longicaudatus no
depende dda densidad poblacional de la especie durante este periodociselelenso-
independiente).

67



CAPITULO 2- Modelo de Isolegs

FIGURA 11. Relacién entre el indice de selectividad de Simpson ftranado () y la (densidad de O.
longicaudatus *100) -1 durante la temporadaAdieprimavera,B) otofio yC) invierno, en el Pje. El Contra
(Parque Nacional Lanin) entre junio 2007 y enero 2010.
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2.4.4.2 Resultados del ISST para A. olivaceus.

Para A olivaceus no se detect0 selectividad constantalffinate positiva) en la
seleccion del habitat silvestre durante el invierno (ceetfte lineal = 0,215,% = 1,069, p-
valor = 0,305, FIGURA 1@2) y la primavera (coeficiente lineal = 0,201, + 0,648, p-valor =
0,528, FIGURA 12A. Sin embargo, se detectd selectividad lineal positiva podleitet
silvestre durante el periodo otofal (coeficiente lineal4A@, ts = 3,269, p-valor = 0,005
FIGURA 12B). En ninguna de estas estaciones del afio fuetatiiean efecto denso-
dependiente en la selectividad de A. olivaceus (términodr&tieos de las regresiones
polinomiales no significativos estadisticamente, excegnt el periodo otofial donde la
selectividad fue constante por el habitat silvestre hastalemsidad de 5 individuos de A
olivaceus, a partir de donde comienza a influir la competénttaespecifica en esa seleccion
(coeficiente cuadratico= -0,04st 2,016, p-valor = 0,062, AIC = 36,12, FIGURA 12B).

Durante el periodo estival, los datos obtenidos para eteinde selectividad de
Simpson transformada’() junto con los de densidades de A. olivaceus fueron insufisien
para ajustar dichos datos a una regresion polinomial de gi@loPor lo tanto, para este
periodo no se obtuvo informacion acerca de la seleccidwbitat denso-dependiente de esta
especie.

De manera general, los resultados obtenidos cuando sesioegreel indice de
selectividad de Simpson transformado y la (densidad de Aceliga*100) -1 se obtienen
evidencias que apoyan la hipotesis de que esta especie ria sstaccionando el habitat
silvestre de manera denso-dependiente en ningun momentoodgsaimiendo que durante
el verano tampoco, a pesar dedatos insuficientes).
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Cabe destacar que los efectos denso-dependientes fuerbmtoslispara O.
longicaudatuy A. olivaceus. Mientras el primero mostré efectos de delep@ndencia en su
proceso de seleccion de habitats en primavera, invierntofjo, el segundo utiliza los
mismos habitats pero de manera denso-independiente duidmtd &d.

FIGURA 12. Relacion entre el indice de selectividad de Simpson tranafto () y la (densidad de A
olivaceus *100) -1 durante la temporada®deprimaveraB) otofioy C) invierno, en el Pje. El Contra (Parque
Nacional Lanin) entre junio 2007 y enero 2010. No fue postikerelacion para el verano.
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2.4.4.3 Resultados del ISST para A. longipilis.

En cuanto a la seleccién del habitat silvestre
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por A. longi@éectividad constante
entreY’ y el aumento de la densidad), se detecto este tipole#igead constante durante
todo el afio, evidenciado por la significancia del coefteidineal de la regresién cuadratica
(primavera: coeficiente lineal = 0,179; £ 2,557, p-valor = 0,024; verano: coeficiente lineal
= 0,237, {5 = 23,56, p-valor = 0,033; otofio: coeficiente lineal = 0,109 6,012, p-valor <
0,001, invierno: coeficiente lineal = 0,192; £ 2,255, p-valor = 0,042). La selectividad en A
longipilis es constante hasta una densidad aproximadamente de li@uislidurante el
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invierno (FIGURA 1®), 12 en primavera (FIGURA 13A) y 8 en verano (FIGURA 13B). E
cambio en otofio se evidencia selectividad constante dgpdeie hasta una densidad de 22
individuos para luego caer por un efecto de denso-dependenmaspwcifica en la
selectividad por el hébitat peridoméstico (FIGURA 13C). Durdateépoca invernal,
primaveral y estival no se confirma la existencia decs#®n de habitat denso-dependiente
para A longipilis. Esto se evidencia por los términos cuadstd® las regresiones
polinomiaks negativos pero no significativos. Sin embargo, pargeziodo otofial, el
escenario es diferente ya que se verifica seleccion litahédenso-dependiente para esta
especie (coeficiente cuadratiee0,003, {; = -3,435, p-valor = 0,006, AIC = 21,63, FIGURA

130).

FIGURA 13. Relacion entre el indice de selectividad de Simpson trnanafto () y la (densidad de A
longipilis *100) -1 durante la temporada 8¢ primavera,B) verano,C) otofio yD) invierno, en el Pje. El
Contra (Parque Nacional Lanin) entre juB@®7 y enero 2010.
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2.5 Discusion.

El objetivo central de esta seccion de la tesis fusd@stla existencia de preferencias
de habitat en ausencia de competidores intra e interBspgcy evaluar los procesos de
seleccion de habitat denso-dependiente en cada uno desiasstemas conformado por dos
especies interactuantes y los dos tipos de habitats impdicadavés de la interpretacion de
los distintos estimadores de parametros resultantdesdmodelos de regresion (lineales
simples, multiples y polinébmicas de segundo grado). Bgjoediccion que O. longicaudatus
preferira el uso de héabitats peridomésticos a densidadesnas a cero en un ambiente
heterogénedos resultados obtenidos contrastaempiricamente esta prediccion a través del
analisis del intercepto de la ecuacion de la regresior kiveple entre indice de preferencia
(calculado para el habitat silvestre) versus las densidgidbales intraespecificas. Para el
caso de O. longicaudatus se verificd la ausencia de preferdaciz@bitat durante la
primavera y el invierno, temporadas en las cuales sstr@gilas mayores capturas de esta
especie tanto en el habitat peridoméstico como silvestrecomo también las mayores
capturas totales para todo el ensamble de roedores. Erocalmtante el verano y otofio,
esta especie estaria mostrando una preferencia pditett Isflvestre a densidades cercanas a
cero y es justamente en esas temporadas donde searedastrmenores capturas de esta
especie en ambos habitats asi como también las merapksas totales para el total de
dicho ensamble. Este resultado se enmarca en lo predarthda georia propuesta por
Rosenzweig y Abramsky (1985, 1986) y Abramsky et al. (1990), cuggimentan que la
verdadera selectividad es expresada a densidades escasadoylosactompetidores estan
ausentes. De manera comparativa, O. longicaudatis olivaceus comparten el mismo
patron de preferencia de habitat durante las cuatro tempodatiafio, a diferenciaedA
longipilis, que claramente muestra un patron de preferenciaghitdtrsilvestre durante todo
el afio por igual. Si bien esta preferencia del recursodh&aimpartida por las primeras dos
especies podria generar un escenario que favorezca la eoopeentre ellas, existen
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estudios que demuestran que no necesariamente ocurre eocigeanterespecifica cuando
hay superposicién en el uso de recursos, ya que espeanipet@doras dentro de un mismo
ensamble pueden coexistir a través de una variedad de smoar(Munday et al. 2001). A
modo de ejemplo, Di Bitetti et al. (2009) proponen que dosc&Espde zorros simpatricas de
América del Sur (Cerdocyon thoysPseudalopex gymnocercus) reducen la competencia
interespecifica mediante una estrategia de patronedidel@l que no se solapan, en donde
la actividad de estos zorros esta segregada en el tiergredeéndo asi la coexistencia. Algo
similar describe Jones et al. (2001) para dos especies diesgAcomys cahirinug A.
russatus) en Israel. Inclusive existen mecanismos de Gr®isstentre especies de vegetales
a través de una segregaciéon a lo largo de varios ejesict® ambiental, incluyendo
gradientes de luz, humedad del suelo, profundidad de la rajme yla particion de los
nutrientes del suelo ocurre, posiblemente a través dedbdacion de microbios simbiontes
(Silvertown 2004). Otro posible mecanismo de coexistencia sedregacion espacial a una
escala menor a la de habitat considerada en el estim&emplo de esto ocurre en el sur de
Texas (EE.UU.), en donde la distribucién septentriolehlocelote (Leopardus pardalis) se
sobrepone con la distribucion meridional del lince r@jgnx rufus). Horne et al. (2009)
hallaron evidencia de la particion de habitat con ocelpdéeccionando areas con mas del
75% de cobertura mientras que el lince rojo seleccion& ameamenos de ese porcentaje de
cobertura. Estos autores concluyen que esta particiolmsdeetursos del habitat podria
facilitar la coexistencia entre estas dos especieslides.

A pesar de que existen otras posibles explicaciones paegtagacion de espegies
posiblemente como consecuencia de la divergencia evolutiveaspuesta a la competencia
pasada, como la tolerancia ambientidpredacion diferencial, heterogeneidad del habitat,
(Firth y Crowe, 2010), la estrategia de particion del recurdbitat reduciendo asi los
posibles efectos competitivos interespecificos, podriar esiendo utilizada por O.
longicaudatus, sobre todo para minimizar competencia con Aceliga En este sentido y de
manera comparativa, Kelt et al. (1994) verific6 que Aaaéeus muestra una preferencia de
habitat moderado con un considerable solapamiento intefiispeon otras especies como
A. longipilis y A sanborni, mientras que las asociaciones deabate O. longicaudatus
fueron significativamente diferentes a las de los akilmantes mencionados. Esto tal vez
esté reforzando la idea de la estrategia de particidreci&iso habitat entre O. longicaudatus
y A olivaceus. Otra hipétesis que se hace plausible como acidlica la ausencia de efectos
competitivos interespecificos (entre O. longicaudgtasolivaceus) podria estrelacionada
con la configuracién del ambiente y con la desproporcibaclide la representacion de
ambos habitats. Es altamente probablemente que el efetimetitivo en el habitat silvestre
se encuentre relativamente diluido debido a la mayongite de ese habitat en el ambiente,
haciendo que dicho efecto no sea detectaglsté enmascarado. Tal vez fatsexperiencias
a campo que utilicen sistemas con relaciones de supehfdiat peridoméstico/habitat
silvestre desde desproporcionadas (como este estudio)phagtacionadas, puedan poner a
prueba esta hipotesis.

La preferencia de O. longicaudatus por el habitat silvestre dutargearo, se vincula
fuertemente con los resultados de Piudo et al. (2011), redeerifican que la prevalencia
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de anticuerpos contra ANDV en el Pje. El Contra edivalmente més alta en ese habitat
justamente durante el verano (y la primavera). Estgoadtealencia durante esas épocas del
afo es de particular relevancia para el riesgo humano eteiivi ya que este paraje es una
zona frecuentadas por muchos turistas durante dichaasempe son los actores que suelen
interactuar con el medio silvestre. Es decir, a pesagudeel verano se caracteriza por
mostrar bajas densidades de roedores en general, taesbiémando se verifican mas O.
longicaudatus seropositivos para ANDV, los cuales también estgrfafiriendo
diferencialmente los ambientes silvestres al igual guéulastas.

Tanto O. longicaudatus como A. longipilis no experimentan efectopettivo
intraespecifico alguno a la hora de seleccionar lostidos de habitats (peridoméstico y
silvestre) en ningin momento del afio. Sin embargo, coasideros modelos de interaccion
entre ambas especies, se ha detectado efecto denso-dejgedeieA. longipilis sobre la
selectividad de O. longicaudatus en el periodo estival y efect@a dkersidad de O.
longicaudatus sobre el proceso de seleccion de A. longipilis tambésegeriodo. Es decir,
gue cada una de estas especies interfiere sobre leiGelde habitat de la especie con la que
interactia. Esta interaccion competitiva entre O. longlatusy A. longipilis durante el
verano es razonable, ya que durante esa temporada, A. lorggpdisespecie mas capturada
en el habitat silvestre seguida de O. longicaudatus, por lo cuabpable que las
probabilidades de explotacion de los recursos y de irgader entre individuos de ambas
especies mas abundantes del ensamble en ese momentvesgenten Existen algunos
estudios en Chile donde abordan la competencia para vapesies como A. longipiljsA
olivaceusy Phyllotis darwini pero siempre respecto a la presencia o notdeddcdegus o al
efecto de la depredacion sobre las dinamicas poblaciatialéishas especies (Younger et al.
2002, Meserve et al. 2003, Gutiérrez et al. 2010). Por ejeiplmger et al. (2002) aportan
evidenca a favor de que en ausencia de Octodon dejuslivaceus aumenta su actividad
forrajera. Pero en ninguno de estos trabajos se trgppaciéicamente la interaccion
competitiva para los sistemas O. longicaudatus-A. longipilis u O. longiteidaoclivaceus
como en el presente trabajo. Por lo tanto, este pedrianos de los primeros trabajos en
estimar cuantitativamente los coeficientes que rapogfectos competitivos interespecificos
entre O. longicaudatug A. longipilis en habitats silvestres. De acuerdo a los resultdelos
este capitulo, es factible aseverar que O. longicaudatus y Apilege organizan bajo el
modelo de preferencias compartidas de habitat, siendolodgipilis la especie
competitivamente superior y O. longicaudatusompetitivamente inferior. De todas formas,
el tipo de organizacion de la comunidad de roedores del Pj€ofira se discute en
profundidad en el CAPITULO 5.

Respecto de la relacion competitiva entre O. longicaudatusondipilis y teniendo en
cuenta el siguiente diagrama de especializacion trgfica O. longicaudatus (OL, circulo
blanco), A. olivaceus (AO, circulo gris) y A. longipilis (AL,racillo negro), en donde la
proximidad de los circulos coloreados a los lados delgumianes proporcional a la
importancia del correspondiente item tréfico (Grafico ifitcato de Silva 2005), es probable
gue la posible competencia entre O. longicaudgtds longipilis no sea por el recurso
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alimento, sino tal vez por refugios, sitios de crig, gue directamente se relacionan con
actividades estrechamente vinculadas con el espacio (hébitat)

VEGETALES

AL@®
OoL

SEMILLAS INSECTOS

Sin embargo, algo diferente ocurre con A. olivaceus, yanguexperimenta efecto
competitivo intraespecifico e interespecifico al setataiel habitat durante la mayor parte
del afo, salvo en verano cuando si se verifica tatefean individuos de la misma especie
(efecto competitivo interespecifico) en el habitat gnidbd (silvestre). A. olivaceus fue la
Unica especie que reveld competencia intraespecificaestdel analisis de las regresiones
lineales simplesIPs vs. DGinrs), @ pesar de que mantiene sus densidades poblacionales
constantes y marcadamente mas bajas durante todo edsgf@io de las otras dos especies
simpatricas. Esto no deja de ser llamativo, ya que naletecté efecto competitivo
intraespecifico para ninguna especie en ningln momento dekadici se verifica para esta
especie en verano, época de muy bajas densidades pardatdapecies. Respecto de esto,
en un trabajo realizado en una zona semiarida de Chileg et al. (2006) abordaron el
estudio de los factores que determinan las dinamicas polaisormaciendo foco en la
interaccion entre denso-dependencia y el clima pénglotis darwiniy A olivaceus Los
resultados de su analisis indican que el factor densidad otalasolo explica el 39% de la
variacion en las tasas de crecimiento per capita de Acelis, mientras que el 81% de la
variacion de esas tasasexplicado por la densidad poblacional y las lluvias deleaficurso.

Es decir, que para A. olivaceus el efecto aditivo de las pit@cibres parece ser muy
importante a la hora de analizar sus dinamicas poblaemmnsiendo esto compatible con la
falta de deteccion de competencia intraespecifica ptaasggecie durante la mayor parte del
afo en esta tesis.

Yunger et al. (2007) encuentran una relacién inversa enttenisidad y la distancia
media entre capturas sucesivasAdeolivaceus. Siguiendo con posibles explicaciones a la
baja deteccién de efectos competitivos intraespecifiaos esta especie y falta de ella para
las restantes dos especies, lo interesante es queetites afirman que los mecanismos que
podrian explicar esta relacion inversa podrian ser losegitros agonisticos intraespecificos,
mientras qué\. longipilis operaria a una diferente escala espacio-tempgsted ynovimientos
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no se vieron afectados por la densidad. En virtud de a&sitoas hipdtesis estarian, en cierta
medida, apoyando los resultados de esta tesis.

A partir de & interpretacion de las los graficos de isolegs surge ques é€ntr
longicaudatuy A. longipilis, el primero posee el menor umbral de densidadespecifica a
partir del cual comienza a utilizar también el hébitat peniékiico en presencia de A
olivaceus. Es decir, si bien O. longicaudatus es sensible asknpi@ de ambas especies,
éste modifica su comportamiento selectivo entre 2gcey mas rapidamente (en términos de
numeros poblacionales) cuando estd acompafiado por A olivauweysor A longipilis. En
presencia de A olivaceus, son necesarios entre 1 y 3 indsviti®. longicaudatus para
generar cambios comportamentales en la seleccion dett&bgata Gltima especie, mientras
gue en presencia de A longipilis, entre 4 y 10 individuos de O. longicapatesan dichos
cambios Estos resultados contrastan con los obtenidos por Muila(é987), ya que estos
autores a través de experimentos a campo de remociénvsetbcespecies, ven una falta de
respuesta significativa en parametros coleas densidads poblacionales o atributos
demograficos cuando se realizan remociones reciprocas deatenisy O. longicaudatus,
confirmando la no existencia de efectos competitivos itaptes entre estas especies por lo
menos en esa comunidad del bosque templado del sur de Chitesms, Murla et al.
(1987) detectan un aumento poblacional significativo de A. longipilisrespuesta a la
remocion selectiva de A. olivaceus. En este caso y g@menciond anteriormente, se logro
identificar valores umbrales de densidad intraespecifipartir de los cuales A olivaceus
comienza a utilizar también el habitat peridoméstico ersgmcia de A. longipilis para
primavera, otofio e invierno, es decir, en qué circunstamtEespecificas comienza a ser
menos selectivo por su habitat preferido. Esto nosi@stando una nocion de la capacidad
gue A. olivaceugosee de “absorber” los efectos competitivos de A longipilis antes de
utilizar el habitat alternativo.

Al comparar el comportamiento selectivo de O. longicaudatusoivaceusse ve que
requieren de aproximadamente de la misma cantidad de indivdéussndas especies para
generar un cambio comportamental selectivo cuando est@mpafiadas de A. longipilis
Como se ha visto anteriormente, algo muy distinto receon O. longicaudatus cuando
cohabita con A. olivaceus. En virtud de esto, es posible deglueitos efectos competitivos
de A olivaceus sobre O. longicaudatus son relativamente méssfger los de A. longipilis
sobre dicha especie. Probablemente O. longicaugaduslivaceus sean competidores muy
similares en términos de capacidad o eficiencia de exiragprovechar los diferentes
recursos del habitat silvestre cuando estan en presencialaiegipilis. Esto haria que, en
términos absolutos, O. longicaudatué\. olivaceus sopoen la presion competitiva de A
longipilis de manera similar antes de verse obligados a modificacomportamiento
selectivo.

Por otro lado y de manera complementaria, también seoréxptomo el
comportamiento de seleccién de habitat por parte de O. longicsyatadria verse afectado
por la presencia de individuos de la misma especie (S&fedei habitat denso-dependiente
intraespecifica). En este sentido, se puso a pruebaedacpon de que el efecto denso-
dependiente en el proceso de seleccién de habitat despsizie sera mayor en habitats con
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altas abundancias de ella que en habitats con bajasda@esi poblacionales. La
contrastacion empirica se realizé mediante el asaligl término cuadratico de las
regresiones polinomiales del indide selectividad de Simpson transformado y la densidad
global especifica. Durante el verano el comportamientsetieEcion de habitat por parte de
O. longicaudatus no se ve afectado por la presencia de indivituées misma especie
(seleccion de habitat denso-independiente). Esto es espeyaldue durante el verano las
densidades poblacionales son relativamente bajas conl lbocpaeda evidenciarse un efecto
competitivo de ninguna clase (ver FIGURA 14 de mas abajo)ef®bargo, el escenario
durante el resto del afio es distinto ya que O. longicaudatusisak el habitat preferido
(silvestre) de manera denso-independiente hasta una oietéandensidad umbral a partir de
la cual se evidencia un efecto denso-dependiente intcdfspe En todos estos ultimos
casos, existiria un nimero umbral de individuos a particuld la selectividad pasa de ser
constante a evidenciar el efecto denso-dependiente peEBso en la seleccion de habitat
silvestre de la especie. Esos nimeros son de 7 indivghrasprimavera, 13 individuos en
otofio y 60 individuos en invierno. Piudo et al. (2011) reportanomaundancia de O.
longicaudatus y seroprevalencia de infeccion para AdDWabitats peridomeésticos del Pje.
El Contra durante las épocas otofales e invernales. tandedos resultados de este trabajo,
es razonable pensar que a medida que los recursos senmagdimitantes en estas épocas
del afio, la competencia intraespecifica aumente (y talaveterespecificaf‘obligando” a

O. longicaudatus a utilizar el habitat peridoméstico, con la daal@onsecuencia
epidemioldgica que esto conlleva en virtud del aumento egjoide exposicion humana al
ANDV.

Abrothrix olivaceusy A. longipilis, a diferencia de O. longicaudatus, estarian
seleccionando el habitat de manera denso-independientéediaramayor parte del afio segun
el analisis de las regresiones polinomiales del indiee selectividad de Simpson
transformado y la densidad global especifica. Sin embaaga, A longipilis, se estimaron
valores umbrales de densidad a partir de los cualesesgtie comenzaria a percibir el
efecto denso-dependiente en dicha selec@iéi son necesarios entre 3 y 8 individuos de A
olivaceus para generar un cambio comportamental en estaieeggea que comience a
utilizar también el habitat peridoméstico cuando cohabitaAcdongipilis. Pero de manera
general, se puede afirmar que A olivacgus longipilis serian especies selectoras denso-
independientes de habitat mientras que O. longicaudatus seria lentorae denso-
dependiente. Este ultimo resultado coincide con los dé&idVietr al. (2003) en Chile, quienes
manifiestan que la dinamica poblacional de O. longicaudatus est&dinmbr el alimento, el
espacio o los depredadores y que a su vez esta reguladacpopetencia interespecifica.

Otra hipoGtesis que se barajo en este estudio es que ehismaapor el cual O.
longicaudatus selecciona el habitat es afectado por el usditk par parte de A olivaceus
es decir, se postula la existencia de una denso-dependmeecespecifica. Para verificar
esto, se puso a prueba la prediccion de que los habitataltasndensidades globales de
roedores mostraran efectos de denso-dependencia intdfiespen la seleccion de habitat
del O. longicaudatus. En este masceegun el analisis de los resultados de las regresiones
lineales multiples, no se detectd efectos competitimberaspecificos durante el invierno,

79



CAPITULO 2- Modelo de Isolegs

primavera y otofio para O. longicaudatus ni en presencia de A auls/ac de A. longipilis
De manera contraria, durante la época estival se cgidiénso-dependencia interespecifica
en la seleccién de habitat de O. longicaudatus cuando estésengiaede A. longipilis bajo
un modelo en que ambas especies prefieren el habitat sil{pstferencias de habitat
compartidas). Este efecto interespecifico resulta atothamativo, ya que durante esta
misma época O. longicaudatus no modifica su comportamiento deciéel frente a
conespecificos pero si lo estaria haciendo frente igidnds de A. longipilis. Tal vez los
datos utilizados para las regresiones en cuestion no fleesorficientemente apropiados (en
calidad y cantidad) como para detectar el efecto intrafgme durante el verano. Sin
embargo, me inclino a pensar en la no existencia de nitigonde efecto (intra e
interespecificos) en esta época por tratarse de un moghemdnima densidad poblacional
para todas las especies de roedores del ensamble, comoskantud-IGURA 14 siguiente
para este trabajo en relacion al nimero total de capturas.

FIGURA 14. Numero total de capturas por estacion del afio entre &@dio y verano 2010. Cada una de las
cuatro estaciones del afio que figuran en el grafico éstd@wadas con la sumatoria de capturas de cada estacion
de cada afio en ese periodo de tiempo.

700 +
600 -
%)
g
= 500 -
Q
]
O 400 -
[0}
©
T 300 +
o
# 200 A
100 _ .
0
otofio invierno primavera verano
estacion del afio

Sin embargo y a pesar de lo anteriormente mencionadstarseccion, la discusion
puede cambiar sustancialmente si el analisis se basa @mbinacién de los resultados
obtenidos de las regresiones lineales simples (indice diergmcia vs. densidades
intraespecificas), las regresiones lineales multigiece de preferencia vs. densidades intra
e interespecificas), del indice de selectividad de Simpaasformado y de las isolegs para
estas especies. De manera general se ve que A longipili€sselie que mas preferencia
demuestra por el habitat silvestre durante todo el afiol &moeextremo se encontraria O.
longicaudatus mostrando mas plasticidad a la hora de seleceitnarhabitat silvestre y
peridoméstico, pero mostrando una cierta tendencia Hatddieat peridoméstico de acuerdo
al niumero de capturas en ese habitat. Es decir, seapdimir a O. longicaudatus como la
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especianmas “tolerante” en cuanto a la eleccion de héabitat, mientras que A. longipilis saria |
especie ma“intolerante”. Finalmente, A. olivaceus también muestra cierta plastiogtasu
eleccion pero sin una tendencia marcada.

Es interesante advertir que tanto para A olivaceus conme Aatongipilis no se
detectan efectos competitivos intraespecificos al meanede verificar los efectos
interespecificos. Resulta extrafio pensar que individuosae especies puedan modificar su
comportamiento selectivo en presencia de heteroespacéic primera instancia y que dicho
comportamiento no esté influenciado por sus conespecificEnso-independencia
intraespecifica). De manera contraria, O. longicaudatus segparicibiendo los efectos
intraespecificos a la vez que los interespecificos saiv verano), lo cual es mucho mas
creible o l6gicamente interpretable. Pero, que pudo hmserdo que no se detectaron los
efectos intraespecificos para A olivaceus y A. longipilisn&@mo tiempo que si fueron
detectados los efectos interespecificos? Una de las graodéribuciones del naturalista
Charles Darwin fue la de recoreque individuos de la misma especie difieren en muchos
rasgos, incluyendo caracteristicas obvias como el t&road o tamafio y también en rasgos
mas sutiles como la forma, el comportamiento o laolégiia. Esta variacion entre
conespecificos provee la materia prima para la selecciarahgtpor lo tanto es un elemento
clave de la teoria de evolucion a través de este tipseldecion (Darwin 1859). Por el
contrario, la teoria ecologica normalmente se ceetrgoredecir y estudiar la dinamica
poblacional en el tiempo sin tener en cuenta los feostparticulares y en consecuencia,
muchos modelos de interacciones de especies asumercitenpdinte que todos los
individuos de una misma espesim efectivamente “intercambiables” (Bolnick et al. 2011).
En este sentido, muchos eco6logos han reconocido desdditapo que los sexos y las
clases etarias difieren ecolégicamente en formaf&igtiva, ya que dentro de un mismo sexo
y clase etaria, la variacion fenotipica entre los inligs puede generar a su vez variacion en
ciertos atributos ecoldgicos (Polis 1984, Shine 1989, Bolrickl.e2011) Dentro de las
poblaciones, individuos pueden diferir en el tipo de defansiapredatoria, en la resistencia
0 exposicién a parasitos o0 patdgenos, en la toleranésmtares abiodticos el uso de los
recursos o la capacidad o habilidad competitiva (Bolni@d. 2003 Lankau y Strauss 2007,
Johnson et al. 200%eyer et al. 2009, Duffy 2010, GagzZbert 2010Bolnick et al. 2011)
Como corolario de lo antedicho, una posible explicacida falta de deteccion de efectos
intraespecificos cuando si se detectaron los interdgpsoés que podria estar existiendo una
gran varianza “ecologica” intrapoblacidn cuya magnitud impide la verificacion de tales
efectos. Es decir, que la poblacién no se comporta como un “todo” homogéneo e individuos
dentro de ella pueden percibir y responder a efectos ¢ingeeintraespecificos de manera
desigual y esta heterogeneidad comportamental puede siddiffietectar estadisticamente,
por lo menos de la manera en que se analizé en esta tesi

Por otro lado, la eleccién del habitat por parte de O. longicaud&tusncuentra
siempre influenciada por individuos de su misma especie (\icag de isolegs y
regresiones polindbmicas) en primer instancia, luego poolifaceus y finalmente por A
longipilis. Es decir, que en este ensamble de roedores, A olivaeedasla especie mas
influyente sobre el comportamiento de O. longicaudatus. Trsl@gevios vinculados con
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posibles interacciones competitivas entre estas dosiesg®ur@ay Gonzalez 1982Murda

et al. 1986, Kelt etlal994, Gonzalez et al. 2000), dan cuenta de la existenciggaeion
espacial y una fuerte seleccion de habitat en los bsdgueplados andino-patagdnicas
pesar de la vagilidad de O. longicaudatus, caracteristica quedssthaado a principiosd
esta tesis para esta especie.

Cabe sefalar y comentar, al menos rapidamente, $alpeesencia preocupante de
Rattus spp. en los bosques del Pje. El Contra. Estos muniloducides (exoticos) son
depredadores activos y fuertes competidores y estan dssdaan la disminucion de la
biodiversidad en todo el mundo (Towns et al. 2006). Por égerapidan en los arbolel®
gue puede explicar las extinciones frecuentes y el redésitio cria de O. longicaudatus
gue es otra especie que puede anidar en arboles (Redfordnpefisd 992). De manera
general, se sugiere que Rattus spp. puede tener un efectoadewvasibre la fauna de
pequefios mamiferos nativos probablemente debido a la cowipetda depredacion directa
(Milstead et al. 2007). Como se ha visto en el presemptiéuéa individuos de Rattus rattus
fueron capturados en el area de estudio y de hecho fepdai®@ mas capturada luego de las
tres especies de sigmodontinos en estudio. Por lo oggokibles efectos de este mamifero
exotico sobre el ensamble de roedores nativos mereceneshadio, en virtud de como
podran modificarse las relaciones competitivas, ustegaén de habitat.

En este capitulo se intentd detectar la existenciafedos denso-dependientes en la
seleccion de habitat de tres especies de roedores sigmodonina de ellas es el reservorio
principal del ANDV en Patagonia (O. longicaudat@nsecuentemente, la manera en que
O. longicaudatus utita los diferentes habitats, tiene connotaciones epidégigas respecto
de la salud humana. Esta relacion entre la abundanaien deservorio zoonéticel modo en
gue usa el habitatel riesgo de infeccion en humanos es abordada por diferesitedios y a
continuacion se muestran algunos ejemplos de ellosedfja en humanos de contraer SPH
esta directamente relacionado a la densidad poblacionalederes reservorios porque a
medida que aumenta esa densidad, aumenta la probabilidadtdetaamtre el humano y
roedores infectados (Mills y Childs 1998). Un estudio prelimimataezona de estudio del
presente trabajo confirma que existe mayor seroprevaledela virus en habitats
peridomésticos que en silvestres (Piudo et al. 2011). Analogayri€nenzi et al. (2001)
verifican un mayor riesgo de contraer SPH en ambiemtiepizados también en EE.UU. En
un estudio de seleccién de micro-habitat de cinco roed@e®dontinos en Patagonia norte,
Lozada et al. (2000) confirman que la frecuencia de captudaterminados micro-habitats
resultdé estar fuertemente correlacionado con cafstitais ambientales (como la cobertura
vegetal local). Ademas, concluyen que estos resultamloe &l uso preferencial del habitat
son relevantes teniendo en cuenta que dos de estas egsto@adas son reservorios de
Hantavirus (incluido O. longicaudatus). En Suecia, el Puumala \WUBY) es un género
Hantavirus que causa nefropatia epidémica, una forma levéeloe themorragica con
sindrome renal en humanos. El reservorio natural de ests es el roedor topo
Clethrionomys glareolus. Olsson et al. (2005) observaron que el na®earstos topos que
expresan anticuerpos contra PUUV aumenta linealmemelac@bundancia total de este
mamifero, lo que implica una transmision denso-indeperaligglt virus. Por otro lado y a
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través del uso de componentes principales y analisis ddac@reparcial, encontraron que
existen caracteristicas ambientales particularesaakrsccon una mayor abundancia de este
topo y por lo tanto, del nimero de infectados con PUERo sugiere que la circulacion y la
persistencia del PUUV dentro de las poblaciones de estaieesgman influenciadas por
distintos factores vinculados con el habitat y su selacci

A partir de ahora y para explorar la eficiencia eexfaaccion de recursos, competencia
intraespecifica e interespecifica en cuanto a la et y a la interferencia directa de
individuos de O. longicaudatu®\. olivaceusy A. longipilis, nos introducimos en el
CAPITULO 3.
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CAPITULO 3

SELECCION DE HABITAT DENSO-DEPENDIENTE:

MODELO DE ISODARAS

3.1 Introduccién y marco teorico.

Un tema comin en materia de ecologia evolutiva modesnal hecho de que el
comportamiento de un individuo esta fuertemente influelocirla “motivacion evolutiva”
de maximizar su fecundidad a lo largo de la vida (Lomnicki 1988 de los mecanismos
para maximizar el éxito reproductivo es seleccionar aquadlbiats que garanticdésmayor
adecuacion para ese individuo. Esta es una premisa claletderia de la seleccion de
habitat (Krasnov et al. 2003). Como se enuncié coniantid, el principal supuesto de la
teoria de la seleccion de habitat es que la maximizacibréxd® reproductivo de un
individuo se puede lograr mediante la seleccion de los tw&lmjtee garanticen la mejor
adecuacion (Rosenzweig 1981, 199Cuando la adecuacion disminuye con la densidad
(Fretwell y Lucas 1970), los individuos se moveran sucesntana los habitats de calidad
cada vez menor ya que tamafio de la poblacion crece. En consecuencia, lotatsghque
difieren, ya sea cuantitativa o cualitativamente ambas cosas, soportaran un nuamero
diferente de individuos. Por lo tanto, el conocimientétaderma que adoptan esas relaciones
denso-dependientes, nos permiten inferir la respuestalelecion de habitat, simplemente
mediante la interpretacion de los patrones de densidansb eliférentes habitats utilizando el
modelo de isodaras (Morris 198D, 1988, 1990).

Morris (1988, 1989, 1990, 1994, 1999, 2003) desarroll6 eletnode isodaras para
estudiar competencia intra e interespecifica a partir s d& abundancias poblacionales de
las especies, bajo el supuesto de que los consumidoresiteemmaganizarse en los distintos
habitats de acuerdo a la teoria de distribucion ideal Eomgprimera instancia, el melb de
isodaras considera como las diferencias en la cantidealigad de ds recursos de los
distintos habitats dan lugar a patrones diferentes ddéaps@u de la poblacion, teniendo en
cuenta una sola especie y como estas diferenciammflos patrones de distribucién entre
diferentes habitats (Morris 1987a, b). Posteriormenteris! (1990) amplié el analisis de
isodaras aun modelo lineal de multiples especies y Rodriguez (1995) lo rnadé#i un
modelo linealde seleccion de habitat mediante el uso de regresiénpeiltEstos estudios
permiten modelar las densidades de varias especies g@patode habitats (en el caso de este
estudio, silvestre y peridomiciliario), asumiendo la teddalistribucion ideal libre que fuera
propuesta por Fretwell y Lucas (1970), por lo que también supone qumdieisuos se
estableceran en aquellos habitats donde maximicen su adecuacgstribucion ideal libre
asume que la seleccion de habéssin costo y prevé que la adecuacion debe ser igual en los
diferentes habitats.
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En este sentido, el meld de isodaras permite evaluar efectos denso-dependientes de
habitat intraespecificos, interacciones interespasifiasi como también diferencias
cualitativas y cuantitativas entre dos tipos de habifatris 1987, 1988, 1989, 1990, 1996b).
Este modelo combina efectos denso-dependientes enrategisis de seleccion de habiat
permite evaluar interacciones competitivas intra eré@specificas tanto en cuanto a la
explotacion de los recursos disponibles como a la inevdé directa de los individuos de
las especies interactuantes a partir de diferencidegbdes y facilmente testeables en base a
densidades poblacionales (Krasnov et al. 20B8)onces, una isodara es una linea que une
puntos de igual adecuacion cuyos ejes son las densidadeslal@specie en dos habitats
diferentes (FIGURA 15). Por lo tanto, este modelo puedeuskrado para inferir la
naturaleza de las diferencias entre los habitats peosipor los consumidores y el modo de
la estrategia de seleccion de habitat (Morris 8987 Morris 1988). Estos andlisis han sido
aplicados con éxito para inferir las preferencias de hatEtanuchas especies de vertebrados
silvestres como aves, mamiferos y peces (Rodriguez 1995, Edetaatls2002, Ramp y
Coulson 2002, Morita et al. 2008hochat et al. 2005, Laurel et al. 2007, Shenbrot et al.
2010, Tadesse y Kotler 2018le et al. 2011, por citar sélo algunassi como tambiéde
insectos (Krasnov et al. 2003, 2004, entre varios).as efectos denso-dependientes tanto
intra como interespecificos en cada habitat pueden serzadwdi mediante el uso de
regresiones lineales multiples (Rodriguez 1995). Cada isodfiegaruna estrategia de
seleccion de habitat caracteristica. Las diferenciasticatavas entre habitats se reflejan en el
intercepto de la isodara y se relaciona con la productideéadse habitat. Mientras que la
pendiente de la isodara evalla las diferencias cuaditagntre habitats y esta ligada a la
eficiencia relativa de los individuos de extraer losirsas y convertirlos en descendientes en
ambos habitats. Por lo tantos coeficientes obtenidos de las regresiones muli@desiados
a las densidades intra e interespecificas que resultadiggamente no significativos
implican entonces seleccion de habitat denso-independidatiara et al. 2000; Krasnov et
al. 2004).
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FIGURA 15. Seleccion de habitat denso-dependiente por una especie qudaschphitats 1 y 2A) Grafico

gue relaciona la adecuacion)(la densidad (N) en los dos habitaty @son densidades en el habitat ,&c

son densidades en el habitat 1). Las lineas punteadasrit@ies que unen los dos circulos y los dos cuadrados
negros se corresponden a densidades en ambos habitatgledadadecuacion esperada es idéntica en cada uno
(una distribucion ideal). Asi, ambos cuadrados (con densitdadd} poseen la misma adecuaciopy?ambos
circulos (con densidades yac) poseen la misma adecuacién. B) El conjunto de soluciones para una
distribucién ideal es graficado como una isodara, una lineaugeedensidades de ambos habitats N
densidad en el habitat 1, ¥ densidad en el habitat 2) a lo largo de la cual la adécuasperada en los dos
hébitats es idéntica en ambos [Graficos modificados deidvd999)].

®

v habitat 1

_» habitat 2

De manera analoga a lo planteado en el capitulo antErsodnicos dos trabajos que
utilizan el método de isolegs en comunidades de roedoresgemtia (Busch et al. 1997,
Hodara et al. 2000), son los mismos dos trabajos que utillzaxétedo de isodaras para
estudiar la estructuracion de una comunidad de roedoredaginos en base a la
evaluacion de efectos denso-dependientes en la selelaibabitat. Como se menciond, en
ambos casos los estudios fueron realizados en agrstecoas del centro del pais, por lo que
la presente tesis es también el primer trabajo en utiezde método para estudiar
interacciones competitivas (intraespecificas, por eapioh y por interferencia) y diferencias
cuali y cuantitativas entre habitats en una comunidadoddores silvestres en Patagonia
norte.

3.2 Objetivos.

El objetivo general de este capitulo de la tesis, esctdetla existencia de efectos
competitivos denso-dependientes intraespecificos e iptaridisos, discriminando estos
altimos por explotacion y por interferencia a tragébkanalisis del modelo de isodaras. Estos
efectos seran cuantificados en un sistema con tresies@®. longicaudatu#\. longipilis y
A. olivaceus) y dos habitats (silvestre y peridomésticgadir de datos de abundancias
poblacionales de dichas especies (estas abundancias ¢aéroladas a partir del nimero de
individuos capturados de cada especie o combinacion de ¢kdas| éue recalculado para el
ambiente silvestre por simulaciones Monte Qarlo
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3.3 Metodologia.

3.3.1 Modelo de isodaras.

Para el presente estudio, se comienza con el ejemdoedeiacion de la isodara para
O. longicaudatus como lo expresa la Ecuacion 8:

Ecuacion 8 Noi =a+ bNOLperi

en donde Wi Y Noiperi SON las densidades de O. longicaudatus en los habitats silyestr
peridoméstico y a es el intercepto que constituye difégie cuantitativas en la adecuacion
entre ambos habitats. Este intercepto es el nimeraiéduos ocupando el habitat silvestre
(el de mayor adecuacién) al momento de comenzar a ocughdndeitat peridoméstico (el de
menor adecuacion). Asimismd es la pendiente de la ecuacion y se vincula con las
diferencias cualitativas entre ambos habitats. Estaxedcias cualitativas surgen a partir de
la manera en que los individuos usan y toman beneficiosaie F&bitats (eficiencia en la
extraccion y consumo de recursos disponibles). En este falivez sea pertinente y valioso
volver a recordar le detallado en la seccion 1.1.5 dekpra@pitulo de esta tesis, en donde se
hace referencia al hecho de inferir patrones de regulgmblacional y de estructura de
comunidades a partir del conocimiento de la distribuciérbyndancia de individuos de
diferentes especies.

Como se menciond anteriormente, las isodaras puedemrvaitradas a partir de
regresiones lineales. Por lo tanto a continuacion.etala la estimacion empirica de estas
rectas de puntos de igual adecuacide Ecuacion 8 también puede ser construida agregando
una segunda especie (por ejemplo A olivacalisistema, y si ambas especies verifican una
competencia por explotacion para los dos habitats, taraopara O. longicaudatus sera
como lo muestra la Ecuacion 9:

EcuaCién 9 I\IOLsiI =a+ b (NOLperi + ﬂ?,NAOperi)_ﬁzNAOsil

en donde Nosi Y Naoperi SON las densidades de A. olivaceus en los habitats s#westr
peridoméstico respectivament®,es el coeficiente de competencia por explotacion pitamme
de A. olivaceus sobre O. longicaudatus en el habitat silvessees el mismo coeficiente
pero en el habitat peridomeéstico. La Ecuacion 9 puede azmser rearmada parailer
I\lAOsiI y NAOperi-

El método de isodaras (Morris 1989) también puede ser utilizadm gsimar
competencia interespecifica por interferencia entrigidubs de dos especies en dos habitats.
En este sentido, la Ecuacion 10 EcuacionEtcliacion 12y Ecuacion 13 muestran diferentes
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rearmados de una ecuacion de isodaras para un sistema d@spécges y dos habitats
incluyendo competencia por explotacion y por interfemenci

Ecuacién 10

I\IOLsiI =a+ b(NOLperi + ﬁ3NAOperi + 52 NOLperiNAOperi)_ ﬂz NAOsiI - 51NOLsiI NAOsiI

Ecuacion 11

NOLperi = bil(_ a+ NOLsiI - bﬂSNAOperi - b52 NOLperiNAOperi + ﬂz NAOsiI + 51NOLsiI NAOSiI )

Ecuacion 12

NAOsil = ﬂl_l(a_'_ bﬂ3NAOperi - NOLsiI + bNOLperi - 51NA05i| NOLsiI + b52 NAOperiNOLperi)

Ecuacion 13

NAOperi = b_lﬁz_l(_ a-+ ﬂz NAOsiI + I\IOLsiI - bNOLperi + 51NAOsiI I\IOLsiI - b52 NAOperiNOLperi)

en donde b es el coeficiente de competencia intraegecifiy & son los coeficientes de
interferencia entre los individuos de las especies O. dangiatusy A olivaceus en los
habitats silvestre y peridoméstico respectivamente. Entgm de sistemas, este tipo de
ecuaciones pueden ser analizadas a partir de regresiordsslinglltiples y las estimaciones
de abundancia fueron utilizadas como variables “input” 0 “de respuesta” en los analisis de
isodaras de dos especies a partir de las regresionenadas (Ovadia y Abramsky 1995,
Rodriguez 1995).

Para el sistema de estudio de esta tesis, la EcuaciBoub@ion 11 Ecuacion 12 y
Ecuacion 13 se deben rearmar para un sistema de tresessf@c longicaudatuysA
olivaceusy A. longipilis) y dos habitats (silvestre y peridoméstico) igehdo también
competencia por explotacion y por interferencia. De ewstaera se obtienen las isodaras de
la Ecuacion 14 a la Ecuacion 19 que se muestran a confinu@abe recordar que en las
siguientes ecuaciones, a es el intercepto que constitiigeencias cuantitativas en la
adecuacion entre habitats, b es la pendiente de la esuasi® vincula con las diferencias
cualitativas entre habitats, los coeficientesorresponden a los coeficientes competitivos
interespecificos por explotacion y los coeficientgscorresponden a los coeficientes
competitivos interespecificos por interferencia
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Ecuacién 14 Isodara para O. longicaudadissire

I\IOLsiI =a+ b (NOLperi +ﬁ2NAOperi +ﬁ3NALperi +52NOL.AOperi + 64NOL.ALperi +56NAL.AOperi +58 NOL.AO.ALperi)
= ---_;84NAoSi| _ﬁBNALsiI _51NOL.A0siI _53NOL.ALsiI _55NAO.ALsi| _57 NOL.AO.ALsiI

Ecuacion 15 Isodara para O. longicaudagsiSomiciio

Nowperi = a+b (Nosi + 82N posi + BN gy + 0, N posi + 94Nl asi T 06N a sosi +9sNop o asii)

= ﬂ4NAOperi - ﬂSNALperi - 51NOL.AOperi - 53NOL.ALperi - 55NAO.ALperi - é‘7 NOL.AO.ALperi

Ecuacién 16 Isodara para A olivacegstre

NAOsiI =a+ b (NAOperi + 162 I\IOLperi + ﬁSNALperi + 52 I\IOL.IAOperi + é‘4 NOL.ALperi + 56NAL.AOperi + é‘8 NOL.AO.ALperi)
= ﬂANOLsiI - ﬂSNALsiI - 51NOL.AOsi| - §3NOL.ALsiI - 55 NAO.A_sil - 57 NOL.AO.ALsiI

Ecuacion 17 Isodara para A olivacessdomiciio

N xoperi = a+b (N og + B2 Nosi + BsNasi +0,NoLaosii 704 Nopasi 96N a aosi +9sNoL o asi)

= ﬂ4 I\IOLperi - IBSNALperi - §1NOL.AOperi - 53 NOL.ALperi - 55NAO.ALperi - 57 NOL.AO.ALperi

Ecuacion 18:lsodara para A longipili§estre

NALsiI =a+ b (NALperi + ﬂz NOLp(—:‘ri + ﬂ3NAOperi + 52 NOL.AOperi + 54 NOL.ALperi + 56 NAL.AOperi + 58 NOL.AO.ALperi)
= /84 NOLsiI - 135 NAOsil - 51NOL.AOsiI - 53NOL.ALsiI - 55 NPO.PLsiI - 57 NOL.AO.ALsiI

Ecuacion 19 Isodara para A longipilisidomiciio

N peri = a+b (Nyg + BoNowsi + BaNposii + 2 Nososii +9aNop asii 96N A nosi T 9Now o asi)

=T ﬂ4 I\IOLperi - ﬂS NAOperi - 51NOL.AOperi - é‘3 I\IOL./leeri - 55 NAO.ALperi - 57 NOL.AO.ALperi

Los coeficientes de las ecuaciones de isodaras mdm atetalladas pueden ser
obtenidos mediante regresiones lineales multiples de tigolds resultados de dichas
regresiones pueden ser interpretados sobre la base daglaitud y la significancia
estadistica del intercepto de esa regresion y de leficiemtes asociados con efectos
competitivos intra e interespecificos. Un modelo tfigmara el caso de la regresion lineal
simple asume linealidad e investiga la existencia de unadelantre una variable respuesta
y una variable predictora fija (no aleatoria). La presa de réplicas de las poblaciones en
cada nivel de la variable predictora nos permite estab&das respuestas observadas se
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alejan suficientemente de sus valores predichos peukc&n estimada de una linea recta y
por lo tanto, poder establecer si las diferencias en iablarespuesta pueden atribuirse a las
variaciones en la variable predictora (relacion catsetad. El modelo de regresion tipo |
exige que la variable predictora sea fija, por lo que salutad/ariacion aleatoria alrededor
de la linea“en sentido vertical”, es decir, solamente para la variable respuesta. Las
coordenadas predichas (por el modelo lineal) para cualqusenaeion dada deben estar,
por lo tanto, emun plano vertical alrededor de las coordenadas observadadRA 169. La
diferencia entre un valor observado y su valor predsghdenomina residual. Por lo tanto, el
modelo tipol de regresion permite hallar los mejores estimadores dpal@snetros de la
recta minimizando la suma de los cuadrados de los residogan 2010)

Sin embargo, esta aproximacion (modelo tipo | de regreqdsgee dos grandes
limitaciones: 1) las variables dependientes ocurren a afatos de la ecuacion y 2) podria
haber multicolinealidad entre las variables independienfgedictoras. A esto se le suma el
hecho de que todas las abundancias estdn medidas cogy enorde los supuestos de las
regresiones tipo | es que las variables independientesmasthdas sin error, por lo tanto ese
supuesto es violado (Morris 1988, Rodriguez 1995). Es por esto que eadipriento
alternativo para estimar las ecuaciones y coeficgem@mpetitivos de las isodaras
utilizando el Modelo tipo Il de regresiones multiples, asaduoeque la densidad y la calidad
del habitat son proporcionales (Rodriguez 1995, Hodara et al..2B6) modelo de
regresion resulta mas apropiado cuando tanto las varialplesdientes como independientes
estan sujetas a errores analogos (McArdle 1988) y seidehsilizar cuando los niveles de
la variable independiente no estan determinados y satoads, cuando los supuestos del
modelo tipo | de regresion no se cumplen, y cuando lanaaidel error (incertidumbre) en
la/s variablds independientls y en la variable dependientenssimilares o comparables
(Logan 2010).

Basicamente, el modelo tigbde regresion se refiere a una familia de procedimientos
de ajuste lineal que reconocen e incorporan la incerticeyniédnto en la variable respuesta
(dependiente) como en variables predictoras (indepemrdjert describe al primer eje
principal a través de una distribucion normal bivaridd&URA 16). Estas técnicas generan
mejores estimaciones de los parametros que el modelb dpoegresion cuando los niveles
de la variable predictora son medidos. Sin embargo, sélmeresarias para situaciones en
las que las estimaciones de los parametros son el ptimtpas del analisis (por ejemplo,
para comparar pendientes entre los modeDshtro de los procedimientos de ajuste lineal
gue integran los modelos tipo Il de regresién se encuekdraécnica del eje principal
(FIGURA 16c1l), la del eje principal ajustado por el rangtGRA 16d) y la del eje
principal reducido o estandar (FIGURACEp (Logan 2010).
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FIGURA 16. Informacion simulada ilustrando diferencias entre (a@flelo de regresion tipo | parav¥ X,

(c1) el modelo de regresion tipo Il de eje principal y (c2) etleflo de regresion tipo Il de eje principal
reducido. Cada uno de ellos es contrastado en (e) juntoneorepresentacion del modelo de regresion tipo |
para Xvs. Y (b). Nétese que la curva ajustada para caddeuna técnicas pasa a través de la media central de
la nube de datos. CuandaeX son medidas en la misma escala, el eje princighleje principal reducido son
iguales [Gréafico modificado de Logan (2010)].

10+ 10 4 l 10 4
8 8 B4
6 6 6
> 44 > 4+ > 44
21 2—[ 2

T T T T 1 ¥ T T T T 1 T T T T 1

20 40 60 80 100 20 40 60 80 100 2 4 6 8 10

X X X
a)Reg. tipoIYvs. X b) Reg. tipo IX vs. Y cl) Eje principal

> 4
2
/|
T T T T 1 T T T T 1 7 T T T T 1
20 40 60 80 100 20 40 60 80 100 20 40 60 80 100
X X X
d) Eje ppal. ajustado por el rango c2) Eje principal reducido €)

En particular para el presente capitulo, los coeficgedtelas ecuaciones de las isodaras
se estimaron utilizando el método del eje principal reducidestandar. Este método
minimiza la suma al cuadrados de areas triangulares delasifaor las observaciones y la
linea de regresion (FIGURA &B), incorporando asi todas las relaciones posibles de
incertidumbre entre la variable respuesta y las predgtddacho meétodo se utiliza
satisfactoriamente cuando existe correlacion signifiaaentre variable dependiente y
predictoras, en donde la pendiente estimada es el prodediopendiente de una regresion
de Yvs. X (FIGURA 16xay la inversa de la pendiente de X vs. Y (FIGURA l1ldkgan
2010) Basicamente y de manera resumida, el método de rewesmiltiples de tipo Il esta
basado en el calculo de los componentes principales deatldz de correlacion de los
términos de cada especie y de los términos de interagdeita Ecuacion 20:
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Ecuacién 20

0

0
ln%)—dl(NAl+ﬂ1NBI+51NA1Nm) =In(%)—dz(NAz+ﬂ2NBZ+52NA2NBZ)

siendo 1y 2 los dos tipos de habitat$,eS la adecuacién basal en determinado habitats

un parametro que mide la utilizacion per capita de recursaspadeterminada especie (A 6
B) en un dado habitatd es un parametro de interferencia que refleja la redlcci
proporcional per capita de utilizacion del habitat con el mergo de la abundancia de
conespecificos y esta inversamente relacionado corficieaneia para la utilizacion del
habitat, 4 esun parametro que mide la reduccién proporcional per capitaildaaibn del
habitat con el incremento de la abundancia de heteroespsaifi es un parametro que mide
cuanto se modifica la eficiencia de la utilizacién loi@bitat por una especie dependiendo de
las interacciones interespecifica

En las regresiones multiples de tipo I, el eje asoc@mola componente menor es
considerado O (cero) (McArdle 1988) para obtener los @eafes de la ecuacion de la
isodara. Luego, la ecuacion de la isodara es modificadaocuates para obtener la la
Ecuacion 10 Ecuacion 11 Ecuacion 12 vy Ecuacion 13. Estedproesto puede ser
repetido una determinada cantidad de veces mediante un na&tddmtstrap de remuestreo
para obtener intervalos de confianza para cada coefiqieften y Tibshirani 1986) de las
ecuaciones anteriormente nombradas. Cada uno de estfisientes fue considerado
significativo si sus respectivos intervalos de confiamaduian al O (cero) (Rodriguez 1995).

En base a esto, se consider6 que una especie podria per@bincds en la
adecuacion basal entre habitat silvestre y peridoméstalargercepto de la ecuacion de la
isodara diferia de O (cero), por lo que se asume que logdimos perciben diferencias
cuantitativas entre ambos habitats (Morris 1989, Hodaeh @000). Asimismo, el uso de
habitat con denso-dependencia intraespecifica es confirmaaaodo el coeficiente que
acompanfa a la abundancia de la misma especie en el hlbitatavo es significativamente
positivo. Por otro lado, los efectos interespecificoseppiotacion de recursos o interferencia
entre individuos de especies competadpueden ser detectados cuanoedoeficientes de
regresion enel habitat alternativo son positivos significativamenbe significativamente
negativos en el habitat preferido, es decir, sus intes\ddaconfianza excluyen al O (cero).

Previo a la aplicacion de los modelos de isodaras y dallcéde los términos de
interaccion entre especies, los datos de abundanciasldeespecie o combinacion de ellas
fueron centradas y estandarizadas (Transformacion @jadera tal de eliminar colinealidad
entre los términos de cada especie y los términosteldacion (Rodriguez 1995, Morris et
al. 2000, Morita et al. 2004). Esta transformacion a valérés abundancia implica que los
nuevos valores estan bajo una distribucion normahdar (u= 0y uns® = 1).

Previamente a la aplicaciéon del modelo 1l de regresionélsipfes, se realizaron
regresiones lineales multiples Stepwise (Modelo tipo fedgesion, SPSS Statistics 17.0)
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para identificar el subconjunto de pardmetros signifioatiicon una probabilidad < 0)15
para incluir el parametro en el analisis del modelo déaiss (Morris et al. 2000, Morita et
al. 2004). Es decir, utilizando la abundancia de cada espeaada h4bitat como variable
dependiente y las otras abundancias como variables imdiepges, con esta primera
aproximacion se identificaron las posibles ecuaciones de idadaras para efectos
competitivos significativos denso-dependientes.

La interpretacién empirica del analisis de isodaedsasaen Morris (1984, b, 1988) y
se resume de la siguiente manera: las situacionessequka los habitats difieren solo
cuantitativamente, dan lugar a isodaras osoa ordenada al origen distinta de cero y una
pendiente igual a 1 (regulacion poblacional paraletadara A de la FIGURA 18), mientras
que las situaciones en que los habitats difieren séldtati@mente, dan como resultado
isodaras con ordenada al origen igual a cero y una peadidn{regulacion poblacional
divergente isodara B de la FIGURA 185i el habitat 1 es cuali y cuantitativamente mas
adecuado que el habitatla isodara resultante tiene un ordenada al origen distimtcero y
una pendiente >1 (regulacién poblacional divergente manteismi#ara C de la FIGURA
18). Si un habitat cuantitativamente supergstambién el que posee la menor eficiencia de
forrajeq la pendiente de la funcion de aptitud con la densidad sspmaunciadaen el
habitat con mayor recurso y las curvas de adecuacion skerpweuzar Esta situacion
produce un isodara con una ordenada al origen distinta deycema pendiente 4
(regulacion poblacional cruzadisodara D de la FIGURA 18). Finalmense un habitates
cualitativamente menos adecuado pero cuantitativamentesugpemMmodo que su capacidad
de cargaes mayor que la del otro habitda isodara resultante también tiene un intercepto
distinto de cero y una pendiente < 1 (regulacién poblacional converggadara E de la
FIGURA 18) pero solo para los cruces es que la isodara pasa a traMas=d¥; antes de
llegar a la capacidad de carga. En los dos ultimos casggafElo es N vs. N). Ademas,
estos tipos de regulacion poblacional mencionados se ¢rmuelambién detallados en
FIGURA 17y TABLA 9).
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FIGURA 17. Modelos de regulacién poblacional para un sistema de dotatsay una especie a partir de
curvas de adecuaciovs. densidad poblacionaN = densidad de la especi#/ = adecuacion, las curvas
coloreadas effrojo” correspondiente al habitat 1, las curvas coloreadag@m correspondiente al habitat 2,
K; y K, son las respectivas capacidades de carga de los halytaten el equilibrio en donde los individuos
sélo se reemplazan a si mismos (W =AF[regulacién paralela (los habitats difieren cuantisatiente)B =
regulacién divergente (el habitat 2 es cualitativamente gquemel habitat 1, pero son cuantitativamente iguales),
C = regulacion divergente mantenida (el habitat 2 es cuali ptitatavamente peor que el habitat D),=
regulacién cruzada (el habitat 2 es cuantitativamente mejar cualitativamente peor que el habitatB )y
regulacién convergente (el habitat 2 es cualitativamermieg@o cuantitativamente mejor que el habitat 1, por
e K, es mayor que f. Gréaficos modificados de Morris (1988)].

v
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FIGURA 18. Isodaras correspondientes a los modelos de regulacion ipabliade la FIGURA 17.N; = es la
densidad en el habitat con la méxima adecuabdlgr es la densidad en el otro hahitat= regulacion paralela,
B = regulacion divergenteC = regulacion divergente mantenidd, = regulacion cruzadaE = regulacion
convergente. Todas estas isodaras pueden ser difererpordagresion lineal. Grafico modificado de Morris
(1988)].

N: B C

v
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TABLA 9. Siete tipos de organizacion de una comunidad a partir de castcasrile los habitats, de la forma
de regulacion poblacional y de las pendientes de modelosedeiée de habitat [Tabla modificada de Morris

(1988)].

Tipo de
: . . . Forma de .
Tipo de diferencia | Pendiente de L Pendiente
. . regulacion .
comunidad entre la isoleg . de la isodara
e poblacional
habitats
Preferencias i . .
. Cualitativas Positva Divergente >1
distintas
S=negativa y
Preferen_mas Cuantitativas positiva Paralela 1
compartidas
D = positiva
. No definida (los
. Ninguna en la g .
Preferencias - habitats son 1; intercepto=
) percepcion de . Congruente
iguales . igualmente 0
consumidor L
percibidos)
Ninguna para
algunas Congruente | 1; interceptc=
es gecieS' Depende de la aragal unas| O para al punas
Preferencias p ! y forma de la P g P .g
. . cualitativas y . especies y especies y
diferenciales L preferencia : .
cuantitativas . . diferente para| diferente para
diferencial
para otras otras otras
especies
Organ|.za0|on Cualltr.;\tn/.as y Negativa Convergente <1
centrifuga cuantitativas
Similar a
Preferencias | Cualitativas y prefer?nc,l,a <1, pasa por N
. o compartida” o Cruzada _
cambiadas | cuantitativas » =N,
positiva y
convergente
Mas de una dg Mas de una de
Preferencias Habitat Habitat las anteriores| las anterioresy
mezcladas | dependiente dependiente y héabitat habitat
dependiente dependiente

S = especie subordinadaDy= especie dominante

" La dependencia del habitat implica que un proceso partidifilere entre hébitats ocupados.
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3.4 Resultados.

3.4.1 Modelo de isodaras.

En la TABLA 10 TABLA 12 y TABLA 14 se resumen los resultados de las
regresiones lineales multiplesl tipo “secuencial de a pasos” o “Stepwisé& para identificar
parametros significativos de las ecuaciones de las s®daara O. longicaudatus\.
olivaceusy A. longipilis, respectivamente. Luego y una vez aplicadas dgsesiones
multiples tipo Il, se estiman los interceptos y caefites competitivos intra e
interespecificos para las densidades estacionales tiedasspecies mencionadas (TABLA
11, TABLA 13 y TABLA 15).

TABLA 10. Resumen de las regresiones multiples de tipo | para identifis parametros significativos de las
isodaras para O. longicaudatus en las diferentes temporadas.dehdfidos los casos, los modelos resultaron
estadisticamente significativos.

O. longicaudatus

Estacion del afio | , V2riable ind\ézgﬁg:ifltes R? ajustado pAvEller e
dependiente (predictoras) modelo
o | OlAGwr | Ao.Aly | 0,634 | 0,035
peri
PRIMAVERA oL Ol. Aoy - 0,864 | 0,001
OI ) AOperi A05|| 0,873 0,029
peri
VERANO oL Olerr | OlAos | 0,787 | 0,000
o | OlAler | Alg 0,664 | 0,028
OTORNO pert
oL Ol.A0s; - 0,889 | 0,001
Ol i OI-Alperi AIsil 0,979 0,001
peri
INVIERNO oL | OlAOw: | OlAos | 0957 | 0,001
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TABLA 11. Resultados de las regresiones tipo Il de las ecuaciorias dedaras para las densidades estacionales de O. longisa(@i® Los coeficientes y sus intervalos
de mnfianza al 95 % (mostrados entre paréntesis) fueron calculados por bootstrapping. En “negrita” se destacan los coeficientes estadisticamente significativos (los IC no
incluyen al cero) y subrayadss destacan los coeficientes cuyos signos (+ o -) sarcidentes con los de las ecuaciones de las isodarasdataéadas. jeri = habitat
peridomésticosil = habitat silvestren = tamafio muestraNS = estadisticamente no significativol.

Oligoryzomys longicaudatus

. : Efectoperi Efectosi Efectoperi Efectosi
Estacion Variable Efecto . re: . oo . i . o
del afo | dependiente| Intercepto intraespecifico interespecifico interespecifico interespecifico interespecifico
(explotacion) (explotacion) (interferencia) (interferencia)
| Olperi g 0,014 NS NS NS 405,227 50,297
Primavera (-0,012 ; 0,044) (-4656,238 ; 4184,257) (-475,883 ; 508,128)
Olsi 0,013 72,016
8 (0,009 ; 0,019) NS NS NS NS (44,521 : 121,837)
Olyeri -0,006 1,365 1,943
Verano 8 (-0,009; -0,002) NS (1,000 ; 1,953) 0949 2.418 NS NS
Ols; 0,002 -0,845 210,281
8 (0,000 : 0,004) (-2,528 ; -0,153) NS NS NS (156,748 : 450,500)
Olgeri 0,016 -0,563 216,039
Otofio 8 (-0,002 ; 0,031) NS NS (-2,272:0,164)  (-22,947 ; 781,076) NS
Ol 0,009 32,237
8 (0,006 : 0,023) NS NS NS NS (-96,404 ; 54,631)
Olper 0,019 -290,750 3,513
InVierno 8  (0,050;0,040) NS NS (-1843,465 ; -42,769) (0,679 ; 18,855) NS
Ol g 0,081 NS NS NS -33,924 8,392

(0,035 ; 0,102)

(-366,559 ; 359,668) (-200,680 ; 184,000)
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TABLA 12. Resumen de las regresiones multiples de tipo | para idantibs parametros significativos de las
isodaras para A olivaceus en las diferentes temporadas aleEaftodos los casos, los modelos resultaron
estadisticamente significativos.

A. olivaceus
Estacion del afio Variable ind\éagﬁz:gfltes R? ajustado p-valor del

dependiente (prepdictoras) I modelo
AOperi A0.Alperi - 0,913 0,001
PRIMAVERA AOq Ol.Aog i 0,420 0,049

AOperi No se puedo realizar
VERANO Aosi Olper AOperi | 0,886 | 0,002
Aoperi Al AOsj 0,981 0,001

oToNO

AOsn O|.A05i| - 0,443 0,043
AOperi Al peri AOsn 0,976 0,001
INVIERNO Aosi Al per AOper | 0,877 | 0,002
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TABLA 13. Resultados de las regresiones tipo Il de las ecuacioness dgotaras para las densidades estacionales de Aeobv@o). Los coeficientes y sus intervalos de
confianza al 95 % (mostrados entre paréntesis) fueron calculados por bootstrapping. En “negrita” se destacan los coeficientes estadisticamente significativos (los IC no incluyen al
cero) y_subrayadasedestacan los coeficientes cuyos signos (+ o -) sorideimtes con los de las ecuaciones de las isodaragdetaladas.fjeri = habitat peridomésticail =
hébitat silvestren = tamafio muestraNS = estadisticamente no significativo].

Abrothrix olivaceus

Estacion verfiellis Intercepto Siesi ints:gg toepg’ifico intelf;iagf:"ifico inteErfeeg t%pgliiﬁco intelf::?sagf:"l’ﬁco
del afio dependiente P intraespecifico pect pect ) pecit : pectt
(explotacion) (explotacion) (interferencia) (interferencia)
AOperi 0,002 47,636
Primavera (0,000 : 0,004) NS NS NS (40,674 : 270,595) NS
Aosi 0,000 34,339
(-0,000 ;0,001) NS NS NS NS (30,993 ; 41,057)
Aperi NO SE PUDO REALIZAR EL ANALISIS
Verano
Aosi 0,003 -0,703 0,515
(0,002 : 0,004) (-1,189 ; -0,500) (0,421 ; 0,998) NS NS NS
AOperi -0,005 0,216 0,296
Otofio (0,010 ;-0,001)  (-0,045 0,844) NS (0,121, 0,319) NS NS
Aosi 0,006 23,278
(-0,000 :0,009) NS NS NS NS (18,500 : 86,780)
AOperi 0,004 -0,863 3,837
Invierno (0,002 ; 0,006) (-1,887 ; 0553) (2,788 ; 5,974) NS NS NS
AOS” 0,004 -1,159 4,446 NS NS NS

(0,002 ; 0,006)

(-1,743 ; 0,501)

(2,990 ; 5,578)
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TABLA 14. Resumen de las regresiones multiples de tipo | para identifisgparametros significativos de las
isodaras para A longipilis en las diferentes temporadas delEafitodos los casos, los modelos resultaron
estadisticamente significativos.

A. longipilis
Variable Ve S 2 p-valor del

Estacion del afio X independientes R® ajustado
dependiente (predictoras) modelo
Al peri A0.Alperi - 0,929 0,001
PRIMAVERA Als Ao Aly i 0,990 0,001

Al peri No se puedo realizar
VERANO Als Ol Alg i 0,989 0,001
Al peri AO.Alperi AO.AlsiI 0,971 0,001

OTORNO

Alg; Ao.Alg;j - 0,990 0,001
Al peri A0.Alperi Aosj 0,990 0,001
INVIERNO Als | AoAler | Aos 0,768 | 0,011
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TABLA 15. Resultados de las regresiones tipo Il de las ecuacionas tdlaras para las densidades estacionales de A Ian@ibiliLos coeficientes y sus intervalos de
confianza al 95 % (mostrados entre paréntesis) fueron calculados por bootstrapping. En “negrita” se destacan los coeficientes estadisticamente significativos (Ios IC no
incluyen al ceroy subrayadose destacan los coeficientes cuyos signos (+ o -) sarcidentes con los de las ecuaciones de las isodarasdetaéadas. jeri = habitat
peridomésticosil = habitat silvestren = tamafio muestraNS = estadisticamente no significativo].

Abrothrix longipilis

Estacion verfiellis Intercepto e ints:gg toepg’ifico intelf;iagf:"ifico inteErfeeg t%pgliiﬁco intelf::?sagf:"l’ﬁco
del afio dependiente P intraespecifico pect pect ) pecit : pectt
(explotacion) (explotacion) (interferencia) (interferencia)
Al peri 0,001 53,689
Primavera (0,000 ; 0,002) NS NS NS (51,470 ; 118,491) NS
Alg 0,006 91,587
(0,000 : 0,011) NS NS NS NS (76,040 : 136,322)
Alperi NO SE PUDO REALIZAR EL ANALISIS
Verano
Algi 0,009 90,129
(0,002 : 0,021) NS NS NS NS (66,837 : 163,428)
] Al peri 0,002 NS NS NS 28,694 1,612
Otofio (-0,007 ; 0,004) (-512,429; 75,002)  (-13,527 ; 149,085)
Algi 0,008 53,192
(-0,001 : 0,017) NS NS NS ) (40,685 : 121,109)
Invierno (-0,001 ; 0,000) NS NS (0,000;0,392) (15,243 ; 225,500) NS
Algi 0,001 NS NS 2,095 62,910 NS

(-0,009 ; 0,024)

(-5,960 ; 3,062)

(-434,582; 4841,532)
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Para la interpretacion de denso-dependencia y efectos ftitivogesolo se consideran
los coeficientes cuyos signos (positvaegativo) son coincidentes con los esperados a partir
de las ecuaciones generales de las isodaras (coeficeubesyadosen la TABLA 11
TABLA 13 y TABLA 15). Asi, los restantes coeficientes estimadodiehas tablas reflejan
la coexistencia de las especies, ya que si las espae@sacradas no estan compitiendo,
entonces coexisten o al menos no se ven afectadatsvaegente. En cuanto a los efectos
interespecificos por explotacion o interferenciaoggpueden ser detectados cuando e
coeficiente de regresion para un competidor en un hablighativo es positivo, 0 es
negativo pero en el habitat que esta siendo usado.

3.4.1.1 Resultados de isodaras para O. longicaudatus.

De acuerdo con el analisis de isodaras, los interceptoasdecliaciones para O.
longicaudatus resultaron ser significativamente mayores queel®) (para todas las
estaciones del afio cuantto abundancia en el habitat silvestre s(Dfue utilizada como
variable dependiente. Por lo tanto, el andlisis de isodBramiestra que O. longicaudatus
prefiere el habitat silvestre en todo momento del afoB(BA 11) y sugiere que O.
longicaudatus percibe siempre una adecuacion basica diferesmtigd los habitats
peridomeéstico y silvestre. Mas aun, O. longicaudatus distingu&lsiat silvestre como
cuantitativamente superior que el habitat peridoméstico.

No se verificO seleccion de habitat denso-dependiente@esgecifica para O.
longicaudatus en ningin momento del afio. La ausencia de efecto quedtbraeapor los
coeficientes que acompafian la columna de efecto intidBispe que resultaron
estadisticamente no significativas en la mayoriaodecésos y significativamente negativa
solamente en verano (TABLA 11).

A pesar de no haberse detectado denso-dependencia intifes@ecla seleccion del
habitat de O. longicaudatus a través del método de isodaras, defrargeang se ha
detectado competencia interespecifica con A. olivaceus ymotacion de recursos en el
habitat silvestre, ya que el coeficiente fue significativamepositivo f, = 1,943, TABLA
11, ver Ecuacién 15), cuando la abundancia de O. longicaudatush&pitat peridoméstico
(Olyer) fue utilizada como variable dependiente. La dificultad segarar este tipo de
competencia radica en que el intercepto de esta ecuaci$odiga fue significativamente
negativo. Otro efecto competitivo detectado para la ésgee durante el invierno, lo que
indicaria competencia interespecifica por interfegerai el habitat silvestre con A olivaceus
cuando la abundancia de O. longicaudatus en el habitat sily@efue utilizada como
variable dependientelebido a que el coeficiente competitivo fiie= -8,392 (TABLA 11,
ver Ecuacion 14), Sin embargo, el intervalo de confiamaestruido para dicho coeficiente
incluye al O (cero).
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3.4.1.2 Resultados de isodaras para A. olivaceus.

El intercepto de las ecuaciones de las isodaras paraolifaceus resultd
significativamente mayor que 0 (cero) durante el invierno ygrera, cuando su abundancia
en el habitat peridoméstico (f®) fue utilizada como variable dependiente. Durante el
verano y también en el invierno, el intercepto de laeidn resulté ser significativamente
mayor que 0 (cero) cuando su abundancia en el habitat s@sL;) fue utilizada como
variable dependienteCabe destacar que durante el invierno los interceptos dasamb
regresiones resultaron ser significativos simultaneten@or lo que se descartan del andlisis
(TABLA 13). Por lo tanto, el analisis de isodaras demuegtie A. olivaceus prefiere el
habitat silvestre durante el verano (distinguiendo el &idbilvestre como cuantitativamente
superior que el habitat peridoméstico), el habitat peridacnésturante la primavera
(distinguiendo el habitat peridoméstico como cuantitateate superior que el habitat
silvestre) y no estaria seleccionando ningun habitat eicydar durante el invierno al igual
gue en otoflo que no fueron detectadas diferencias signifeatival valor del intercepto de
ambas isodaras para A olivaceus (TABLA.13

De acuerdo con el analisis de isodaras, no se veriéErson de habitat denso-
dependiente intraespecifica para A. olivaceus en ningun mordehtafo, debido a que los
coeficientes que acomparfian a la densidad de A olivaceushébitt alternativo fueron
estadisticamente no significativos durante la primavegaifisativamente negativas durante
el invierno y el verano y significativamente positivasopao diferentes de 0 (cero) durante el
otofio (TABLA 13.

Sin embargo, en la seleccion del habitat de A. olivacetimwes del método de
isodaras, si se detectd competencia interespecificaxplmtacion de recursos en tres casos
Se verificO competencia por explotacion en el habitatdqmeméstico con A longipilispg =
4,446, TABLA 13, ver Ecuacion 16) durante el invierno y con O. tngiatus en el habitat
peridoméstico durante el verang@, (= 0,515, TABLA 13, ver Ecuacion 16) cuando la
abundancia de A. olivaceus en el habitat silvestregjAfue utilizada como variable
dependiente. Por otro lado, en otofio el coeficiente cotinpepior explotacion en el habitat
silvestre con A longipilis fue significativamente positive:< 0,296, TABLA 13, ver
Ecuacion 1Y cuando la abundancia de A olivaceusel habitat peridoméstico (&) fue
utilizada como variable dependiente. La dificultad enicatifque este caso se trata de
competencia por explotacion radica en que el interceptostdeeguacion de isodara fue
significativamente negativo. No se detectd competeint@especifica por explotacion de
recursos para esta especie durante la primavera en ninglosoddes habitats.
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3.4.1.3 Resultados de isodaras para A. longipilis.

Del andlisis de isodaras para A. longpilesultd que el intercepto de las ecuaciones
finales fue significativamente mayor que O (cero) solo rterda primavera y el verano
cuandola abundancia de la especie en el habitat silvestrg) (ke utilizada como variable
dependiente, aunque para la primavera ambos interceptosan@susier paralelamente
significativos por lo que se eliminan del analisis (TABLA .1Esto demuestra que A
longipilis prefiere el habitat silvestre s6lo en verano, sugideque A. longipilis distingue el
habitat silvestre cuantitativamente superior que el habéatoméstico durante el periodo
estival, tal cual lo hace A. olivaceus y a diferencia déo@gicaudatus que lo hace durante
todo el ab. De la misma manera que sucedié con O. longicaudatus y A. olivaasymco
se verificd seleccion de habitat denso-dependienteesgeifica para A longipilis en ningin
momento del afio. Las pendientes de las ecuaciones todasas fueron estadisticamente
no significativas en la totalidad de los casos (TABLA 15).

Sin embargo, se evidencia competencia interespecificaxptotacion de recursos con
A olivaceus en el habitat silvestre, cuyo coeficiente aenpetencia resultdo ser
significativamente positivogg= 0,245, TABLA 15, ver Ecuacion 19) durante el invierno
cuando la abundancia en el habitat peridomeéstico de A losgipiler) fue utilizada como
variable dependiente. Otra evidencia de efectos compstifpor interferencia entre A
olivaceusy A longipilis en el habitat peridoméstico se detectd también durante rioyier
donde el coeficiente de interferencia fue positsg= 62,91 TABLA 15, ver Ecuacion 18)
cuando la abundancia en el habitat silvestre de A. longipilig) f&k utilizada como variable
dependienteaunque el intervalo de confianza incluyé al cero. De maierplementaria, no
se verific6 competencia interespecifica ni por explotaaii por interferencia para esta
especie durante el otofio, primavera y verano.

3.5 Discusion.

Respecto de la hipotesis 1 de esta tesis, O. longicaudatus pesdidditats de manera
diferencial en un ambiente heterogéneo, pero a dderede la prediccion planteada
inicialmente, esta especie estaria detectando a losatisalsilvestres cuantitativamente
mejores que los peridomicilios, ya que de acuerdo con@tlmae isodaras, el intercepto de
la ecuacion de la regresion cuando la densidad de O. longicaudatulsaditat silvestre es
utilizada como variable dependiente es significativamensyom que cero (existen
diferencias cuantitativas entre los habitats). Estaamth que los primeros individuos de O.
longicaudatus detectan al habitat silvestre cuantitativameejar ifo mas productivo) que
los peridomicilios y a partir de una densidad umbral @leedpecie empiezan a usar
alternativamente el otro habitat del ambiente. Esfimsenos umbrales a partir de los cuales
comienza a verificarse la denso-dependencia en la saledel habitat fueron descriptos en
el capitulo anterior. Por otro lado, este patron de séleccisar preferencialmente el habitat
silvestre en primera instancia y luego el habitat peridboodss evidenciado para la especie
en los cuatro momentos del afio. Respecto de esto UltimajaMuGonzalez (1979) han
observado que en los bosques del sur de Chile, O. longicaudatuassesidsente del bosque
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durante el verano y atribuyen esta ausencia a la nmogracotras areas o a diferentes alturas
del mismo bosque. Por otro lado y en la provincia de Chubugn@icaudatus parece ser
abundante en los bosques de Nothofagus spp. s6lo durante lossvétanedos. Sin
embargo, esta siempre presente en matorrales de regaet®my en bosques mas cercanos a
la zona de transicion estepa-bosque, como los de ¢fumésocedrus chilensis) (Andreo et
al. 2012), estos ultimos similares al area de trabajpmsiente estudio. Siguiendo con el
trabajo de Andreo et al. (2012), éstos autores hallaron esderopositivos para ANDV en
todas las regiones fitogeogréficas, pero no en todamldades de paisaje. Por ejemplo, en
bosques de ciprés y matorrales sin rosa mosqueta neestddaefeccion, aunque concluyen
que la prevalencia de infeccion por ANDV podria ser menoesas ecosistemas. Esto
contrasta con lo obtenido por Piudo et al. (2011) en dondge sverifican roedores
seropositivos para este virus en habitats silvestres ssitiurante el verano en el Pje El
Contra.

Por otro lado, el comportamiento de seleccién de habitgigrte de O. longicaudatus
no estuvo afectado por la presencia de individuos de essaangispecie (seleccion de habitat
denso-dependiente intraespecifica), con lo cual no gevda hipétesis 2, por lo tanto no se
detectaron diferencias cualitativas entre los habfBatsembargo, el mecanismo de seleccion
de habitat de O. longicaudatus podria ser afectado por el usdbitiet Iplor parte de A
olivaceus (denso-dependencia interespecifica), como fue ptomues hipotesis 3 pero solo
durante el verano en el habitat silvestre. Para esit® @a particular, la presencia de A
olivaceus afecta el comportamiento de O. longicaudatus para exjolsteecursos en el
habitat silvestre, como postula la hipétesiRdspecto de la hipotesis 5, podria considerarse
la existencia de efectos interespecificos denso-dependipotesnterferencia entre A
olivaceusy O. longicaudatus en el habitat silvestre durante el invierno. Duestdeépoca
invernal O. longicaudatus experimenta su maxima densidad en el habiddmeéstico,
hecho que coincide con el efecto interespecifico porfémeacia con A. olivaceus en el
habitat silvestre anteriormente mencionado. Por lmiaeria I6gico esperar que dicho efecto
competitivo propicie o favorezca la dispersion de idies de O. longicaudatus hacia el
habitat alternativo (peridoméstico). Esto es empiricaenapoyado por el hecho de que en
invierno, O. longicaudatus verifica las mayores capturas leabitht peridoméstico (al igual
gue ocurre en Piudo et al. 2011), por lo que es altamentebfgapse se esté manifestando
una dispersion de O. longicaudatus desde el habitat silvepgeddméstico, incrementando
el riego de exposicion humana al ANDV en ese ultimo habita

Durante el verano (temporada donde se registran las eserabundancias), O.
longicaudatus revela un efecto de competencia interespecifmzaato a la explotacion de
recursos con A. olivaceuSin embargo, leescenario global del sistema estudiado pareciera
mostrar que si bien O. longicaudatus es la especie numérieamieminante, no es la
competitivamente mas fuerte del ensamble de roedoresmdyworia de comunidades
biolégicas muestran distribuciones sesgadas de abundan@apdeies, con unas pocas
especies numéricamente dominantes y muchas espeeggMagurran 2004). No obstante,
pocos estudios vinculan directamente esa dominancia deiesspeda intensidad de la
competencia con la disponibilidad de recursos y la diversdalds comunidades naturales
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(Kunte 2008). Respecto de la influencia de las especies itaménte dominantes el
ensamble al que pertenecen, desde hace tiempo se lkasidwado impactos al menos
proporcionales a su abundancia relativa en dicho ensgRieer etal. 1996). En virtud de
ello, existen ejemplos de especies abundantes que imgactianestructura del ensamble o
en la funcién ecosistémica (ver por ejemplo Johanngddiauritzen 1999, Brady y Slade
2001, Kunte 2008, Olson et al. 2011, Sasaki y Lauenroth, dde y Ford 2012) o como
ingenieros del ecosistemas (Flecker 199&ight et al. 2006). Asimismo y de manera
contrapuestaes también factible que una especie numéricamentendotai pueda no tener
efecto (al menos significativo) sobre las propiedadesmsmble, especialmente si el elenco
de especies incluye aquellas ecolégicamente redundantdse(\Vi8B2. Para citar s6lo un
ejemplo respecto de esto ultimo, el trabajo de Marshidatt y Matthew (2000) en
ambientes acuaticos del centreste de EE.UU., verifica que el pez “limpiabota$ rojo
(Cyprinella lutrensis) no parece tener un fuerte impacto s@brestructura local de la
comunidad de peces en todo su rango de distribucion origimedsar de ser numéricamente
dominante y ampliamente distribuido en esos ambie@&giiendo con la idea de este
ejemplo y haciendo foco en O. longicaudatus en este estuditiv@eiente abundante pero
competitivamente deébil), se deduce que es probable que est& aspaenere profundos
impactos en la estructura de la comunidad de roedores (pwnos en la conformada sélo
por O. longicaudatysg\ olivaceusy A. longipilis), principalmente en el habitat silvestre. Los
efectos de la dominancia y la competencia en la relatbéabundancia de especies no han
sido estudiados dentro de un mismo nivel tréfico con muelaiéncia (Kunte 2008). Por lo
tanto, cobra relevancia la realizacion a futuro de exparios de remocion selectiva de O.
longicaudatus del ensamble de roedores del Pje. ElI Contra, dantah de lograr una
“manipulaciéfi de esa dominancia numeérica con el objeto de evaluarfeos en la
comunidad.

Abrothrix olivaceus fue la especie que mas efectos interespsgiiaroexplotacion de
recursos presenty detectd diferencias cuantitativas entre el habitat pedbico y el
silvestre dependiendo del momento del afio. Este roedub@ed habitat silvestre como mas
productivo durante la época estival y al habitat periddoeeslurante la primavera. Estas
diferencias en la percepcion de la productividad propicia Ajuelivaceus modifique su
preferencia del habitat. Durante el verano, momento demusEnsidad global de todas las
especies del ensamble, O. longicaudatus olivaceus coinciden en su preferencia por el
habitat silvestre que es justamente cuando se detectansefechpetitivos por explotacion
entre ambas especies en dicho habitat. Si en térimifcos asumimos a O. longicaudatus
como un granivoro casi exclusivo y a A olivaceus como omiwro (Silva 2005),
probablemente el recurso que puede estar en juego en pmst@rcia sean sitios de cria y
no tanto asi el alimento, ya que el verano esta incluidel periodo reproductivo de ambas
especies en el Pje. El Contra (Piudo 2011). De existir aijg@mlé competencia indirecta por
el recurso alimento, tal vez lo sea por el fruto del eyjdiBerberis darwinii), abundante en la
zona de estudio, que de diciembre a marzo (primaveraejgpasee el fruto disponible para
ser consumido por los roedores (ademas de varias esgecess) (Amico y Aizen 2005).

108



CAPITULO 3- Modelo de Isodaras

Acorde a los resultados obtenidos, existe la posibilidadadexistencia de un leve
efecto de competencia por interferencia entre O. longicaugiaduslivaceus en el habitat
silvestre durante el invierno (ver explicacion en redobkamas arriba). Otra vez, la
competencia no seria por el recurso alimento (semillagyigrera instancia ya que en esta
temporada del afio se encuentran disponibles las semillias degetales muy abundantes en
la zona de estudio, el ciprés y el radal (Lomatia hirsutap ® caso del ciprés, la dispersion
se produce durante el otofio (entre abril y agosto) y luss @ermanecen en el piso del
bosque durante todo el invierno, periodo en que estan expadssfas temperaturas y alta
humedad previo a la germinacidbas plantulas emergen a mediados de primavera y
continlan haciéndolo hasta mediados del verano. El fladate en primavera (octubre
noviembre) con frutos en verano (enero-marzo), por lolageemillas estan disponibles
entre mediados de otofio e invierno (Gobbi y Schlichter , 1R88ere 2000, A. Relva y A.
Rovere com. pers., obs. pers.). Es decir que, existidmdento disponible en terreno para
un granivoro como O. longicaudatus, es muy probqiides] recurso en “disputa” sean los
refugios o cuevas para poder sobrevivir durante esta tempadadesa invernal. Vinculado
con esto, Murta y Gonzalez (1982) han sugerido@uengicaudatus selecciona sitios con
alta densidad de follaje y sotobosque denso en los bosqussrabd Chile ya que ofrecen
proteccion contra depredadores. Por lo tanto si articulastosultimo con la disponibilidad
de semillas en el suelo, la competencia entre O. longicaudafisolivaceus estaria
probablemente mas asociada al acceso a refugios ys lditie de depredadores (o por lo
menos, sitios con baja probabilidad de acceso de depredadomesite la temporada
invernal.

Es interesante destacar la fuerte interaccion conyaeti{por explotacion e
interferencia) durante las temporadas de otofio (por egmla)ae invierno (por explotacion e
interferencia) entre A olivaceysA. longipilis en ambos habitats. Probablemente los efectos
negativos experimentados por ambas especies en ambagshdbiante el invierno tengan
gue ver principalmente con el acceso a refugios o cuevigsiahlque para O. longicaudatus
y A olivaceus durante la misma temporada. Esta hipotesiompetencia por refugios
podria estar siendo apoyada con la posibilidad de la existErweiade competencia por
interferencia entre A olivaceysA. longipilis en el habitat peridoméstico también.

De manera global, se observa que durante la época inygrealmenor medida en la
otofal) las mayores interacciones competitivas séoar entre A. olivaceug A. longipilis.
El invierno resultdé ser la época con mayores capturakdotiel ensamble de estas tres
especies, con lo cual es razonable esperar estasctiteres. El hecho de que el invierno sea
la época del afio que verifica las mayores capturas tataldas tres especies estudiadas,
reafirma o apoya la hipdtesis de la falta de refugimscyevas en este periodo, ya que
probablemente los individuos sean capturados mas frecuarteendebido a que se
encuentran en una muy activa bisqueda de algun refugidrgoexa.

Como se menciond, si bien se detectaron interaccanmapetitivas entre A olivaceus
y A longipilis, lo notable es la escasa o nula interaccid®®dengicaudatus con estas dos
especies Al respecto, Eccard y Ylonen (2003) concluyen que para ewitaracciones
negativas con competidores (en tiempo y en espanimhos animales reaccionan a menudo
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mediante la utilizacion de patrones comportamentgiéstico para evaluar la magnitud de
la competencia y ajustar sus estrategias en consegudfsios ajustes pueden incluir
cambios en la estrategia de forrgjeo la seleccion de habitat o en los periodos de actividad.
Volviendo al presente caso de estudio, una posible explicaena considerar que tanto A
olivaceus como A. longipilison “mejores utilizadores” del habitat silvestre o “relativamente
poco tolerantes” a utilizar el habitat peridoméstico (en ambos casos se genera un escenario
competitivo entre ellos), mientras que O. longicaudpdsse la capacidad “estratégicamente
optativa” de una mejor utilizacion relativa del habitat alternativo (peridoméstico),
minimizando asi la posible competencia con las otras iespsicnpatricas. Esta capacidad
optativa de O. longicaudatus podria estar vinculada a que es urde espe una alta
sensibilidad a factores climéticos y a fluctuaciones emieeles de recursos (Murla et al.
1987). Es decir, estos ajustes comportamentales (lecelete habitat para el caso de O.
longicaudatus por ejemplo) pueden llevar a una reduccién del mngadd competencia y a
una coexistencia balanceada de especies (Abramsky et al\V208ik,et al. 2007).

Un tema interesante de profundizar es el hecho de queraknto del afio en el cual
fueron detectados los posibles efectos competitivos penfarencia (entre O. longicaudatus
y A. olivaceus y entre A longipilig A olivaceus) en este trabajo, fue durante el periodo
invernal. Comparativamente, Eccard et al. (2011) muestsmtados disimiles para dos
especies de roedores topo del hemisferio norte (MyodesglayeMicrotus agrestis). Estos
autores revelan interacciones mas agresivas (intecfajesiurante el verano que durante el
invierno. La posible explicacion podria ser que durante el inviefas, limitaciones
energeéticas y necesidades termo-regulatorias de esagesgtieminuyen la agresion directa,
pero las restricciones alimentarias aumentan la compateindirecta de recursos
(explotacion). Ademas hipotetizan que la interfererdii@cta durante la época estival
probablemente sea provocada por el estado hormonal, dondieproductiva de cada
individuo y por la defensa de crias ante intrusos conegyecyf heteroespecificos (Eccard et
al. 2011, ver también Liesenjohann et al. 2011). Sin embargemodahbrecordar que en esta
tesis, el verano es la temporada del afio con menor agpaua todas las especies. Por lo
tanto, la falta de deteccion de competencia interespeqfir interferencia durante esa época,
no constituye evidencia de su ausencia debido a los héjoeros poblacionales de las
especies de roedores involucradas. Es decir, el tamafstratiusrrespondiente al verano
podria estar siendo relativamente bajo como para detedgan efecto competitivo
significativo.

Ovadia y Abramsky (1995) probaron el rendimiento del métdeldsodaras en la
detecciéon de seleccion de habitat denso-dependiente, modeloorganizacion de la
comunidad e interaccidon competitiva. EI método de isoddrasle el coeficiente de
competencia en dos componentes por separado, competenciglptaicgdn y competencia
por interferencia y supone que esa competencia es cengti@mso-independiente). Esta es
una falla importante ya que todas las teorias del ford@émo, incluyendo la selecciéon del
habitat denso-dependiente, predicen que los coeficientemngeetencia son dependientes de
la densidad (Abramsky et al. 1994si, aunque el método de isodaras fue capaz de estimar
competencia por explotacipno queda claro segun estos autosess que esto posee algun
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significado biol6gicamente relevante. Sin embargo, estoigpe@r parcialmente mejorado
mediante la estimacion de coeficientes de competpac@auna gama lo mas amplia posible
de densidades. En esta tesis, se intenté estimar lbsieutes competitivos para las cuatro
estaciones del afio, lo cual es biologicamente masfisaivio que obtener un juego de
coeficientes constantes anuales ya que las tendenti@sipoales de estos roedores poseen
ciclos anuales conocidos de variacion estacional (F20dd).

Complementariamente a esto, Ovadia y Abramsky (1995) tandoigcluyen que el
meétodo de isodaras resulta limitado en la estimaciola @empetencia interespecifica. En
este sentido, continlan estos autores, en un sisteglajea las especies estudiadas utilizan
los dos tipos de habitat (peridoméstico y silvestre eas particular de esta tesis) y que los
coeficientes de competencia son denso-dependientes yddepeel grado de superposicion
de hébitats, un coeficiente de competencia constante pahndahitat especifico carece de
mucho sentido. A manera de resumen, estos autores thegal® conclusion de que este
método es una herramienta Util en la deteccion de esa-dependencia y del patron de
organizacion de la comunidad, pero no asi en lo referidoeficientes de competencia por
interferencia.

En el caso particular del sistema de estudio de esis ytdos resultados obtenidos,
posee algunos puntos coincidentes y otros contrapuestosgaelcexpresan Ovadia y
Abramsky (1995). En el presente estudio, el método de @®dap detectd denso-
dependencia intraespecifica en la seleccion de habitatngpaguna de las tres especies, lo
cual se contrapone a una de las ventajas de este mgb@donencionan esos autores.
Respecto de esta falta de deteccion, algunos autorsmafgue individuos conespecificos
también pueden tener efectos positivos en la adecuamidndual (Stamps 1994) y que la
seleccion de habitat puede responder tanto a los efpotits/os como negativos de sus
congéneres en esa adecuacion (Greene y Stamps 2001, ®eraan®d003, 2005). Asi, los
efectos positivos y negativos de la densidad en el pateh&ia actual o anterior podrian
hacer que los individuasedispersen de zonas de baja y alta densidad (Sin-Y eb.ri2€09).

Por otro lado y en coincidencia con los autores mencienadteriormente, en el
presente estudio se verific6 competencia por expimapara algunas especies y podria
considerarse la deteccidon de competencia por interfarehrante el invierno entre A
olivaceusy A. longipilis en el habitat peridomicilio y entre A. olivacep®. longicaudatus
en el habitat silvestre. Morris et al. (2000a) poseen ati@nvde este planteo ya que afirman
gue cuando dos especies competidoras deprimen sus adecuacioloss haébitats que
ocupan, los efectos competitivos se veran reflejadoo®mpdtrones de selecciéon denso-
dependiente del habitaPor lo tanto, un analisis de regresion de las densidaagsntas
(método de isodaras) corregido por el efecto del habitagrdeevelar la magnitud de la
competencia interespecifica (coeficientes). Estos auporesn a prueba esta idea mediante la
realizacion de experimentos de remocion para evaduda competencia interespecifica
inferida del método de isodaras se corresponde comfererncias surgidas a partir de
experimentos de regresion y de campo. Ellos concluyenlajwbominancia asimétrica
competitiva de Rattus lutreolus sobre Pseudomys gracilicaudatusqpesies de roedores
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australianos) revelada por experimentos de remociénasdestimaciones de regresion de la
competencia también fue confirmada por los analisis ders®da

Las posiciones respecto a la utilidad y grado de confisobse los resultados y
estimadores del método de isodaras son variadas. Asum@relda competencia por
interferencia ocurre cuando un individuo impide efectivatmesl acceso al recurso de otro
individuo, probablemente la realizacion de experimentosaiesgtas con remocion selectiva
de alguna especie competidora pueda desasnarnos a cerexigeeteia o no de este tipo de
competencia para el sisteria longicaudatush. olivaeusA. longipilis y al mismo tiempo
verificar la “confiabilidad” de los resultados obtenidos mediante el método de isodaras. Por
ejemplo, Buschet al. (2005) realizaron un estudio con roedores sigmodut@m donde
excluyeron de manera experimental especies competigoen donde verificaron que la
competencia limita la abundancia poblacional y algunos marédshdemograficos (como
reproduccién y supervivencia) de ratones mas débiles compettiva. La dindmica
poblacional de una especie puede estar influenciada por @m&@e wmteracciones ecoldgicas
y la identificacion o inferencia de esas interacciomeses tarea sencilla (Sarnelle 1994,
Kittlein 2009). Es por ello que la inferencia de esas intéraes a través de la aproximacion
mediante varias técnicas metodologicas, se conwertaa herramienta muy util.

Los resultados obtenidos en el CAPITULO 2 y el preseajgitulo de esta tesis
también son coincidentes en algunos casos y disparesos. En el CAPITULO 2, a través
del andlisis de las regresesilineaks multiples (RLM) entre indices de preferencia de una
espeae por algun habitat determinado y densidades globales intraeeespecificas fue
posible la deteccion del habitat preferido pero no de densodimpaa intraespecifica en la
seleccion de dicho habitat, a través del método dersadan cuanto al habitat preferido por
las diferentes especies, los resultados de las RL& ysbdaras son bastante coincidentes
siendo las RLM mejores detectoras de esta preferdreienayor contradiccion se observa
durante la primavera para A olivaceus ya que las RLM detectareferencia por el habitat
silvestre y las isodaras por el habitat peridomésticesEncaso, tal vez sea mas confiable el
resultado de las RLM ya que la primavera es una temporabajal@ensidad de roedores
(con lo cual se podria asumir también probablemente bajpatencia) y seria esperable que
los pocos roedores se encuentren en el habitat silvestnenzando con sus actividades
reproductivas. En relacién a la denso-dependencia intraispeésta fue solo detectada a
través del andlisis del indice de selectividad de Simpsosforanado y a través de una
regresion simple para. A olivaceus durante el verano.

Si bien la deteccion de competencia interespecifica neefn€illa, en el capitulo final
de esta tesis (CAPITULO 5) se discute la relacion dasrespecies en virtud de los modelos
de organizacion de la comunidad de acuerdo a lo expuestdr aBlaA 9. Por lo pronto y a
partir de acAnos adentramos en el CAPITULO 4 para explorar algunpsctss de la
ecologia espacial de cada una de las tres especiede(hsditats, movimientos entre ellos y
areas de accion) que puedan ser vinculados con el riesgoedeiGnf en humanos por
ANDV.
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Anexos

CAPITULO 4

USO DE HABITAT, MOVIMIENTOS ENTRE HABITATS Y AREAS DE
ACCION

4.1 Introduccién y marco tedrico.

El conocimiento de como se organizan los animales en aliegpan el tiempo es una
pregunta central en ecologia. La dinamica poblacional despecie esta fuertemente ligada
a su organizacion espacial y a los movimientos de susidndi causados por presiones
internas o externas a esa poblacion (Kernohan 20@l). Por lo tanto, el uso del espacio por
diferentes especies de animales, es el resultado denménacion de factores internos como
su fisiologia y morfologia, y de factores externos @ogh medio ambiente en el que se
encuentran (Giuggioli et al. 2006).

Es bien sabido que con el fin de llevar a cabo su actividaid,des mamiferos ocupan
s6lo una parte de su entorno disponildd¢an mencionadaarea de accion” (Burt 1943). Esta
actividad diaria incluye la obtencion de alimento, reprouurcy apareamiento y cuidado de
las crias y desde que justamente Burt definiera por @iwvez el concepto de esta area,
mucha informacion sobre el uso espacial de diferesigsces de animales ha sido utilizada
para cuantificar dichas areas de acclémimportancia de investigar sobre aéreas de accion
proviene no solo de la necesidad de entender el movinmdendamimales (Okubo 1980), sino
también del valor practico de la determinacion del tamafesdeareaesta intimamente
relacionada con una variedad de fendmenos ecoldgicogaguaesde la organizacion social
y espacial a las estrategias reproductivas y la traemde enfermedades (Parmenter y
MacMahon 1983, Wolff 1997, Abramson y Kenkre 20@ates et al. 2002, Abramson et al.
2003, Kenkre 2003, 2004, Kenket al. 2007. Sin embargo, el potencial uso de habitat
depende de respuestas individuales relacionadas con compattande movimientos
(respuesta a los bordes y rango de dispersion), afinidadesbitiat y deteccion de calidades
diferentes (Zollner y Lima 1999). Segun algunos autores, O. lbng@tus presenta una alta
movilidad como caracteristica demografica que la diferatheiatras de las especies con las
gue habita en simpatria (Murla et al. 1986, Kelt et al. 1994, Meseml. 1999). La tasa de
dispersion en pequefos roedores es un parametro poblapiengene la fuerza para regular
los nUmeros que una poblacion podria registrar en un detefonmomento y lugar. Este
proceso hace referencia a cualquier movimiento en elasiaidividuos, de cualquier sexo o
edad, dejan su area de accién y se establecen en una rese(ladicker 197h

Los animales se mueven entre habitats debido a variaesaddn y Batzli (2004) se
centran en los patrones de movimientos individuales denasttopo que proporcionan
informacién sobre las circunstancias que influyeraetecision de cruzar los limites de un
habitat. Ellos postulan y trabajan con cuatro hipotesis ladeas a las razones por la cuales
un animal se mueve:) Propension a moverse: los animales podian moverse entre sabitat
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por varias razones. La hipétesis de distribucion libralifla cual se ha descripto en detall
en el CAPITULO 1 de esta tesis) establece que si los amsirtiaten informacién completa
sobre la calidad del habitat y si el movimiento no eddida, los individuos se moveran a
habitats en que se maximiza su adecuacion individual; 2) Direccion dehieto: esto
tiene que ver con que los patrones de dispersion de los psquedimiferos estan
relacionados con cuanto “conocen” del ambiente por fuera de sus areas de accion; 3) Efectos
de la edad, sexo y sistema de apareamiento: la teoria evoluthieepiaa mayor dispersion
de subadultos que otras clases etarias. El sesgo de dispmmsi@ un sexo, sin embargo,
depende del sistema de apareamiento de las especies fpdal€atrones de asentamiento
sexo: un paradigma ampliamente aceptado para muchos menggeque la segregacion de
hembras refleja la distribucién de recursos (alimentsitips de cria), mientras que los
machos responden a la distribucion del recurso hemipagea.

Entonces, basicamente los animales se mueven para adqounsos, para evitar
depredacion y competencjapara aparearse (Fahrig 2007). En virtud de esto, ocupan los
habitats mas favorables o de mayor calidad de la manég eficiente posible. Para
pequefios mamiferos, la calidad del habitat esta fuertementgenicithda por la
disponibilidad de recursos y el riesgo de depredacion (Fregwealcas 1970, Lin y Batzli
2001). Pero sea cual sea la razon por la cual un animaiesespel éxito de localizar habitats
favorables depende de una estrategia Optima de busqueday cesios de la dispersion
(configuracion espacial de los habitats o riesgo de depéegdgollner 2000). Estos costos
pueden‘“pagarsé durante los movimientos de dispersion o a través de krsion de
recursos previo a esa dispersion. Para la mayoris@mimales, estos costos y beneficios de
dispersion varian espacial y temporalmente y ensrentividuos (Bowler y Benton 2005)

Por lo tanto,el movimiento de un individuo esta claramente relacionado leo
supervivencia y la reproduccioynlos parametros que rigen ese movimiento estan sujddos a
seleccion natural (Fahrig 2001M)os movimientos realizados por cada individuo conllevan
costos energéticos y un aumento en el riesgo de modgRiichon et al. 1996). Por lo
tanto, cuando un animal elige moverse de un lado a otronestdariamente balanceando
entre los beneficios y los riesgos potenciales deslesaion (Larsen y Boutin 1994, Poethke
et al. 2003 Parvinen 2006) Los principales beneficios del movimiento son evitar la
competencia intraespecifica en el sitio actual y toveataja de habitats sub-explotados en
otros lugares, lo que influye en el éxito reproductivo indidsupervivencia de la camada y
reclutamiento de las crias (Morris 1989, 1991). El riesgo ipahes la mortalidad durante
ese movimiento.

El estudio de la ecologia espacial y de los movimiegmdos animales ofrece la
posibilidad de comprender algunos procesos ecoldgicos que agerama poblacion dada
como consecuencia ultima del comportamiento individuallisutsciones fisioldégicas y las
influencias ambientales (Patterson et al. 2008). Esporegie los organismos responden a la
heterogeneidad ambiental a diferentes escalas y foEstas diferencias son consecuencia
de la manera que las caracteristicas del movimiento dlaronales interactian con las
caracteristicas del paisaje. La interaccion de los medrode movimiento con las
caracteristicas del paisaje, a su vez produce patroneslimdes de uso del espacio (Johnson
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et al. 1992). Existen estudios sobre la relacion entedknsidad poblacional y los
movimientos de especies de roedores sigmodontinos comde &lunger et al. (2007),
mencionado ya en la discusién del CAPITULO 2.

Un estudio reciente sobre la escala de tamafio dedéraacion, como funcion de la
masa corporal del animal o de su tasa metabdlica (Jatz2004) muestra quda extension
del &rea de acciéesun balance entre dos componentasecesidad de cosechar recursos y
la deteccion y respuesta a intrusos en esa Biaun lado, el drea de accion debe ser lo
suficientemente grande como para satisfacer las nedeside energia y por oftiene que
ser lo suficientemente pequefia como para que el residgatpretegido de las intrusiones de
conespecificos que buscan alimentarse (Buskirk, 2004). Lindstedit (1986) y Haskell et
al. (2002) afirman que las necesidades energéticas de cade efgfmen el tamafio del area
de accién. Consecuentementd tamafio corporal, la calidad del habitat, la distribugo
abundancia del alimento, la densidad poblacional, el sexeddd, la condicion social y la
actividad reproductiva puede modificar ese tamafo (Heinemaah £995, Gentile et al.
1997, Ribble y Stanley 1998, Pires et al. 1999, Priotto y SteinmannJ&9%t al. 2004). A
modo de ejemplo, es esperable que en habitats mas pebpesto de otros mas ricos, e
tamano del area de accidon sea mayor ya que el animaagee@lorar un area mayor para
obtener los recursos que necesita. En cuanto al sejws dedividuos, habitualmente los
machos utilizan areas de accidbn mayores para perniitmceeso a varias hembras.
Complementariamente, los individuos pueden reducir elftantle su area de accion o
aumentar la superposicion espacial con otros individuasdo las densidades poblacionales
son altas (Gentile et al. 1997, Ribble y Stanley 1998, Corlyafajeda 2005) o en época
reproductiva en basqueda de pareja. En este sentido, si lpasip@n espacial es diferente
entre especies, las especies mas agresivas (o “dominantes”) tienden a excluir a las
subordinadas, resultando en una baja superposicion espacdllas primeras y una alta
superposicion en las segundas (O Farrell 1980, Corbalan y 2ijéda

La cuantificacion de la dispersion entre parches en lieate heterogéneo es clave en
el entendimiento de la estructuracion de las poblaciangsales en esos ambientes (Zheng
et al. 2009) En este sentido la fragmentacion y la pérdida de hakalatual ocurre con la
construccion de viviendas rurales en el Pje. EI Contraurea matriz ambiente silvesyre
influyen en los procesos demograficos poblacionales yimientos entre las poblaciones
(Pavlacky et al. 2012). Sin embargo, nuestra comprensi@saddctos de la heterogeneidad
del paisaje en los movimientos de los animales es todaw@ntem$mitada. Obtener mas y
mejor informacion sobre los factw ambientales que determinan el movimiento de un
individuo es un componente crucial de modelos predictivola dispersion y seleccion de
habitat individual (Avgar et al. 2012). En este sentido BowlBenton (2005) sintetizan en
un grafico (ver FIGURA 19) los factores en el marco @wb y en el marco ecoldgico que
afectan el proceso de dispersion.
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FIGURA 19. A) Ciclo evolutivo que afecta la dispersion: la dispersiontafecdindmica de la poblacion que
repercute en la adecuacion (junto con otros factorasyatiacion de esa adecuacion crea la oportunidad para la
seleccion, lo que resulta en la evolucidon de las estastetg dispersiorB) Ciclo ecoldgico que afecta la
dispersion: El tamafio poblacional, mediado por el medimemte (que varia en espacio y tiempo) determina
las interacciones entre individuos (parientes y no pasgmor los recursos. El acceso a esos recursos ifecta
historia de vida (supervivencia, fecundidad, etc.) de los & y sus propensiones a dispersarse. La
dispersion, a su vez, afecta la dinamica poblaciondfijcar modificado de Bowler y Benton (2005)].
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En cuanto a las claves que estimulan la dispersiommpStay Swaisgood (2007)
postulan que los animales dispersantes de ambientes silvpstfiesen aquellos nuevos
habitats que contengan estimulos comparables o compatildesda su habitat natal o de
origen, un fendmeno conocido corfimduccion de preferencia del habitat na#PHN). La
teoria predice que se dard la IPHN cuando los dispersaxpesimentaron condiciones
favorables en su habitat natal y tengan dificultad etamar la calidad dein habitat
desconocido. Se espera que los animales que exhiban una IRERh siales ambientales
muy conspicuas que puedan ser rapida y facilmente detectadknte la busqueda del nuevo
habitat y que prefieren nuevos habitats que poseen sefalesigidan con los encontrados
en su habitat natal. Sea cual sea la motivaciori‘digtaradact, la dispersion es basicamente
un proceso que involucra sélo a individuos y las razones gsocuales los individuos
dispersan son multiples, que van desde evitar la comjeeteasta escapar de condiciones
ambientales inadecuadas u hostiles. La importancia de estoe$aen la dispersion varia de
acuerdo a la especie segun su historia de vida y coOmocidtereon el medio ambiente
(Bowler y Benton 2005, Ronce 2007, Clobert et al. 2009, Gibht 8010, Baguette et al.
2011).

El término“metapoblacion” esa menudo utilizado para referirse a cualquier poblacion
espacialmente estructurada;‘dindmica metapoblacioriakntonces atiende aspectos sobre
toda la dinAmica espacial. En este marco, una meta-piblasi una “poblaciér? de
poblaciones locales inestables, que existen en parchesbitat ldiscretos. Una meta-

117



CAPITULO 4- Uso de héabitat, movimientos entre habitats y areas dénacci

poblacion tipica persiste, como una poblacion de individwrs,un equilibrio entre
extinciones localeyg el establecimiento de nuevas poblaciones en sitios desocupadeste
sentido y de manera comparatiia ecologia metapoblacional comparte fundamentos
conceptuales con la epidemiologia: individuos infectadassgeptibles representan parches
vacios y ocupados para los parasitos. Resumiendo, lagg&cdblas metapoblacionesune

qgue el habitat 6ptimo para la especie focal se presenta ana red de parches de habitat,
variando en area, grado de aislamiento y calidad, sumeegidma matriz de habitat sub-
optimo (Hanski 1998). En este sentido se puede considleeasamble de roedores del Pje.
El Contra con dindmicas meta-poblacionales en unaiznake habitat silvestre y
peridoméstico, con las consecuentes dispersiones @hisemoduladas por uno o varios
factores combinados. En base a la teoria de meta-patdgcia combinacién de las
distancias inter-parche y las areas de esos parcheibitat lson consideradas normalmente
como factores clave en el proceso de dispersién (H&A9§. La relacidén positiva entre las
areas de parches de habifdas tasas de dispersion se basa en la suposicién genepad de
los organismos usan la densidad intraespecifica comomiafidn sobre la calidad del
habitat: alta densidades (o por lo menos en aumento) puede indicatwn fleterioro de los
recursos en ese habitat (rever grafico anteriRe)o esta relacion no es tan general como se
pensaba. En este sentido, Clobert et al. (2009) postulaseqaece de un marco amplio que
vincule la calidad del habitat y las dinAmicas denso-depensligntaetapoblacionales
cuando la dispersion es no aleatoim embargo, la calidad del habitat ha sido verificada en
varios estudios como un indicador confiable de la dinamedapoblacional de varias
especies (Fleishman et al. 2002, Bonte et al. 2003, Matter2608).

En esta parte de la tesis, tal vez sea pertinenteastent lo siguiente. De manera
general y como se ha visto a lo largo de este trakajagcepta tradicionalmente que la
adecuacion individual de animales territoriales es invensarmgroporcional a la densidad
poblacionaly la mayoria de los modelos de seleccion de habitat hamidsugue esa
adecuacion disminuye a medida que la densidad de los coneggeaifmenta, debido a la
creciente competencia por recursos (Fretwell y Lucas Fébyell 1972). En consecuencia,
la mayoria de los estudios empiricos y teoricos secbatrado en los efectos negativos de la
densidad a través de la competencia, depredacion y estésaliBruno et al. 2003). En
este punto vale recordar lo comentado en la discusioGARITULO 3 respecto del trabajo
de Stamps (1994), quien afirma que individuos de la mismaiespgeden también tener
efectos positivos en la adecuacién individual y quelece®n de habitat puede responder a
efectos positivos y/o negativos de conespecificos eadesauacion (Greene y Stamps 2001,
Serrano et al. 2003, 2005). Entre los beneficios teddeots conespecificase incluyen
acondicionamiento del habitat, mejor deteccion y defeaste depredades mejor
evaluacion de la calidad del habitat, mayores oportunidpdes la reproduccion, etc.
(Danchin y Wagner 1997, Doligez et al. 2003). Es decir, que laklg®siontradicciones en
los patrones denso-dependientes de dispersion animal ppdteEncialmente reconciliarse
integrando la“hipo6tesis de atraccion de conespecificoen la tradicional‘hipotesis de
competencia
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Por lo tanto, la dispersion es un proceso ecolégico queeposplicancias muy
significativas en multiples escalas de organizacion @todét al. 2001). Afecta directamente
la dindmica y la persistencia de las poblaciones, lahilision y abundancia de especies, la
estructura de las comunidades y puede influir en el funci@mondel ecosistema a través de
movimientos de especies clave (Cuddington y Hastings 2004). Rantio, entender la
dispersion resulta determinante para explicar la distidim de las especies desde una escala
local hasta una escala biogeografica (Hengeveld y Hemerik 2008)o consecuencia, el
estudio de dispersion se ha convertido en un campo dednarelevancia en la ecologia
(Nathan 2003).

La pérdida y fragmentacion del habitat genera varigeatos sobre la biodiversidad
en los distintos remanentes de habitat. La magnitudsdienjpactos ecoldgicos de la pérdida
de habitat puede ser exacerbada por el arreglo espad@moeintacion de habitat resultante
La fragmentacion es per se un fen6meno a escala idajgo@n donde las especies que
sobreviven en la nueva estructura de paisaje se enfrentareatorno modificado de area
reducida, mayor aislamiento y nuevos limites ecologicas.implicancias de esto para los
individuos son muchas y variadas, porque especies coertéerestrategias de historia de
vida son afectados diferencialmente por esta fragmeéntgEiwers y Didham 2006). Pero la
fragmentacion del habitat y la epidemiologia de ciertasnosis es un tema a indagar. La
distribucion, la prevalencia y el impacto de las enfermhesiaransmitidas por vectores son a
menudo afectadas por los cambios antropogénicos del amhjiem alteran las interacciones
entre el hospedador (el hombre), el parasito (ANDV) yesltor (O. longicaudatus).a
estructura del paisaje y la estrategia de dispersiotaafée dinamica poblacional espacio-
temporal. Sin embargo, se ha prestado muy poca atendam efectos combinados d&
estructura del paisaje y la estrategia de dispersion ganamision epidémica en paisajes
espacialmente explicitos. En este sentido, avanzal eanocimiento de los movimientos
realizados por los individuos de las especies de roedetd?je. El Contra en un ambiente
fragmentado entre los habitats silvestres y peridonoéstamlaborara en el entendimiento de
la dindmica de esas poblaciones y en la epidemiologfasheavirus.

4.2 Objetivos.

El objetivo general de este capitues cuantificar y evaluar los movimientos
(dispersién) de individuos de las tres especies de roeglo@@mbos tipos de habitat (silvestre
y peridoméstico) y relacionar esta informacién coniedgo de infeccion por ANDMLos
objetivos especificos son los siguientes:

v/ Evaluar el uso de los habitats peridomésticos y silveptaes cada especie segln
sus areas de acciéon y el numero de capturas en cadke ti@iitat.

v' Determinar y analizar los movimientos o desplazamiemtiva & inter-habitat para
cada especie.

v Describir y comparar las areas de accién y los movinseahiéaindividuos de las tres
especies de roedores involucradas discriminando por sexo.
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4.3 Metodologia.

Las areas de accion fueron estimadas utilizando el méietidMinimo Poligono
Convexo con inclusién de borde para roedores adultosradpiy recapturados de O.
longicaudatus A. longipilis y A olivaceus al menos tres veces durante cada evento de
trampeo (Mohr 1947, Southwood 1966, Corbaladn y Ojeda 2005, Modéegtal. 2011). Por
lo tanto, estas areas de accion minimas no deben c@ms&lestimadores reales de las areas
de accion sino como el area minima que estaria utilizaada mdividuo. Se utilizo el
software ArcGIS 9.1 (ESRI) para localizar, en los mapasladediferentes unidades
experimentales, los sitios donde fueron capturados los esedae fueron utilizados para el
analisis del presente capitulo.

Se utilizo la prueba no paramétrica del cociente de chances u “Odds rati§ para
comparar las proporciones de capturas en cada uno déitzhéde manera pareada para las
tres especies. También se utilizé la prueba no paramédcda de Fisher o en su defecto la
prueba de G (Yates) para comparar el nimero de movimientlesplazamientos intra e
inter-habitat para cada especie y entre especies (Ayres2804l). El test exacto de Fisher
permite analizar si dos variables dicotomicas estanamasccuando la muestra a estudiar es
demasiado pequefia y no se cumplenslgpuestos necesarios para la aplicacion del test de
Chi Cuadrado. El tamafio mediano de las areas de accitofgarado entre especies a
traves de la prueba no paramétrica de Mann-Whitney (Prdeelid) (Ayres et al. 2004)
Todas las pruebas estadisticas cuyos p-valores resultmenores que 0,05 fueron
consideradas estadisticamente significativas (Zar 1996).

4 .4 Resultados.

4.4.1 Movimientos o desplazamientos.

La informacion sobre los movimientos (distancias meetarrida$ de las tres especies
involucradas en esta tesis fue tomada de Piudo (2011). Emmabsgg O. longicaudatus
resultd la especie cuyos individuos registraron la mdigtancia media recorrida de las tres
especies involucradas [Anova de 3 Factores (especie, ségoca reproductiva):ks7 =
8,01; p-valor<0,001, O. longicaudatus: 30,28+3,64 (n = 34), A. olivaceus: 20,46x1t22 m
121), A longipilis: 22,50£1,30 m (n = 118rueba de Tukey HSD, p-valar0,005]

4.4.2 Uso de habitat segun capturas totales y segun capturas nuevas

4.4.2.1 Uso de habitat segun capturas totales (nuevas + recapturas)

De acuerdo con el resultado del analisis de las captunag claramente que el habitat
silvestre es donde se obtiene el mayor porcentaje pkeiraa para cada una de las tres
especies de roedores, respecto del total de capturas regignaadmbos habitats por especie
(O. longicaudatus = 70,91%, A. olivaceus = 67,65% y A. longipilis = 94,45%, TABLA 16)
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Sin embargo, si se hace foco en el habitat peridomggtiaivaceusy O. longicaudatus son
las dos especies con los porcentajes mas altos de capturdicho habitats (32,35% y
29,09% respectivamente), mientras que A longipilis fue la espeoniel menor porcentaje
de capturas en este habitat (5,55%) (TABLA 16).

Siguiendo con el andlisis particularizado en el habitat@eestico, al calcular los
Odds ratio (OR), surge que A olivacep®. longicaudatus fueron capturados en habitat
peridoméstico practicamente en igual proporcion ©R,16, IC= 1,09-1,23, p-valor<
0,001) cercano a uno). Por otro lado, A. olivaceus se cap&nod de 8 veces mas que A
longipilis (OR = 8,14, IC= 7,39-8,85, p-valor < 0,001) y O. longicaudatus se capturé
aproximadamente 7 veces mas que A. longipilis €©R,98, IC= 6,34-7,68, p-valor<
0,001).

TABLA 16. Numero de capturas totales en habitat silvestre, nurderacapturas totales en habitat
peridoméstico, total de capturas y porcentaje en hgirdomeéstico del total de capturas discriminado por
especie.

Especie

O. longicaudatus | A. olivaceus| A. longipilis

N° capturas en silvestre (S) 473 115 698
N° capturas en peridomeéstico 194 55 a1
(P)
Total de capturas (S+P) 667 170 739
% en peridomeéstico del total de 29.09 32.35 5.55

capturas

4.4.2.2 Uso de habitat segun capturas nuevas.

Teniendo en perspectiva los resultados anteriores deb pddt2.1 pero ahora
focalizando en solo las capturas nuevas (sin contarelzpturas de los individuos), se
verifica nuevamente que el mayor porcentaje de capturaslgs tres especies es en el
habitat silvestre (O. longicaudatus = 75,79%, A olivaceus = 71,7486 lgngipilis =
94,27%, TABLA 17), pero que A olivacey0. longicaudatus son las dos especies con los
porcentajes mas altos de capturas anhabitat peridoméstico (28,26% y 24,21%
respectivamente). En este sentido, A olivacgu®. longicaudatus fueron capturados
practicamente de manera equivalente nuevaméiRe= 1,23, IC= 1,15-1,31, p-valor<
0,001). Por otro laddA. olivaceus se capturé aproximadamente 6 veces mas que A. longipilis
(OR = 6,48, IC=5,89-7,12, p-valor < 0,001y O. longicaudatus por su parte, se capturd
cerca de 5 veces mas que A. longipi8:(= 5,25, IC=4,77-5,78, p-valor < 0,001)
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TABLA 17. Numero de capturas nuevas en habitat silvestre, nimeroapkeras nuevas en habitat
peridoméstico, total de capturas nuevas y porcentaje @ath@dridoméstico del total de capturas discriminado
por especie.

Especie

O. longicaudatus| A. olivaceus| A. longipilis

N° capturas en silvestre (S) 410 99 444
N° capturas en peridoméstico 131 39 27
(P)
Total de capturas (S+P) 541 138 471
% en peridoméstico del total de 24.21 28,26 5,73

capturas

Este patron de representatividad en el peridomicilio es elonigra se detecté cuando
se consideraron las capturas totales por especie. Esto tlenguessi bien A. olivaceus es la
especie con mayor porcentaje de capturas en el habidmpéstico, proporcionalmente esta
representada en forma equitativa con O. longicaudatus en Hathitat (TABLA 16y
TABLA 17). Sin embargo, la representatividad de estas efpecies esta fuertemente
polarizada respecto de A. longipilis en ese habitat que usa ebimt hde manera
marcadamente menor.

Por otro lado y en el marco de esta proporcionalidad dentis @. longicaudatug A.
olivaceus del habitat peridoméstica primera especie €a que mas capturas absolutas
verificd en el habitat peridoméstico. Mas aun, de losrames resultados surge también que
O. longicaudatus es el roedor que mas recapturas experimentohenhdisitat con 63
recapturas, mientras que A. longipilis obtuvo 14 y A olivaceus 18eé&ig O. longicaudatus
es aproximadamente 4,2 veces mas recapturado que ladastiespecies en este habitat.

4.4.3.Movimientos “intra-habitat” (silvestre-silvestre y peridomicilio-peridomicilio) e
“inter-habitat” (silvestre-peridomicilio y peridomicilio-silvestre).

De manera global, las tres especies de roedores estudiedliman cruces o
desplazamientos desde el habitat silvestre al peridomésticeversa. Respecto del total de
movimientos intra e inter-habitat registrados por espéciolivaceus resultd ser la especie
gue mas movimientos inter-habitat realizd (n = 7, 33)3eguida de O. longicaudatus (n =
27, 25,4%6) y A. longipilis (n = 10, 5,9%). No obstante, O. longicaudatuslagspecie que
registr6 el mayor nimero absoluto de movimientosrHhébitat (n = 27) y esto posee
profundas implicancias epidemioldgicas (ver discusion ndéaate). A partir de acd, se
exponen los resultados discriminados por especie.
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4.4.3.1 Resultados para Oligoryzomys longicaudatus.

En lo referente a los movimientos o desplazamientogaeak por O. longicaudatus
el habitat de destino esta asociado al habitat desde doiode ése movimiento (Prueba
exacta de Fisher, p-valor (bilateral) < 0,001). En este, dasmayoria de los movimientos
que parten del habitat silvestre, concluyen en el mismaahaBnalogamente, la mayoria de
los movimientos que parten del habitat peridoméstico, cgelclen ese mismo héabitat
(TABLA 18). Los movimientos intra-habitat son significativamentes rfrécuentes que los
inter-habitat para O. longicaudatus

TABLA 18. Nimero de movimientos intra e inter-habitat para O. longiatus.

Desde peridoméstico, Desde silvestre

Hacia peridoméstico 15 25

Hacia silvestre 2 64

4.4.3.2 Resultados para Abrothrix olivaceus.

Respecto a los movimientos o desplazamientos realizadoA divaceus el habitat
de destino no esta asociado al habitat desde donde pant@esniento (Prueba exacta de
Fisher, p-valor (bilateral) = 0,127). En este caso,cseé sea el habitat donde comienza el
movimiento, el habitat destino es indistinto y no difiée¢azar (TABLA 19.

TABLA 19. Numero de movimientos intra e inter-habitat para A. obves.

Desde peridoméstio | Desde silvestre

Hacia peridoméstico 4 6

Hacia silvestre 1 12

4.4.3.3 Resultados para Abrothrix longipilis.

En cuanto a los movimientos o desplazamientos realizado& pangipilis, el habitat
de destino esta asociado significativamente al habitaied#snde comienza ese movimiento
(Prueba exacta de Fisher, p-valor (bilateral) = 0,001).e§ie caso, la mayoria de los
movimientos que parten del habitat silvestre, concluyen enm&mo habitat.
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Complementariamente a esto, pareceria que los movimieqies parten del hébitat
peridoméstico, finalizan indistintamente en cualquier B&PEABLA 20). Para A. longipilis
los movimientos intra-habitat (en el habitat silvestre) significativamente mas frecuentes
que los inter-habitat y que los intra habitat en el h&épéadoméstico.

TABLA 20. Namero de movimientos intra e inter-habitat para A. longipil

Desde peridoméstico Desde silvestre

Hacia peridoméstico 3 8

Hacia silvestre 2 156

4.4.4 Areas de accion.

4.4.4.1 Tamanos de areas de accion para Oligoryzomys longicaudatus.

No se verificaron diferencias estadisticamente saatifias para el tamafio mediano de
areas de accion entre ambos sexos de individuos de O. lodgioa (mediaR@chos=159,70
m?, mediangemsras 609,31 M, Z(U) = 1,2019, p-valor = 0,229, FIGURA 20

FIGURA 20. Tamafio mediano del &rea de acciéf) (para O. longicaudatus mach@ifm) y hembras@Lh)
[En ambos casos, se muestra el primer cuartil (25%) yoertenartil (75%)].
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De manera general, O. longicaudatus posee &areas de acciélo£ridé m y 600nf
para machos y entre los 506 11000 nf para hembras. Casi la totalidad de estas areas de
accion se registraron en el habitat silvestre y sglorals poseian puntos en ambos habitats.
No se obtuvieron areas de accion solo en habitats pe¥dicos.

4.4.4.2 Tamafos de areas de accion para Abrothrix olivaceus.

El tamafio mediano de &reas de accién para A olivacéuses@udo estimar para las
hembras (mediaRgnas= 417,67 rf), aunque con un tamafio muestral muy pequefio
(FIGURA 21). A olivaceus posee areas de accion entre losn3§0650 nf para hembras.
Ademas, tampoco se obtuvieron areas de accién en habitktrpéstico.

FIGURA 21. Tamafio mediano del &rea de acci6f)(para A olivaceus hembraa®h) [Se muestra el primer
cuartil (25%) y el tercer cuartil (75%)].
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4.4.4.3 Tamanos de areas de accion para Abrothrix longipilis.

Se pudo estimar el tamafio mediano de areas de accidoaat®sny hembras de A
longipilis (FIGURA 22). No se detectaron diferencias estadisgode significativas entre las
areas de accion de ambos sexos (megliana 403,38 M, mediangemoas 297,17 M, Z(U)
= 0,2737; p-valor = 0,784). Por otro lado, tampoco se obtuvieess &le accion en habitat
peridoméstico. De manera general, A longgpilosee areas de accién entre los 260ym
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900nf para machos y entre los 208 ywb00 nf para hembras ubicadas en el habitat silvestre
para ambos sexos.

FIGURA 22. Tamafio mediano del area de acciorf)(para A longipilis machosALm) y hembrasALh)
[Para ambos casos, se muestra el primer cuartil (25%scer cuartil (75%)].
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Tampoco se verificaron diferencias estadisticamente sigtivas entre los tamaros
medianos de las areas de accion de O. longicaugatusongipilis para machos (Z(U¥
0,4410, p-valor = 0,659) ni para hembras (Z€1),4791, p-valor = 0, 139).

Debido a que para ninguna especie se encontraron diferempidgaiivas entre los
tamafos medianos de las areas de accion entre ssxa@®mbinaron kbdatos de ambos
sexos (machog hembras) para las especies O. longicaudaudongipilis con el objeto de
comparar dichos tamafios. Para esta comparacion tamgecverificaron diferencias
estadisticamente significativas entre los tamafodianes delas areas de accion (Z(lH
0,0973, p-valor = 0,922).

4.5 Discusion.

La primera hipdtesis de este capitulo postula que O. longicaudatusisa
equitativamente los habitats disponibles (peridoméstisitvgstre) en cuanto al nimero de
capturas en cada uno de ellos (asumido como indicadortigieladt). A partir de esto, se
predecia que la actividad de O. longicaudatus estaria concentradaneragoen el habitat
peridoméstico. Esta prediccion no fue verificada ya que O.dandatus utiliza, de manera
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general, mayormente el habitat silvestre con més deld&%s capturas en ese habitat. Sin
embargo y con el objeto de ponderar estos resultadosnegntrarnos en el porcentaje de
capturas en el habitat peridoméstico sobre el total deuregp. longicaudatus y A
olivaceus fueron las dos especies proporcionalmente rpgadas en este habitat. Bajo un
punto de vista netamente epidemiolégico y de riesgo de eigosal ANDV para los
humanos, el nUmero de capturas absolutas de O. longicaudatubaditat peridoméstico
resulta ser mas relevante que el porcentaje de capyargsg la actividad de este roedor en
los peridomicilios es directamente proporcional alggede infeccién por Hantavirus. En este
sentido, este comportamiento de uso de esta especmadseEe en un riesgo sanitario-
epidemiolégico para el hombre.

Busch y Kravetz (1992) afirman que la asociacion espacial wagdei acuerdo a la
distribucion de capturas por trampa para las especiesederes que ellos estudiaron en
agroecosistemas pampeanos, podria ser una expresioraladatencia interespecifica por
el espacio, lo cual estaria causando una segregacidaspeeifica a nivel de individuo.
Siguiendo con esta idea y de manera exploratoria, tadagemteresante postular la hipotesis
de que algo analogo esté ocurriendo con O. longicaudatus en losshsibiestres para el
presente sistema de estudio, ya que si bien estariagmadirel habitat silvestre, es una de las
especies que mas usé habitat peridoméstico proporcionalmente ya que posee ermay
namero de capturas absolutas en este habitat durant@dasltafio, coincidiendo con los
resultados obtenidos también por Piudo et al. (2011). Ersest&lo y en sintonia con los
resultados obtenidos en los capitulose@amies, la “competencia interespecifica por el
espacid a la que hacen referencia Busch y Kravetz (1992) seieestando con mayor
probabilidad entre O. longicaudatysA. olivaceus en el habitat silvestrausando el “uso
estratégico” del habitat peridomeéstico por parte de O. longicaudatus.

Por otro lado y como se menciond en la seccion de adssltde este capitulo, no se
obtuvieron datos suficientes para estimar areas de aegiéhhabitat peridoméstico. Por lo
tanto, la evidencia planteada en funcion de la predicciGvadia de la hipotesis de trabajo
gue afirmaba que las areas de accion serian menorebaitat peridomeéstico que aquellas
para habitats silvestres, no pudo ser contrastada exptalmesstadisticamentdn este
sentido y en base a la evidencia obtenida (la mayoi@sdaovimientos de O. longicaudatus
gue parten del habitat peridoméstico concluyen en ese nhdbitat), es razonable esperar
areas de accion mas pequefias en los habitats peridoméRespecto de este tema en
particular Douglass et al. (2006) verificaron en Montarfa.\(£).) que el tamafio promedio
de las areas de accion para hembras de P. maniculatus fdeatigamente menor en
habitat peridoméstico que en silvestiestas areas de accion mas pequefias en los
peridomicilios peden concentrarel SNV (virus Sin Nombre) alli presentela proteccion
contra la radiacion solar ultravioleta dentro de tmnstrucciones puede aumentar la
persistencia de ese virus en el ambiente. Estos dosefmgboeden llevar a una mayor
exposicion del SNV en los ratones dentro de las poblacjperddomésticas y a una mayor
prevalencia de anticuerpos. Estos roedores, al igual quen@icaudatus en este estudio,
realizan movimientos entre el peridomicilio y el habiteestre, probando que el SNV puede
ser transmitido entre individuos de poblaciones de amipos tle habitat. Lonner et al.

127



CAPITULO 4- Uso de héabitat, movimientos entre habitats y areas dénacci

(2008) también abordaron el tema de los movimientos irdleitet de P. maniculatus en
Montana, y concluyeron que las tasas de dispersiomsgores en las poblaciones de alta
abundancia de roedores, aumentando la exposicion humbn8N¥ en habitats
peridomésticos.

La segunda hipotesis referida al presente capitulo fuguda manifestaba que la
circulacion del ANDV entre habitats silvestres (fuesiteestre del virus) y peridomésticos
(donde hay mayor riesgo de contagio para los humanodglse a la gran cantidad de
movimientos entre estos habitats por parte de individuos de Ocaamigitus. La prediccidn
derivada de esta hipotesis es que némero de movimientos de individuos de O.
longicaudatus sera relativamente alto. Los resultados obsesrideste trabajo confirman que
el nimero absoluto de movimientos inter-habitats fue magcesta especie que en las otras
dos especies (A. olivaceus y A. longipilis), con lo cual la prdin derivada de la hipétesis
es corroborada por la evidencia empirica. Esto, una mvé@g, posee gran relevancia
epidemiolégica ya que al ser O. longicaudatus el reservorioigaindel ANDV en
Patagonia, cuanto mayor seh numero de movimientos inter-habitats mayor sera la
probabilidad de asegurar el flujo y mantencion del circuttal entre ambos habitats. Esto,
sin dudas, representa un peligro claro y concreto parangbrboy su salud en relacion al
riesgo de contagio sobretodo en habitats peridomeéstieo®puglass et al. 2006, Lonner et
al. 2008, Piudo et al. 2011).

De acuerdo al numero y porcentaje de capturas totalespp ale movimientos intra e
inter-habitat para O. longicaudatysodriamos hipotetizar que el habitat silvestre estaria
actuandocomo un “habitat fuent@ y ¢l habitat peridoméstico como uhabitat destina
sumiderd (ver Pulliam 1988, Pulliam y Danielson 1992). Esta hipoétesis a su vez es reforzada
de acuerdo a los resultados de movimientos intra-habitatequegcuencia absoluta, fueron
mas frecuentes en el habitat silvestre. Esta mismadsisdue puesta a prueba en el trabajo
de Diffendorfer et al. (1995) con tres especies de roedordsapsas (EE.UU.), la cual
predice que las especies realizaran mas movimientos desfietdes hacia los sumideros
gue viceversa. Es decir, el habitat sumidero deberia impovéar animales de los que
exporta, mientras que el habitat fuente deberia expormanimales de los que importa. Si
se observa nuevamente la TABLA 18, TABLA 19 y TABLA 20 sdud® que en cuanto a
los movimientos inter-habitat, los movimientos desde ebitéa silvestre hacia el
peridoméstico son siempre mayores que los movimientos dagsk@bitat peridoméstico
hacia el silvestre para las tres especies. Consiguiertenexiste para estas especies una
mayor circulaciéon de individuos desde la fuente hacia elindessobre todo para O.
longicaudatus tal cual lo verifica el mayor nimero de movirogede este tipo respecto a las
otras dos especies. De hecho A olivace#s longipilis no parecen responder a este patron
tan marcadamente como O. longicaudatus. Holt (1993) propone d@saman que una
poblacion sumidero puede mantenerse en un ambiente het®rodé¢ una dispersion pasiva
0 azarosa podria producir sumideros en hdabitats de bajadcalidaibéptimos y 2) la
competencia interespecifica por interferencia en haldwatsuena calidad puede forzar a los
individuos subordinados hacia habitats subdptimos. En bades resultados de los
CAPITULOS 2 y 3, probablemente la segunda opcion sea la gaesenajuste al presente
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sistema de estudio, siendo O. longicaudatus la especie subordimaglahdbitat fuente
(silvestre) y “forzada” a dispersar al habitat sumidero (peridoméstico) minimizando de esta
forma los efectos competitivos de las otras especiessteates (en mayor medida, tal vez
de A olivaceus).

No obstante y en base a los resultados respecto deolagiec espacial de O.
longicaudatus obtenidos en el presesdgtulo, esta especie estaria utilizando mayormente
los habitats silvestres a los peridomésticos (capturbélgtat silvestre> capturas en habitat
peridoméstica)Esto es consecuente con lo obtenido en los CAPITULOS ZesBecto de
su preferencia por el habitat silvestre durante la mayte pdat afio, a pesar que sea probable
que este siendo “forzada” a dispersar al habitat peridoméstico. Sin embargo vy
circunscribiéndonos al habitat peridoméstico, se vio que O.daadatus es la especie con la
mayor cantidad absoluta de capturas, lo cual posee impasamco-epidemioldgicas
relevantes. En este contexto, es esperable suponer cgteutztlga de esa poblacién dentro
de un mosaico de habitats (silvestre y peridomicilio pomgie) desempefie un papel
significativo en la distribucion espacial de la infeocgnr Hantavirus (ver Mills et al. 1999
2009) y por lo tantose esperaria que un aumento en la abundancia de roedoresdeses
reservorio en el habitat silvestre (habitat fuente) reparen el aumento de individuos en el
habitat peridoméstico propiciado por los movimientos ingditht. De esta manera se nutre
el habitat destino (peridoméstico) de O. longicaudatus dispessgngd aumento de la
densidad de individuos de esa poblacion reseren el habitat peridomeéstico se traden
un aumento del contacto roedor-roedor, por lo tanto en ayomnumero de eventos
potenciales de transmision del virus y una mayor incideygrevalencia global acumulada
de infeccion dentro de dicha poblacion reservorio. Estaeesoculmina con un aumento en
el riesgo de infeccion por ANDV para los humanos en didimtat.

En el caso particular de la poblacion de O. longicaudatus delRjenka, Piudo et al.
(2011) observan una mayor presencia de esta especie atshpbiidomésticos respecto de
otras especies simpatricas, convirtiendo estos habitats emc@dinente riesgosos en cuanto
a exposicion humana al Hantavirus. De hecho, la mayaitogl casos confirmados de
Hantavirus en la provincia del Neuquén fueron en habitats rues exposicion
peridoméstica (Subsecretaria de Salud de la provincia del Newmu@npers.). Si bien este
uso diferencial de habitats por especies reservorioacoonsecuente distribucion en pash
del riesgo de infeccion por Hantavirus es un hecho cordiognasto no es siempre lo que
ocurre (Douglass et al. 1996, Mills et al. 1997, Boone et al.)i888do a que las diferentes
tendencias poblacionales no siempre estan claramentgades® con los periodos de
transmision del virus (Childs et al. 1987, Root et al. 1999).

Los movimientos de especies reseivode patologias zoondéticas entre distintos
habitats son un riesgo para la salud humana, sobre tetirsiesos habitats se encuentran
los utilizados por el hombre para desarrollar sus actividatteejemplo interesante respecto
de esto lo brinda el trabajo de Root et al. (1999) parat@i @ervo (P. maniculatus), en
donde los autores concluyen que las diferencias de movingatr®distintos tipos de habitat
puede contribuir a una mayor prevalencia de la infeccam el SNV entre las diferentes
poblaciones de esa especie de raton porque los movimientosogllevan grandes
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distancias, en relacion a las areas donde los movimieatogelativamente mas cortos,
deberian aumentar el nUmero de encuentros casualegrosrindividuosy por lo tanto el
potencial de interacciones intraespecificas. Por otro Mdis, et al (1997) afirman que en
un sitio con una mayor abundancia de roedores (como O. éuugitus en los peridomicilios
en ciertas épocas del afidgberian ocurrir mas encuentros casuales y se esperanenero
creciente de ratones infectados con el SNSImismo, si los movimientos en esos sitios de
gran abundancia de roedores tienden a ser massceé esperaria la ocurrencia de una
menor cantidad de encuentros con sus conespecificos gsiosndonde las distancias
recorridas son mas largas (Root et al. 1999).

Las hipotesis mencionadas en el parrafo anterior,ioee los movimientos de los
individuos y su abundancia con las chances de infeccion Hemtavirus y son
razonablemente aplicables al sistema habitat-roedas-ein el presente estudio con algunas
modificaciones. Oligoryzomys longicaudatus es la especie que remiziesplazamienso
mas largos entre habitats y presenta las areas den anéié extensas. Por lo tanto, este
comportamiento espacial incrementa sus chances dearsechediante encuentros agresivos
con otros individuos potencialmente infectados y colaborala circulacion del virus entre
habitats (incluido el peridoméstico), aumentando elgoepara la salud humana. Esta
situacion también es descripta en estudios previos en laRadn 2011, Piudo et al. 2011)
y es analogo a lo que ocurre en estudios realizadosseestados de Montana y Nuevo
México de EE.UU. (Douglass et al. 2006). Alli, se ha encontrado la prevalencia de
anticuerpos contra SN¥n los ratones ciervo (P. maniculaue habitats peridomésticos es
casi dos veces mayor que en habitats silvestres. Las desaccion mas pequeias en los
habitats peridomésticos pueden concentrar la liberacionSt&i. Los ratones ciervos
peridomeésticos se mueven entre las construcciones pegraticas y zonas silvestres, lo cual
es evidencia de que el SNV se puede transmitir entre lascmotda de ambos habitats. Los
resultados de este capitulo sugieren que esto mismo asizae@iendo con O. longicaudatus
en mi sitio de estudio. Las migraciones esporadicas guizaredos individuos de esta
especie entre los habitats peridomésticos y silvestréisiltuyen a mantener la circulacion y
flujo activo de virus entre estos habitats.

Otro ejemplo vinculado con esto ultimo es lo que se desentiganama (Armién et al.
2009). Al igual que otros Hantavirus América, la transmision deswChoclo a través de
Oligoryzomys fulvescens, su reservorio natural, parece ser pirgiiiemente en habitats
peridomésticos. En dicho pais existen ademas otros virya transmision estaria
concentrada en habitats antropizados, como el virus Calab&iantavirus asociados al
roedor Sigmodon hirsutus. Los resultados de estos estudios apokgdtesis de que el
aumento de la densidad de roedores (en habitats peridoosésior ejemplo) y la
competencia por recursos es una de las causas del aumdatsedeprevalencia, lo que
conlleva a un aumento en el riesgo de infeccion parpdesonas en ambientes dominados
por el hombre y sus actividades. Por lo tanto, el rigggmfeccion por Hantavirus para los
seres humanos es una funcion de la frecuatheseropositividad y abundancia relativa de
roedores reservorio en habitats utilizados por las pegssona
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La construccion de ambientes o para el uso humano,nas poeviamente naturales o
pristinas, constituye una modificacion del ambientgimal y sus habitats. Cuando la
destruccién, modificacion o alteracion del habitat es gfalte porcentaje de pérdida de
habitat y baja correlacion entre hbitat adyacente med®), la influencia de la dispersion
ha demostrado ser mas importante en la transmision denewdige:s Sin embargo, cuando
la destruccion del habitat es menor, la dispersion jusga un débil efecto sobre la
transmisiéon de esa enfermedad. Por lo tanto, seria paiblkeoblr la transmision de
enfermedades mediante la modificacién de la estructuraiakgeal paisaje y la capacidad de
dispersion de las epidemias (Su et al. 2009, Su 2011). Pasteeha de estudio de esta tesis,
se considera que la modificacién del habitat es retagwe alta y que O. longicaudatus
mantendrida interrelacion entre ellos a través de sus movimiedigygersivos inter-habitat.
Esta “interrelacion” esta fuertemente vinculada con el concepto de resesitwéstre de las
zoonosis, que incluye también el concepto de biotopo, el ouasponde a una comunidad
de animales (y plantas) coexistiendo en una regién gémmrébn un paisaje y clima
determinados cuya estructura comunitaria asegura la persistenciapatélgeno en esa
comunidad. Las zoonosis son, entonces, enfermedadesiostsque tienen “nidalidad”,
esto es, la habilidad de mantener un foco dinamico y perneaderdirculacion del patbgeno
en animales en un ambiente geografico determinado (Cabé&lmbgllo 2008). Basado en
este concepto de reservorio (incluyendo al biotopo}ta @sculacion del patégeno entre los
individuos inmersos en un ambiente dado, es esperable queieuatqpacto dentro de ese
sistema, tanto en la especie reservorio como en ld@kate, afecte positiva o negativamente
al circuito viral. Por lo tanto, la hermetizacion de \agendas para evitar la entrada de
roedores rurales seria un impacto concreto y realizable ouaria la circulacion del
patdogeno entre habitats y reduciria esa circulacion @mngduos, al menos en el habitat
potencialmente mas riesgoso (el domicilio y peridomicilio).

Estudios tedricos sobre el movimiento de individuos &rettes tipos de ambientes
y/o de habitats (Murrell et al. 2002, Kallimanis et al. 2006)m&suque una mayor distancia
de movimiento (como posee O. longicaudatus respeto de A oliva@eusngipilis) podria
reducir el nivel de competencia intraespecifica y aumarpadibilidad de encontrar recursos
sin explotar, pero también aumenta la exposicion dealumales a los riesgos del
movimiento como la depredacion. En este contexto, se pddpatetizar que O.
longicaudatugodria minimizar efectos competitivos a través de su “habilidad” para recorrer
grandes distancias de manera comparativa con ofrasies simpatricas. Esta reduccion de
los efectos competitivos, esta relacionada con el édtesa dispersion, el cual en paisajes
fragmentados esta dado en gran medida por la capacidasl al@irhales de percibir el habitat
(como silvestre y peridomeéstico, por ejemplo) a unaroéneda distancia (Zollner y Lima
1997). En este sentido, se entiepade “rango de percepcion” como la distancia maxima
hasta la cual un animal puede percibir la presencia de dlesnda paisaje remoto como
parches de habitat y determina la facilidad con que puedezlrcadios parches y por lo tanto
el tiempo dedicado a buscar en una matriz hostil pats@ébitat (Zollner y Lima 1999). En
consecuencia, la sensibilidad a la fragmentacién defatds una especie puede ser en gran
medida una funcién de su rango de percepciéon (Zollner 200@cuedo a los resultados de
esta tesis, se podria hipotetizar que O. longicaudatus posee anrargo de percepcion
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gue A. olivaceusy A longipilis, y esto sumado su ‘“habilidad” para recorrer grandes
distancias le permite detectar y luego dispersarse xibm kacia habitats suboptimos o
“sumideros” (habitats peridomésticos), de manera de reducir efeatogeatitivos asegurando
asi su supervivencia en una matriz fragmentada. Asimissgrpbable que A. longipilis sea
la especie con el menor rango y A olivaceus tengangoratermedio. Esto hace que cada
especie posea una sensibilidad diferencial a la fragméntai@l habitat (silvestre y
peridoméstico) y que esto en términos comportamentale&igan uso y aprovechamiento
desigual del entorno. Y estas diferencias de rango estfaando como otro mecanismo
gue facilita a O. longicaudatgnerar una estrategia de “escape competitiVomediante la
utilizacion del habitat peridoméstico una vez detectadéeyesciado del silvestre.

Como se mencioné con anterioridad, durante las Gltimaaddé las actividades
humanas han dado lugar a cambios rapidos y masivos paleajes naturales. Aunque
algunas especies muestran respuestas positivas a alguistesdeaenbios, para muchas otras
estos cambios se pueden resumir en la reduccion dedactdil habitat y en la cantidad de
habitat de alta calidad y la reduccion de la calidad deafizrpaisajistica predominante
(Fahrig 2007. De hechpen muchas especies la variac&mlos parametros de movimiento
(distancia, frecuencia, velocidad, etc.) es en grandaembntrolada por el medio ambiente
por lo que esos movimientos pueden cambiar rapidamentespuesta a las condiciones
cambiantes de ese ambiente, como las modificaciomgspagénicas del habitat (Pulido
2007). Por otro lado, muchos animales toman también decgsios@eropiadas para moverse
en paisajes alterados por el hombre, ya que estas altezacdectan las relaciones entre la
estructura del paisajdos riesgos y beneficios que asumen los animales al s®ver
(Schlaepfer et al. 2002). Entoncess f'desajustésentre las claves que usan los animales
para evaluar los distintos habitakss riesgos y beneficios de cada movimiento resultan en
“trampas ecoldgicédsen la que los animales colonizan habitats alterados pavrebie de
baja calidad a partir de indicios o claves poco éabl errobneas (Robertson y Hutto 2006).
Por lo tanto, si se asume que los parametros de movingeohlacionaron en respuesta a una
estructura del paisaje (Cadet et al. 2003, Poethke et al. 280 dfis et al. 2006), cuando
esa estructura cambia por algan motivo natural o antrplois anteriores parametros optimos
de movimiento pueden ya no ser ya mas optimos. Lo quéesgarexpresar en este parrafo
es quese trata de estimar o inferir patrones de movimiento o de des habitat de O.
longicaudatus a partir del supuesto que su comportamiento es eb qatien maximizar su
adecuacion. Sin embargo y debido a la modificacion antrojgzgédel habitat, el
comportamiento de esta especie podria no ser el Optimo y ser parte de una “trampa
ecologicd. Si esto fuese asi, O. longicaudatus estaria colonizando o usando altenaste
el habitat peridoméstico guiado por falsas claves, genepadlda alteracion humana previa
del habitat. Sin embargo, se considera que lo ecologigadgmiolégicamente relevante
partir de esta tesis es que individuos de O. longicaudatus permaaetgémyresan y usan el
habitat peridoméstico moviéndose y desplazandose desdeatat Bdvestre, sea en el marco
de una eleccion evolutivamente 6ptima o de una trampagica.

Por otro lado, es interesante hacer foco sélo en lmgnmentos desde el habitat
silvestre al peridoméstico. En términos absolutos y debida relevancia epidemioldgica,
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vale recordar que O. longicaudatus se moviliza de esa forma mo@smyeces qué.
olivaceus y que A longipilis. De hecho, esta ultima especie rdalimayor cantidad de
movimientos desde el habitat silvestre al silvestre. Ytaiieformacionesvinculada con el
hecho de que las distancias de dispersion de A. olivacaungipilis son menores que las
de O. longicaudatyse puede pensar en nueva evidencia a favor de la hipétesis de que
longipilis es la especie m&intolerante” de habitat (basicamente un especialista en habitat
silvestre) y que A. olivaceus muestra algo de plasticidadharéade elegir el habitat pero sin
una tendencia marcada, como se expresél @APITULO 2. En este sentido se refuerza la
idea de una fuerte preferencia de A. longipilis por el habitaestile, una‘preferencia
flexible” de A. olivaceus y el uso del habitat peridoméstico por part®© dengicaudatus
como estrategia “anti-competitival.

Hasta aca se ha tratado davanza? en el conocimiento acerca de como O.
longicaudatus, A olivaceusA. longipilis utilizan y seleccionan los diferentes habitate
largo del afio, asi como también cuales son los efectopetitivos entre conespecificos y
heteroespecificos que actian modificando o modelando laserdde decisiones
comportamentales en dicha seleccion. En el capitigloieste se intenta articular los
resultados de los capitulos anteriores de manera deagemar discusion global. Asimismo,
se intenta destacar las ventajas o virtudes que losadssilde esta tesis puedan tener en el
campo de la eco-epidemiologia con el fin de aportar infodmaen aras de minimizar el
riesgo de exposicion humana al ANDV a través de un mayoocimiento del sistema
roedor-hombre-ambiente.
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CAPITULO 5

DISCUSION GENERAL Y CONSIDERACIONES FINALES

5.1 Integracion y discusion de los resultados.

De manera general, el objetivo de los estudios de sefedeidhabitat es tratar de
entender el efecto de los diferentes factores que afdatalistribucion espacial de los
individuos en el ambientéor lo tanto y dentro de ese marco, el objetivo paicie esta
tesis fue evaluar las contribuciones relativas de réeracciones entre conspeaificy
heteroespecifi en dicha seleccion de tres especies simpatridaslongicaudatusA.
olivaceusy A. longipilis en dos tipos de habitats. Respecto de esto, el ctanpento
selectivo de O. longicaudatus sigue siendo por lo menos incyatque el efecto de la
densidad en el proceso de seleccion del habitasdel todo claro a pesar de haber avanzado
en algunos aspectos (CAPITULOS 2 y 3). Los resultadosisiésbdaras y los indices de
preferencia concuerdan en que O. longicaudatus utiliza el hahitsitiss de manera denso-
independiente, ya que no seria afectada la decision deielgmor sus conespecificos.
Contrariamente a esto, el analisis de la regresioriemdiee de selectividad de Simpson
transformado detecta seleccion del habitat denso-deptmndi@naespecifica a partir de
ciertas densidades umbrales para invierno, primavera p.ofsbe tipo de discordancias en
los resultados a partir de diferentes técnicas metgal® también son advertidas por Busch
et al. (1997) y Hodara et al. (2000). Los primeros autoremafirque dichas discordancias
podrian estar relacionadas con la manera en que Mkitatesason incorporados en los
diferentes analisis. En las regresiones lineales nmedtiphtre los indices de preferencia y las
densidades, es necesario estimar las densidades globalesquaiel aporte de cada habitat
es ponderado de acuerdo a la superficie que ocupan. Potoly {@era el presente trabajo, el
habitat silvestre esta mas representado que el habitat péstico y los individuos solo se
distribuyen entre estos dos habitats de acuerdo a ladddénglobal. Esta ponderacion no
ocurre durante el andlisis de isodaras, en el cual lasdddas de las especies son
incorporadas separadamente en cada habitat. En este marcwista de los resultados
obtenidos, un préximo paso a seguir en el area de estoditaser la implementacion de
experimentos a campo utilizando remocion selectiva deidthdig de especies competidoras
para evaluar el efecto competitivo de la especie remariddonde los habitats (silvestre y
peridoméstico) estén disponibles en igual proporcion, deeraade eliminar el aporte
diferencial de los dos habitats superficialmente distiftes Brown y Munger 1983Martin
y Thomas 2001, Busch et al. 2005). En vista de la relevancaneiplogica que posee O.
longicaudatus como reservorio del ANDV en Patagonia y que lomsfecmpetitivos sobre
esta especie fueron desde A olivaceus (CAPITULO 3), probahtenta especie a remover
selectivamente sea A. olivaceus de manera de poder evainbios comportamentales en el
uso y seleccién del habitat por parte de O. longicaudatus ylandipilis adopta un nuevo
papel competitivo en este nuevo ensamble.
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Otro aspecto a destacar de los resultados del anélisisodaras fue la falta de
deteccion de diferencias cualitativas entre los habiatslecir, no se verificaron pendientes
positivas en las ecuaciones de las isodaras (de heclagemas estaciones del afio se
verificaron pendientes negativas para O. longicaudatud. olivaceus). Un posible
argumento explicativo a este hecho podria ser pregurgafse peridomicilios artificiales
resultaron ser tales durante todo el periodo de mueSir&een estos peridomicilios fueron
construidos con materiales de la zona y simulando eytipomato de los preexistentes de la
zona, también hubo dos aspectos que no fueron concordanties peridomicilios reales. El
primero fue la falta de uso humano de los mismos y elnsiegtue la falta de remocién
sisteméatica de roedores. En cuanto al primer aspectpetaomicilios no contaron con el
uso humano cotidiano a través de las diversas actividpaefhacen a la rutina de la vida
diaria en estas zonas rurales. En cuanto al segupdotaslos pobladores del Pje. El Contra
realizan remocion sistematica de roedores de sus #agely peridomicilios utilizando
variados métodos (trampas de azote, venenos, pozosgi@) etc.) para disminuir la
convivencia con estos mamiferos. Piudo (2011) hipotetiza quee tig® de remocion
persistente durante tanto tiempo en esta zona haya gen&adeefecto sobre la dinamica
de la “poblacion” de roedores de estos habitats Justamente ese efecto que forma parte de la
dinamica del‘peridomicilio”, no se expreso (0 no se logro detectar) en el presstuigio. A
modo de ejemplo, la remocion continua de roedores pasteia @stimulando la atraccion y el
ingreso de individuos no residentes al area de estudio (Dsugfles. 2003, Piudo et al.
2011). Es mas, esta remocion podria favorecer a aquellasiesspen alta capacidad
dispersiva, como O. longicaudatus (Piudo 2011). Esto podria hab#icasml los resultados
de las abundancias relativas y por lo tanto los res@itdddas isodaras ya que la remocion
selectiva de algunos individuos de una poblacion puede inct@mianprobabilidad de
captura de conespecificos (Verts y Carraway 1986Y¥alta de remocion de roedores en los
peridomicilios experimentales fue debido a que la APN (Adtmacion de Parques
Nacionales) prohibe taxativamente en su normativa vigeatar fauna nativa, como es el
caso de estos roedores. En resumidas cuentas, lo go®iekpresar es que es factible que
esta falta de “accidon antropica de remocion continua de roedores” en los habitats
peridomésticos hayan contribuido a que las diferencialtativas entre estos habitats y los
silvestres hayan disminuido, propiciando la no detecciénantgdlel método de isodaras.

Hodara et al. (2000) también encuentran pendientes negatiias ecuaciones de las
isodaras, hecho que se contradice con la misma teorialeleci6n de habitat denso-
dependiente. En el presente trabajo, esto ocurre@alangicaudatus en verano y para A
olivaceus en invierno con coeficientes significativamenemnores que cero. Estos autores
plantean que esto podria ser debido a la seleccion detlditn-independiente ya que no
se esta verificando la relacion negativa entre ad@ougadensidad en los dos habitats.

Hasta acd, la evidencia muestra que los resultados obtetédaeleccion denso-
dependiente varian segun el método empleado para suisarfiis embargo, se hizo el
ejercicio de integrar los datos de los CAPITULOS 2, 3dedmanera de lograr una visiéon
unificada de lo que podria estar ocurriendo con el ensambieederes estudiados y de
como interaccionan a la hora de seleccionar el haliateste sentido la TABLA 21
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TABLA 22 y TABLA 23 agrupan los resultados obtenidos en el CAPITULO 2ntras que
la TABLA 24, TABLA 25 y TABLA 26 concentran los resultados del CAPITULO 3.

TABLA 21. Resumen del comportamiento de seleccion de habitat pdomdgitaudatus segin resultados del
CAPITULO 2 (OL = 0. longicaudatysAO = A olivaceusAL = A longipilis).

O. longicaudatus

primavera verano otofo invierno

TR . silvestre . . silvestre

¢ Qué habitat elige? VeSTEY | silvestre |  silvestre vestre y
peridoméstico peridoméstico

¢ Quién influye en esa

eleccion? OL+AO+AL | AO+AL | OL+AO+AL | OL+AO+AL

TABLA 22. Resumen del comportamiento de seleccion de habitat paravécenls segln resultados del
CAPITULO 2 (AO = A olivaceus AL = A longipilis).

A olivaceus
primavera verano otofio invierno
¢, Qué habitat elige? silvestre silvestre silvestre silvestre y
peridoméstico
; Quién influye en esa
¢Q 4 AL AO AL AL
eleccion?

TABLA 23. Resumen del comportamiento de selecciéon de habitat pamndipilis segin resultados del
CAPITULO 2 (OL = O. longicaudatusAO = A olivaceusAL = A longipilis).

A longipilis
primavera verano otofio invierno
¢, Qué habitat elige? silvestre silvestre silvestre silvestre
¢ Quién mfIg}/e en esa ) oL AL OL+AO
eleccion?
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TABLA 24. Resumen del comportamiento de seleccion de habitat pdoadgitaudatus segin resultados del

CAPITULO 3 (AO = A olivaceus.

O. longicaudatus

primavera verano otofio invierno
¢ Percibe algan habitat : . : .
. silvestre silvestre silvestre silvestre
mejor que otro?
¢, Hay denso-dependenci
intraespecifica en la no no no no
eleccion del habitat?
] Por
¢, Hay denso-dependencii explotacion
interespecifica en esa no con AO en no no
eleccion del habitat? habitat
silvestre

TABLA 25. Resumen del comportamiento de seleccién de hébitat paravécenls segun resultados del

CAPITULO 3 (OL = O. longicaudatysAL = A longipilis).

A olivaceus
primavera verano otofio invierno
¢ Percibe algun habitat o .
) peridoméstico|  silvestre no no
mejor que otro?
¢, Hay denso-dependencia
intraespecifica en la no no no no
eleccion del habitat?
_ Por Por Por
¢ Hay denso-dependencia explotacion explotacion explotacion
interespecifica en esa no con OL en con AL en con AL en
eleccidon del habitat? habitat habitat habitat
peridoméstico silvestre peridoméstico
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TABLA 26. Resumen del comportamiento de seleccion de habitat pamndipilis segun resultados del
CAPITULO 3 (AO = A olivaceus.

A longipilis
primavera verano otofo invierno
¢ Percibe algan habitat .
no silvestre no no

mejor que otro?

¢, Hay denso-dependenci
intraespecifica en la no no no no
eleccion del habitat?

Por
¢, Hay denso-dependencii explotacion
interespecifica en esa no no no con AO en
eleccion del habitat? habitat
silvestre

Oligoryzomys longicaudatugal igual que A. olivaceus) estaria usando el habitat
silvestre preferencialmente solo durante el veranootaglo, mientras que el resto del afio
(meses estivales e invernales) usaria indistintamehtebét silvestre y peridomeéstico. Este
comportamiento selectivo estaria influenciado por Aackus durante todo el afo (tal vez
por explotacion en verano) y por A. longipilis también durdateayor parte del tiempo a
excepcion del invierno. Durante los meses que esta egpeiendistintamente el habitat
silvestre y peridoméstico (comportamiento que comparteAcotivaceus, pero opuesto con
A. longipilis), se registran las mayores capturas en halpeEtidomeéstico siendo
marcadamente mayores que las otras dos especies (FIGURRBs&Bpodria estar reflejando
una ventaja competitiva por parte de O. longicaudatus frentecdrées especies para utilizar
y aprovechar el habitat peridoméstico de manera magraéciPor otro lado, podria estar
evidenciando una estrategia estable de coexistencia en dandeontpetencia es
necesariamente cero a través de una segregacion espacidbnde O. longicaudatus
prefiriendo el habitat silvestre, usaria alternativamesitdnabitat peridoméstico en esas
temporadas para evitar efectos competitivdsaqtasma de la competencia pasadeer
Morris 1999). Por lo tanto y de acuerdo a los resultadgseferencias de habitat, se puede
concluir que A olivaceus y a A. longipilis son especiesoddores “intolerantes de habitat”
con preferencia por el silvestre y a O. longicaudatuso un “utilizador estratégico de
habitats peridomésticos” (para minimizar competencia). Para el caso de A. olivaceuss
resultados generales revelan efectos interespecifioogpeatitivos mayormente con A
longipilis (durante la primavera, el otofio y el invierno), sieeskm compatible con la idea de
“intolerantes dehabitats” ya que estas dos especies utilizan preferentemente el habitat
silvestre sin usar el habitat peridoméstico como estrategia “anti-competencia
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FIGURA 23. Numero de capturas totales en el habitat peridoméslismyjminado por especie y por estacion
del afo.
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En particular, el uso del habitat peridoméstico duranteveérno por parte de O.
longicaudatus acarrea una seria connotacion epidemiologiagyeyes el momento del afio
en que los pobladores del Pje. El Contra también utilizan dunsddetiempo estos habitats
(debido al frio, lluvias, nevadas y otras inclemenciastidetpo), con lo cual aumenta la
probabilidad de contacto entre un roedor potencialmentetadi@ccon ANDV y dichos
pobladores. Teniendo en cuenta lo mencionado en estefop§rrasumiendo que es
efectivamente lo que esta sucediendo, es interesdl@eiaear sobre la vinculacion entre
una estrategia comportamental de coexistencia tendeem@imizar efectos competitivos
entre roedores silvestres y sus implicancias en la kalmdna.

Sin embargo, la ecologia espacial de O. longicaudatus poseeavaekeiisticas que
hacen a esta especie relevante en términos méditar&ss. Si bien estadisticamente realiza
igual cantidad de movimientos inter-habitat que A. olivaceussgg@tas mayores capturas en
habitat peridoméstico, es la especie que posee por mushmaigwres valores absolutos de
esos dos parametros. Complementariamente a estogrendifi de las otras dos especies, los
movimientos de estos roedores que comienzan en el habitkdméstico, terminan en ese
mismo habitat de manera estadisticamente significaPaea el caso hipotético de un O.
longicaudatus infectado por ANDV, estas caracteristicas sametite riesgosas ya que
promueve la persistencia del virus en las viviendas y amusbnes utilizadas por estos
pobladores. El escenario no es el mismo para A olivageislongipilis ya que ambas
especies verifican menos de la mitad de capturas en ehathabiidoméstico (aunque A
olivaceus tenga proporcionalmente igual nimero de capturaedrabitat). Una forma mas
esquematica y clara de comprender estas relacesgsravés de la ilustracion que sigue a
continuacién. La misma muestra la relacion de capturalesoén ambos tipos de habitat (a
partir de las capturas obtenidas en el presente trabdgside para O. longicaudatus en el
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primer caso, para.Mlivaceus en el segundo caso y para A. longipilis en Ultima tiatdras
flechas en color negro que vinculan las capturas en ahdfutats para las tres especies
hacen referencia (de manera proporcional) al nimero de nemtosiinter-habitat realizados
por cada una de ellas. A partir de esta ilustracion se puedalizés que los habitats
peridomésticos resultan ser potencialmente peligrosos dehige pueden albergar mayor
cantidad de O. longicaudatus, a pesar de que proporcionalmente de d#li manera
equitativa junto con A olivaceus. Por otro lado y asuduoe que esta especie utiliza
alternativamente esos habitats para reducir competerio@palmente con A. olivaceuse
puede hipotetizar que el efecto competitivo de A. olivaceuslagvamente fuerte teniendo
en cuenta la diferencia de abundancias entre estaspesies, ya que son necesarios pocos
individuos de A. olivaceus para lograr segregar espacialmedtdagicaudatus (al menos
en ciertos momentos del afo).

HABITAT SILVESTRE

A. olivaceus

' \ ’ A longipilis
'd o 4 3
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5.2 ¢ Cémo se organiza la comunidad de roedores en el Pje. El Contra?

A partir de los resultados obtenidan este trabajo, se intentard describir la
organizacion estacional que podria adoptar la comunidad dereseztoel Pje. El Contra, si
bien los datos méas preossfueron obtenidos solo para el verano entre O. longicaudatus y A
longipilis apoyando una organizacion de preferencias comparfidado tanto, para realizar
esta descripcion se utiliza la informacién obtenida @ cbeficientes de competencia
interespecificos de las regresiones lineales multiplessdimdices de preferencia de habitat y
las densidaés globales intra e interespecificas (ver hip6tesis 3 YITALO 2) y las
capturas estacionales de las tres especies en lentietipos de habitats (CAPITULQ. 4

Una de las conclusiones a las que se podria arribar ia garesta tesis, es que
esquematizar o estimar “mapas” de seleccion de habitat para inferir la competencia entre tres
0 Mas especies interactuantes no es tarea sencitlaindepensable si la teoria de seleccion
de habitat pretende guiar nuestra comprension concernient@existencia en la mayoria de
comunidades ecoldgicas (Ale et al. 2011). En principio lo gestseia observando es que el
modelo de organizacion de la comunidad cambia en funcidem €égoca del afio. Durante el
verano yel otofig O. longicaudatus-A. olivaceus y O. longicaudatus-A. longipilis se
organizaria en un tipo de comunidad bajonodelo depreferencias compartidas Tal vez
la calidad de los peridomicilios en estas temporadas nlb asificientemente alta (en
términos de adecuacion) para los individuos de estas espgor lo que necesariamente
deben coexistir en el habitat preferido (silvestre). Datlonimero de estudios que
documentan la organizacion bajo un modelo de preferenciapastidas, este tipo de
preferencias probablemente sean las mas represen&ti@s sistemas naturales, ya que las
especies generalmente se superponen en su utilizacioéa teeclirsos (Guthrie 199&n un
sistema de @k especies y dos habitats, las preferencias compartdasoslucen cuando
ambas especies utilizan ambos habitats, pero tienengreepor el mismo habitat primario
(en este caso el habitat silvestre). Se ha sugerido gaspasies que exhiben este patron de
organizacion de la comunidad, probablemente accedan aednssos a través de la
competencia interespecifica por interferencia (Pimm.e1985, Rosenzweig 1986, Morris
1988) En este estudio, tanto durante el verano como en el atoée logrd detectar ese tipo
de competencia, pero si por explotacion de recursos @nimngicaudatug A. olivaceus en
el habitat silvestre en veranBajo este modelo de organizacidi,patron de seleccion de
habitat parda especie subordinada (probablemente O. longicaudatus, el coonpeterion
se ve fuertemente afectado plar presencia de un dominante ecoldgico (probablemente A
olivaceus, el competidor superior), pero el subordinado tgralréd impacto reciproco sobre
el dominante. Ademas, la teoria dsolegs supone que el competidor mas fuerte (A
olivaceus) domina en el habitat primario (silvestre), peranenos capaz de asegurar los
recursos en el habitat alternativo (peridoméstico) y,taato, no puede dominar en ambos
habitats a la vez. Esta disposicion en el espacio a@erimitir la convivencia mediante la
concesién a los subordinados de una ventaja competjtie evitarida extincion local. El
modelo de preferencias compartidas se caracteriza peemasa regulaciéon poblacional
paralela, en donde la eficiencia de forrajeo es la msmambos habitats (Morris 1987c).
Por lo tanto, cada individuo ejerce un efecto promediotantessobre la adecuacion de todos
los individuos. Siguiendo a Morris (1988) y bajo este tipo egulacion, los hébitats
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peridomésticos y silvestres serian similares en los tipoedersos que contienen y los
individuos utilizan todos los recursos por igual, perbabitat silvestre poseeria una mayor
adecuacidry soportaria mas individuos. La siguiente figura muestrsoldaira hipotética de
O. longicaudatus para preferencias de habitat compartidas coemendual a 1Noisi +
aNposi = densidad de O. longicaudatus en el habitat silvestre juntd ettt de la especie
competidora (A. olivaceus) en ese habilg, peri + fNaosi = densidad de O. longicaudatus
en el habitat peridoméstico junto con el efecto de la espempetidora (A olivaceus) en ese
habitat].

Novsil + aNaosi

>
NOLperi + ﬂNAOperi

Durante el invierng la primaveraQ. longicaudatus-A. olivaceus y O. longicaudatus-
A. longipilis mostrarian preferencias de habitat distifpaganizacion de la comunidad segun
un modelo depreferencias diferencialey. Asumiendo que esto es lo que esta ocurriendo en
el sistema de dos especies y dos habitats (silvestre gop®stico), las preferencias
diferenciales ocurren cuando una de las 2 especies de laddtiptaa diferencias cuanti y
cualitativas entre habitats y la otra especie no. &demcaso particular, O. longicaudatus usa
indistintamente ambos habitats (TABLA 21), mientras qukaéitat silvestrees el habitat
primario de A olivaceus y A longipilis, hecho que esta verificatoesta tesis (ver
Rosenzweig y Abramsky 1997)a primavera es el momento en el cual comienza la
actividad reproductiva de todas estas especies y probablelment®petencia esté dada por
los sitios para criar como factor limitante. El invieren cambio, es un momento del afio en
donde las condiciones ambientales son muy hostil@agliemperaturas, acumulacion de
nieve, poca disponibilidad de alimento, etc.) por lo quaatbf limitante puede ser el acceso
a refugios y/o el poco alimento disponible. Por lo tami@bablemente es en estas dos
temporadas cuando O. longicaudatwgdencia una “ventaja competitiva que le permite
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utilizar alternativamente ambos habitats frente aotaas dos especies (A olivaceysA.
longipilis). EI modelo de preferencias de habitat diferenciakescaracteriza por una
regulacion poblacional congruente para una de las espedistinya para la otra especie. O.
longicaudatuscomo “utilizador estratégico del habitat peridomésticana mayor ventaja

en cuanto a la extraccién de recursos mas disponibles éralgitat, teniendo en cuenta las
condiciones climaticas extremas imperantes en el h&bitestre durante esta época. La
siguiente figura muestra la isodara hipotética de O. longicaudatupngderencias de habitat
diferenciales con pendiente igual a 1 y ordenada al origefiNs,@i + aNaosi = densidad de
O. longicaudatus en el habitat silvestre junto con el efecto dsplacie competidora (A
olivaceus) en ese habitadfloiperi + fNaosi = densidad @ O. longicaudatus en el habitat
peridoméstico junto con el efecto de la especie compati{@owolivaceus) en ese habitat].

>

Novsi + aNaosil

>
I\IOLperi + ﬁNAOperi

Visto desde otro angulo, Morris (1996a) propone que la especlh del habitat es
un mecanismo efectivo de coexistencia entre especiapetmoras. Sin embargo, muchas
comunidades también incluyen especies generalistas que rutil&aitats cuyo uso se
superponal de los especialistas. En este marco, existen al ntkrsokipotesis que podrian
explicar satisfactoriamente esta Ultima situacion: 1) lggegeneralistas de habitat pueden
coexistir en comunidades estructuradas competitivamentéambeda explotacion de los
habitats no utilizados o subutilizados por el especialisgg,que la densidad poblacional de
las especies especializadas pueda estar limitada (por @jgrapldepredacion) por debajo de
los niveles competitivos donde los especialistas puedenireaclos generalistas de habitat.
Tal vez la hipétesis nUmero uno pueda ser aplicable al peesistema de estudio, teniendo a
O. longicaudatus como un generalista de habitat (o utilizadortéggt@ del habitat
peridoméstico) y a A olivaceus y A longipilis como especialisa habitats silvestres.
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Siguiendo este razonamiento, el uso del habitat peridmmégsor parte de O. longicaudatus
por su condicibn de generalista, evitaria o minimizarégectes competitivos de las otras
especies, logrando asi una coexistencia estable entre especies competidoras, pero
incrementando el riesgo de contraer SPH para el hombmres@n habitats. Segun Mills

(2005), los disturbios antropogénicos podrian resultar enbicanmdraméticos en las

condiciones a las cuales la poblacidon se encuentra adaptaestumbrada. Ante este nuevo
escenario, las especies generalistas, como O. longicaudatusnpaghovechar las nuevas
condiciones (habitats peridomésticos), mientras queefgcialistas probablemente no
sobrevivirian o lo hagan con menor eficiencia. Portdoto, en los tipos de habitats
antropizados, las especies oportunistas podrian alcanzadegrancrementos en sus
abundancias por los efectos de la liberacién o reduccidpetitiva.

Como se vio previamente, los trabajos de Busch et al. (198i0dgra et al. (2000)
eran los Unicos, hasta el presente trabajo, que utilizasomodelos de isolegs e isodaras
para indagar el proceso de seleccién denso-dependiente ¢kt ledbuna comunidad de
roedores en Argentina. En este sentido, es interedastacar que en aquellos estudios y a
diferencia de lo que aqui ocurre, la comunidad de roedoreslaoque trabajaron
(agroecosistemas pampeanos) adopta un modelo de prefer@migartidas durante el otofio
e invierno y un modelo de preferencias diferenciales deianprimavera y el verano. El
punto en comun entre estos tres estudios es la comclisique los cambios estacionales que
se van sucediendo a lo largo del afio (en términos de prnodad ambiental, disponibilidad
de recursos, climaticos, etc.) promueven cambios enganzacion de la comunidad de
roedores, generando variaciones en la intensidad coivgetitra e interespecifica y en la
adecuacion relativa de los diferentes habitats. Estochecestas comunidades se organicen
de manera dinamica en el tiempo.

Si bien esta tesis estudia un sistema de tres esmeri@ss habitats, los ejemplos de
“soluciones” para este tipo de sistemas no abundan en la bibliografieejemplo de esto
puede encontrarse en el trabajo de Morris (ap@®n roedores montanos. Las ardillas
(Tamias amoenus) forraga sin ninguna preferencia por el bosque xerdfilo (ocupado por
ratones ciervo, P. maniculajus por el bosque mésico (ocupapar topos rojos, Myodes
gapperi) Esta ardilla estaria ocupando un nicho a micro-escala &encer habitdt anidado
entre las preferencias mas extremas de los espesalBe manera analoga y mutatis
mutandis, algo similar puede estar ocurriendo en el presst¢enaide estudio, en donde O.
longicaudatugodria estar usando un “tercer habitat” (considerando otra escala de analisis)
entre los habitats peridoméstico y silvestre con A longipdiad® un fuerte selector del
habitat silvestre y con A. olivaceus usando también eltdtdperidoméstico. Bajo esta
hipotesis, O. longicaudatus se estaria moviendo espacial y temporalment@adera
estraégica entre los habitats peridoméstico y silvestre (pero a escala del “tercer habitat™), de
manera de mantenerse en un “punto” donde la competencia sea minimizada, sobre todo con
A olivaceus. Teniendo en cuenta que las escalas posiblemastatiles estan relacionadas
con la estructura del ambiente y con el tamafio y movitigalds organismos (Jaenike y Holt
1991), el concepto de “tercer habitat” resalta la importancia de la escala en estudios
ecoldgicos ya que es factible que interacciones denso-depesslentre especies que son
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invisibles en alguaescala‘macro”, puedan surgir a escalaémicro” de resolucién a lo largo
de un gradiente de habitat (o en el ecoterfarea de transiciGhque se habia considerado
en el aparato de muestreo original). En este sentdojsbdars solo revelan la denso-
dependencia cuando existen claras distinciones enttglitats utilizados por mas de una
especie Cuando la distribucion de las especies no se correspammddabitats claramente
distinguibles Ale et al. (2011) afirman que la denso-dependencia puede ensemgeselada
a través de un andlisis que contraste la media y la zari@a las caracteristicas del micro-
habitat.

De manera complementaria, es interesante mencibtrabejo de Morita et al. (2004)
en donde estudian la utilidad de los métodos de regresién sodass para evaluar los
efectos competitivos y el impacto de truchas exéticash&r marrén, Salmo trutta y trucha
arco iris, Oncorhynchus mykiss) sobre un salménido nativo Japon (Salvelinus
leucomaenis). Este trabajo posee al menos dos aristasathéestad) los autores también
trabajan con un sistema de tres especies y dos habRatssyel primer trabajo que utiliza el
método de isodaras vinculandolo con la conservacion yjmdeeespecies nativas a raiz de
los impactos de las introducciones biologicas, convirtiemdmétodo de isodaras en una
nueva herramienta dentro del campo de la biologia de |l@m@egn. Asi como en materia
de conservacion y manejo de especies, el modelo de isduarsido aplicado también en
otros campos. Dicho modelo posee la capacidad de prardsscconsecuencias del cambio
climatico sobre la futura distribucion y evolucién dpexses afectadas por ese camaio
partir de la estimacion de nuevos paisdgdaptativos sobre la base de los patrones actuales
de distribucion de especies, (Morris et al. 201R9r otra parte, las isodaras han sido
utilizadas para simular metapoblaciones humanas generattagéa de la seleccion del
habitat (Morris y Mukherjee 2006). En este trabajo selogaaue los canadienses estarian
seleccionando el habitat a una escala metapoblaciogakyse estarian dispersando entre
ciudades de tal manera de maximizar el ingreso medio por hogar.

Volviendo a los ejemplode “soluciones” de sistemas de tres especies en dos hgbitats
Ale et al. (2011) estudiaron la coexistencia y los efecbmspetitivos para el lemming de
collar (Dicrostonyx groenlandicu), el lemming siberiano (Lemmusisits) y el topo nérdico
(Microtus oeconomus) en la isla de Herschel (Yukon, Canada) ehadhitats (hUmedo y
seco). Estas tres especies de roedores coexisteasadeajsidades a lo largo de un gradiente
de habitat en la isla de Herschel. Solo el generalistmieg siberiano es un selector denso-
dependiente del habitat himedo frenteseco. Estos lemmings siberianos mantienen una
constante preferencia parcial hacia la tundra hiumeda raseque los especialistas, el
lemming de collar y topo nérdico, ocupan las zonas mas selsimedas respectivamente. El
analisis a una menor escala de habitat revela que espasies coexisten utilizando
diferentes micro-habitats. Los lemmings de collar camkianicho haci&l habitat mas sec
con el aumento de la abundancia del lemming sibertastos autores han podido detectar el
fantasma de la competencia a través de un analisisefirdsdo en escalas mas pequefas de
uso denso-dependiente de habitat. Es interesante destawwr la propia dindmica
poblacional de las especies de roedores estudiadas, agudatectar posibles efectos
competitivos. A menudo es posible que pares de especiggeferencias distintas para dos
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habitats alternativos ocep sélo sus hébitats preferidos en densidades donde conviven en
equilibrio estable. Sin embargo, se sabe quéfaaitasma de la competentipuede ser
revelado cuando densidades naturales o modificadas expwimente fuerzan a los
individuos a explotar su hébitat secundario. Pero si las densidamesmsistentemente
bajas, entonces la competencia entre las especé&saible porque cada uno ocupa sélo

su héabitat preferido.

De manera analoga a nuestra zona de estudio, la seletxibabitat en ambientes
desérticos es principalmente modulada por la disponibilidadedersos. Las hipétesis
basicas que abordan la coexistencia de especies enosnféoidos ofrecen dos posibilidades:
1) especies que coexisten a través de la particion de oscdigponiblescada especie
actuando como un especialista y 2) generalistas que conviveespenialistas porque los
primeros utilizan habitats que estan sub-utilizados o teccenados por los segundos
(Traba et al. 2010). Sus resultados para el desierto del Mont&rgentina sugieren a
Eligmodontia moreni como una especie generalista de grano fino que pegiregarse de la
especialista Octomys mimax en macro-habitats compartidospadicion de recursos,
basicamente relacionados con la cubierta de vegetp@btipo de sustrato. Probablemente
el punto de coincidencia entre este sistema de estudgimbientes aridos y el estudiado en
esta tesis sea la hipétesis dos, en donde O. longicaudatus (gendeahabitat) convive con
A. olivaceus y A longipilis (especialistas de habitat) con O. lenglatus usando los
peridomicilios que serian sub-utilizados por los especigligiar lo menos durante la época
estival e invernal. Es decir, el individuo generalista persesritorialmente aprovechando los
margenes de preferencia de los individuos especialistas.

5.3 ¢ Como podrian los resultados de esta tesis beneficigfRoria Aurelia”?

“Dofia Aurelia” podria ser un poblador rural del Pje. El Contra y aledafios (como de
hecho lo es) como asi también podria ser un turista gea désfrutar recreacionalmente de
los distintos ambientes del Bosque Subantartico. O. longicaudidizes alternativamente el
habitat peridoméstico de manera estratégica para redecitogfcompetitivos y lo usa
mayormente durante la primavera y el invierno. Durantegitaavera tal vez para acceder a
sitios de reproduccion y durante el invierno tal vez pacgder a refugios y alimento ante las
inclemencias del tiempo. Durante el invierno, Dofia Aureliamiagormente su vivienda y
construcciones periféricas y debido a las inclemenciagititias no ventila esos ambientes (0
lo hace muy poco). Esto constituye un factor de rigggmenor ya que a mayor namero de
O. longicaudatus usando el habitat peridoméstico durante esa tdmpmtmiaaiio, mayor
probabilidad de contacto roedor-Dofia Aurelia y por lo tantgomas el riesgo de contraer
SPH

El avance en el conocimiento sobre la eco-epidenimldgl sistema hombre-roedor-
Hantavirus y su posterior transferencia a Dofia Aurelia se més que relevante ya que las
zoonosis en donde intervienen animales silvestres no gélgar) un papel ecoldy
importante, sino que también representan una gran ameaazala salud de los seres
humanos, los animales domésticos y algunas especiesligro de extincionMas de dos
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tercios de las enfermedades infecciosas emergsatasume que se originan a partir de
animales silvestres (Taylor et al. 2001) y como resultadosdeambios antropogénicos de la
biosfera (ej.: modificacion de ambientes naturales paracdnstruccion de habitats
peridomésticos). A pesar de esto, los sistemas de vigilanorrdinads son poco frecuentes
y la mayoria de los esfuerzos en el control de enferslesdaperan a nivele “manejo de
crisis’, es decir, cuando el problema ya esta instalado (Mathews. 2@f8jcito en estos
conceptos esta el hecho de que cualquier factor que possgaaleidad de alterar el biotopo
conteniendo el reservorio silvestre de una zoonosis (O. knnggdus para este caso), tiene el
potencial de alterar su nidalidad, modificando de esta mdaerpidemiologia de la
zoonosis. Lo que haga Doifa Aurelia con el ambiente gue los individuos de O.
longicaudatus hagan (seleccion de su habitat) a partir de lo quédbira Aurelia, tiene
profundas implicancias en su salud ya que la mayor parte dardsos que modifican los
equilibrios dinamicos de los reservorios animales silvesteegpatdégenos con potencial
zoonGtico son antropogénicos (Cabello y Cabello 2008).

Las implicancias sanitarias que posee la modificaciohalstat son claras y concretas.
La invasion humana de nichos ecoldgicos silvestres &amfacilita la transmision de
patdogenos de especies silvestres al ser humano, comoeeémpaucedid con el virus del
SIDA y los virus del grupo Ebola. La destruccion de ambgstlvestres es, en mucho
casos, resultado de la urbanizacion que incrementa las [glasib8 de exposicion a
patdogenos, como ha sucedido en EE.UU. y en Europa confdamedad de Lyme. La
intrusion humana en el biotopo silvestre de esta enfermidabién ha aumentado su
transmision al hombre porque han disminuido los depredadooe®y y coyotes) de su
reservorio (raton de patas blanc&eromyscus leucopus), produciendo asi un aumento
poblacional de este roedor (Cabello y Cabello 2008). Probahtemalgo similar este
ocurriendo en zonas o0 areas como el Pje. El Contraloade el hombre, a través de la
modificacion o alteracion del ambiente (construcadérviviendas, actividades agropecuarias
y turisticas, etc.), esta contribuyendo con un esceraviorable para la transmision de
zoonosis como el Hantavirus.

Por lo tanto, las zoonosis son tratadas como un problemeaecologia y su
entendimiento beneficia claramente a Dofia AurelialoBgicaudatus es considerado el
reservorio del ANDV en Patagonia por excelencia, por lo esiahuy importante focalizarse
en su ecologia espacial y comportamental ya que, caegueaba Heisch (1956) los
procesos ecoldgicos son tan complicados que existe elgpdégnvolucrarse en una masa de
irrelevante detalle ecoldgicg de olvidar que cuando se estudia una zoondsikistoria
natural del organismo causal es nuestra principal preocup&aidonces el organismde
infeccion deberia ser, de hecho, el pivote en donde defpear la investigacion ecoldgica.
Es en base a esto que entiendo y considero a estadegisenmarcada en el terreno de la
ecoepidemiologia, con resultados que atafien a la salud humana

Avanzar en la comprension de los diversos factores aco®gue influencian el
comportamiento y actividad de una especie dada (sobreldode un reservorio de una
zoonosis como O. longicaudatus), requiere de afios de investigaaiia denplia variedad
de parametros pertinentes. En particular y después delendd4 afios desde la detecciéon
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inicia del SPH en los EE.UU., los investigadores todaviaposeen un entendimiento
acabado del sistema SNV-raton ciervo (Métsal. 1997 Calisheret al. 2007, Easterbroodt

al. 2007, Glass dl. 2007). En este sentido, un mejor conocimiento del pradestispersion
del ratén ciervo (P. maniculatus) cobra importan@aque puede ser el vinculo entre su
ecologia y la exposicidon humana al SNV (Waltee e2@D9). Por lo tanto, la estructura del
paisaje puede tener un mayor efecto en el patrén dédud@ém de un virugn su poblacion
reservorio que otras variables ecoldgicas, como ehgfirl cambio estacional.a utilidad

de los datos de paisaje en modelos epidemioldgicos dependsoddEla escala espacial
adecuadaque puede ser determinada empiricamedrie modelos epidemioldgicos con una
poblacion reservorio espacialmente estructurada puedenidignsef de la consideraciéon
explicita de la estructura del paisaje. Langlois ef28101) hipotetizan que la estructura del
paisaje afecta el movimiento de ratones ciervo a t@d@dlcho paisajda tasa y el patron de
transmisién del Hantavirus.

Pero, Dofia Aurelia también debe y necesita saber otsas.d@iudo (2011) afirma que
los roedores capturados en habitats peridomésticos meser®,44 veces mas chances de
contener un individuo seropositivo padDV que los capturados en habitats silvestres y
gue de las tres especies que presentaron anticuerpos (O. lolagicaA. olivaceusy A
longipilis) contra ANDV, la primera resultdé ser la mas capturada. Complememzinizz a
esto, Piudo (2011) verifico que O. longicaudatus es el roedor mas daparael habitat
peridomeéstico aun cuando se realiza remocion sisteanddcestos mamiferos en dichos
habitats. En el presente trabajo, se verifica exaatéario mismo no realizando esa remocion
de roedores peridomésticos. Por lo tanto la hermeilizade estas construcciones y
peridomicilios a prueba de roedores cobra vital importan@ahd que fue estudiado en
EE.UU. con el raton ciervo (P. maniculatus). Muy probablgeda eliminacion de roedores
sin la hermetizacion de las construcciones para evitanttada de roedores podria aumentar
la exposicion humana al SNV, tal como propone Douglasal.e2003). Estos autores
concluyen que la extraccion de los animales de las coog&ines (pero sin la hermetizacion
de ellas) favorece un recambio constante de la poblaeidh dhaniculatus, por lo que, mas
ratones ciervo seran capturadoseétiempo respecto a una situacion en que los ratones no
son eliminados. Este recambio inducido por la eliminaciéon ntetade roedores sin
hermetizar las construcciones, aumenta la probabilidadueéeun raton potencialmente
infectado con Hantavirus ingrese. Desde el punto de vista epidgino, esto sugiere que
los propietarios rurales que capturan ratones en sus @asdificaciones anexas sin antes
intentar sellar las estructuras para evitar el ingresaug®os roedores, no disminuyen el
riesgo de exposicion al SNV, es mas, tal vez lo incnéene

Por lo tanto, es esperable que la simple remocion de rcedine la previa
hermetizacion, favorezcan umpasible dinamica “fuente-sumiderg en la cual roedores de
una poblacion fuente (habitat silvestre contiguo) se dispehacia los sumideros (habitat
peridoméstico), aumentando asi la probabilidad de que el indididpersante este infectado
por Hantavirus (Langton et al. 2001, Piudo 2011). De esta maserconcluye que para
lograr un control eficiente de roedores domiciliarios Y idmanésticos (y reducir
consecuentemente la probabilidad de contagio de Hantawesusgcesario primero asegurar
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la correcta hermetizacién de las viviendas. Si bien lkigndas rurales son precarias en su
construccion, en alguna de ellas sigue siendo factibkeuabpgosibles entradas de roedores
(agujeros o grietas de al menos 1,5 cm de didmetro sessapéen un circulo) mediante la
utilizacién de materiales no roibles por estos comensales pueden ser la viruta de metal
o cemento (ver llustracién 10). Estos materiales soy awcesibles para Dofia Aurelia y su
uso puede significar la diferencia entre enfermarse o nMeR#¢ Respecto de métodos de
exclusién de roedores, Hopkins et al. (2002) llevaron a calastudio piloto en el noroeste
de Nuevo México (suroeste de EE.UU.) para evaluar la edicdeila hermetizacion de
viviendas como un meétodo para reducir el riesgo de congiagrome pulmonar por
Hantavirus (SPH) entre los residentes de una comunidad fedi@écha hermetizacion, a
prueba de roedores, fue realizada simultdneamente juntar@ campafia de educacion
sobre salud y zoonosis. Los resultados obtenidos sugjershermetizaciones de viviendas
rurales a un bajo costo pueden disminuir la frecuenciangdasidad del ingreso de roedqres
lo que reduce el riesgo de contraer SPH entre los pobladwadss. En este sentido, Glass et
al. (1997) también pusieron a prueba diversos métodos pardiirepacceso de roedores a
viviendas rurales en diferentes parques nacionales en EB.Bhhcluyeron que si bien el
ratobn ciervo (P. maniculatus, reservorio del SNV) invadeu&etemente este tipo de
viviendas, la hermetizacion de ellas elimina o reduce rstiatenente la actividad de roedores
minimizando asi el riesgo zoondtico de contraer el virus t@mbién Hoddenbach et al.
1997).

llustracion 10. Viruta de metal impidiendo el paso de roedores en una chamene

La construccion de viviendas y modificacién del ambigateparte dé'Dofia Aureli&
favorecen la presencia de O. longicaudattste roedor posee la habilidad de recorrer
distancias largas (mas que especies simpdtricas), loasuak€e su capacidad disperswa
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ocupar asi nuevos habitatin un lugar como el Pje. El Contra, en donde la matriz
paisajistica esta compuesta basicamente de ambientestreis y peridomésticos, los nuevos
habitats a ocupar por O. longicaudatus serian principalmente ldsrpésticos cercanos,
especialmente aquellos donde los roedores residentesrsowmidos (Douglass et al. 2003
Piudo 2011). Si estes vinculado a que estos habitats peridomésticos poseenyer ma
namero de capturas de O. longicaudatus y el mayor nimero dalirmdi de esta especie
seropositivos par&NDV en la provincia del Neuquén (Piudo et al. 2011, esta tess)
concluye nuevamente que estos habitatsattamente riesgosos para las personas de contraer
Hantavirus. Es por esto que los estudios a largo plazo dmdaay recaptura de roedores
(ver Kuenzi et al. 2001, Escutenaire et al. 2002, Glass 20@/., Mills et al. 2007, Armien et
al. 2009, Piudo et al. 2011) cobran relevancia eco-epidemialdgique intentan clarificar
aspectos vinculados con la prevalencia de anticuerpos, a&ecgién de habitat, dispersion
y areas de accion de los roedores reservorio en estietipistemas silvestre-peridomicilio.

A través de los distintos capitulos de esta tesieca6 informacién novedosa acerca
de los efectos competitivos intra e interespecificosngoi@elan la seleccion de habitat denso-
dependiente de O. longicaudatus en el Pje. El Contra, paravinegdarlo con el riesgo de
exposicion humana al ANDV. Como se mencion0 con amiead, parte del estudio llevado
a cabo por Piudo (2011) fue también en el Pje. El Conttee Bus conclusiones sugiere que
la presencia de O. longicaudatus en los habitats peridomésspmnderia no solo a factores
ambientales, sino también a factores denso-dependieig@s ka continua remocion (sin la
previa hermetizacion) de individuos de estos habitats influgdemente en la dinamica del
sistema general, favoreciendo una dinamica fuente (hadlteestre)-sumidero (habitat
peridomeéstico). Es en el marco de esas sugerencias @& ldopresente tesis también aporta
“algo mas al entendimiento de coOmo se organiza ese ensambleederes y la manera en
gue O. longicaudatus utiliza los habitats peridomésticos. De estarap Dofla Aurelia es
beneficiada directa (a través de la transferencia bdmzca de los resultados al poblador) e
indirectamente (a través de la transferencia deelssitados a organismos de Salud Publica
para que obren en consecuencia con el objetivo de mininlizésgo de exposicion al
ANDV).

No quisiera finalizar este capitulo sin antes vinculaslaylle se ha dado en llamar
cambio climatico global (ver Morris et al. 2011). Los afectie este cambio sobre la fauna
silvestre son variados, mayormente desconocidos alstan siendo abordados en forma
creciente (Schneider y Root 2001, Arauj®shbek 2006, Mawdsley et al. 2009). Respecto
de enfermedades y patologias en general, se sabe queb& céimatico puede afectar la
incidencia de enfermedades transmitidas por vectores y gisoadraves de su efecto en
cuatro principales caracteristicas de las poblacion&ssdectores y reservorios relacionados
con la transmisiébn de patégenos para los humanos: da@fib geografica, densidad
poblacional, prevalencia de infeccién y carga del patégernasendividuos vectores. Estos
mecanismos pueden interactuar entre si y con otrosrdactoomo perturbaciones
antropogénicas para producir diferentes efectos en lantisids de patdégenos dentro de las
poblaciones de los vectores y a los seres humanosnarension de los efectos del cambio
climéatico sobre laenfermedades zoondticas a traveés de sus vectores y resesitvestre
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requiere de la conformacion de equipos multidisciplingsers realizar e interpretar estudios
ecosistémicos de estas patologias y sus patdgenos,nasitambién para identificar los
vectores y patégenos con el mayor potencial de riesgja l&s poblaciones humanas en el
marco de estos escenarios de cambio climatico (Harvdll22G9, Mills et al. 2010). Es por
esto, que llevar adelante estudios que intenten avanzrcenocimiento de la ecologia de
los distintos reservorios zoonoticos (como O. longicaudatlsAN®V) para prevenir
posibles emergencias de enfermedades, basados en estudiimsaclos en el tiempo cobran
vital importancia en el &mbito de la eco-epidemiolog&taHEue por cierto una de las metas
subyacentes al comenzar con el desarrollo de esta tesis.

Martin J. Monteverde Karina Hodara Richard ]. Douglass

Doctorando Directora asistente Director de tesis
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Anexos

ANEXOS

ANEXO 1. Coeficientes del ANOVA dda regresiéon lineal mdltiple entre el indices de prefeeemar el
habitat silvestrelP sil) de O. longicaudatus y densidades global¥s)(de O. longicaudatug A. olivaceus
para primaverakn “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizad Estadisicd p-valor TEEl dzség:{?i anza para BI
B Error Estandal Limite inferior | Limite superiof
Modelo F=0,579 0,570
Interceptq 0,529 0,130 t =4,080| 0,001 0,259 0,800
DGo. -2,236 2,360 (t=-0,947] 0,355 -7,159 2,688
DGao -1,769 4,437 |[(t=-0,399 0,694 -11,024 7,486

Variables predictoras: D§g y DGao. Variable dependiente: IPQL

ANEXO 2. Coeficientes del ANOVA de la regresion lineal multiplgre el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de O. longicaudatus y densidades globab#s)(de O. longicaudatug A. longipilis

para primaverakn “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizag S Intervalo dzsc;(o)::‘)ianza para BI
B Error Estanda Limite inferior | Limite superior
Modelo F=1,525 0,242
Interceptd 0,560 0,122 t =4,588| 0,001 0,305 0,815
DGoL -1,540 2,317 |[t=-0,665 0,514 -6,373 3,293
DGaL -1,255 0,892 |t=-1,407| 0,175 -3,115 0,606

Variables predictoras: D§g y DG, . Variable dependiente: IPQL
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ANEXO 3. Coeficientes del ANOVA de la regresion lineal maltiplgre el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de A olivaceus y densidades globalB§] de A olivaceus O. longicaudatus para
primaveraEn “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizad Estaciisticd pvalor el dzséga/:‘)i anza para BI
B Error Estanda Limite inferior | Limite superiof
Modelo F=0,673] 0,528
Interceptqd 0,702 0,271 t=2,586| 0,024 0,110 1,293
DGao 8,152 7,821 t=1,042| 0,318 -8,889 25,194
DGo. -3,770 5262 ([t=-0,716 0,487 -15,235 7,696

Variables predictoras: Dig y DGo,. Variable dependiente: IPAD

ANEXO 4. Coeficientes del ANOVA de la regresién lineal mdltiplgre el indices de preferencia por el
héabitat silvestre IP sil) de A olivaceus y densidades globalEs5] de A olivaceusy A longipilis para

primaveraEn “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizag e e Intervalo dzsc;g:{:‘)ianza para BI
B Error Estanda Limite inferior | Limite superior
Modelo F=2,309 0,142
Interceptq 0,749 0,194 |t=3,855 0,002 0,326 1,173
DGao 9,471 6,988 [t=1,355 0,200 -5,754 24,697
DGaL -2,661 1,422 (|t=-1,874 0,086 -5,759 0,437

Variables predictoras: Dig y DG, Variable dependiente: IPAP
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ANEXO 5. Coeficientes del ANOVA de la regresion lineal maltiplgre el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de A longipilis y densidades globald3@) de A longipilisy O. longicaudatus para
primaveraEn “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizag Estadisic] p-valor el dzséga/?i anza para BI
B Error Estandal Limite inferior | Limite superiof
Modelo F=0,834 0,456
Interceptqd 0,939 0,165 |t=5,704 0,001 0,580 1,297
DGaL 1,071 1,124 |t=0,953 0,359 -1,377 3,520
DGo. -3,987 3,399 |[t=-1,173 0,264 -11,393 3,420

Variables predictoras: Dfg y DGo,. Variable dependiente: IPAL

ANEXO 6. Coeficientes del ANOVA de la regresion lineal multiplere el indices de preferencia por el
habitat silvestre IP sil) de A. longipilis y densidades globale®Q) de A longipilisy A olivaceus para

primaveraEn “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizad SO Intervalo dzsc;g:]/:‘)ianza para BI
B Error Estanda Limite inferior | Limite superiof
Modelo F=0,347 0,714
Interceptd 0,790 0,135 |[t=5,858 0,001 0,496 1,084
DGaL 0,289 1,117 |t=0,259 0,800 -2,145 2,723
DGao 3,098 4,644 [t=0,667 0,517 -7,020 13,217

Variables predictoras: Dis y DGao. Variable dependiente: IPAL

ANEXO 7. Coeficientes del ANOVA de la regresién lineal multipkgre el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de O. longicaudatus y densidades globdls)(de O. longicaudatug A. olivaceus

para verandEn “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizag Estadisticd. p-valor Intervalo dgségsl/:‘)ianza para B
B Error Estandal Limite inferior | Limite superion
Modelo F=0,606[ 0,563
Interceptd 0,836 0,266 |t=3,141| 0,009 0,250 1,421
DGoL 0,044 21,930 |[t=0,002( 0,998 -48,224 48,312
DGao -16,321 14,825 |t=-1,101 0,294 -48,951 16,309

Variables predictoras: D& y DGao, Variable dependiente: IPQL
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ANEXO 8. Coeficientes del ANOVA de la regresion lineal maltiplgre el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de O. longicaudatus y densidades globdl¥s)(de O. longicaudatug A. longipilis
para verancEn “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizad Estadisicd p-valor Intervalo dzséga/?i anza para BI
B Error Estandal Limite inferior | Limite superior
Modelo F=2,779 0,105
Interceptq 0,787 0,201 |t=3,918( 0,002 0,345 1,229
DGo. 15,452 19,976 (t=0,774| 0,455 -28,514 59,418
DGaL -4,841 2,053 |t=-2,358 0,038 -9,361 -0,322

Variables predictoras: D§g y DG, . Variable dependiente: IPQL

ANEXO 9. Coeficientes del ANOVA de la regresién lineal mdltiplgre el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de A olivaceus y densidades globalB§] de A olivaceus y O. longicaudatus para

verano. k| “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizad SR Intervalo dzsc;g:]/:‘)ianza para BI
B Error Estanda Limite inferior | Limite superiof
Modelo F=3,725 0,058
Interceptd 0,518 0,162 t=3,198| 0,008 0,162 0,875
DGao 25,171 9,827 t=2,561| 0,026 3,543 46,800
DGoL 10,387 9,006 t=1,153| 0,273 -9,436 30,210

Variables predictoras: Dig y DGo,. Variable dependiente: IPAP

ANEXO 10. Coeficientes del ANOVA de la regresién lineal multiplarerel indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de A olivaceus y densidades globale&] de A olivaceus y A longipilis para verano.

En “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizag Estadistico| p-valor Intervalo dgségsl/:‘)ianza para BI
B Error Estandal Limite inferior | Limite superion
Modelo F=3,107| 0,085
Interceptd 0,700 0,211 t=3,319| 0,007 0,236 1,164
DGao 20,334 11,524 | t=1,764( 0,105 -5,030 45,698
DGaL -0,947 1,334 |t=-0,710| 0,492 -3,884 1,989

Variables predictoras: Dig y DG, Variable dependiente: IPAP
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ANEXO 11. Coeficientes del ANOVA de la regresion lineal multiptere el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de A longipilis y densidades globald3@) de A longipilisy O. longicaudatus para
verano.En “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizag Estadistico| p-valor el dzségz/?i anza par aBI
B Error Estandal Limite inferior | Limite superiof
Modelo F=5,033| 0,023
Interceptqd 1,011 0,056 |t=18,001 0,001 0,891 1,132
DGaL -0,584 0,933 t=-0,626( 0,541 -2,584 1,416
DGoL -14,750 6,538 [t=-2,256| 0,041 -28,772 -0,727

Variables predictoras: Dfg y DGo,. Variable dependiente: IPAL

ANEXO 12. Coeficientes del ANOVA de la regresion lineal multipiare el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de A longipilis y densidades globalé@) de A longipilisy A. olivaceus para verano.

En “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizag e e Intervalo dzsc;g:]/:‘)ianza para BI
B Error Estanda Limite inferior | Limite superiof
Modelo F=2,027| 0,169
Interceptd 1,026 0,078 [t=13,085 0,001 0,858 1,194
DGAL -1,740 0,900 |t=-1,933| 0,074 -3,670 0,191
DGAO -2,888 5092 (t=-0,567| 0,580 -13,808 8,032

Variables predictoras: Dis y DGao. Variable dependiente: IPAL

ANEXO 13. Coeficientes del ANOVA de la regresién lineal multiptere el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de O. longicaudatus y densidades globdls)(de O. longicaudatug A. olivaceus

para otofioEn “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizag Estadistio] p-valor Intervalo dgségsl/:‘)ianza para BI
B Error Estandal Limite inferior | Limite superion
Modelo F=0,06Q 0,942
Interceptd 0,858 0,139 |t=6,177] 0,001 0,548 1,167
DGoL -0,465 1,536 [t=-0,304 0,768 -3,888 2,958
DGao 1,282 4,458 |t=0,288 0,780 -8,651 11,215

Variables predictoras: D& y DGao, Variable dependiente: IPQL
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ANEXO 14. Coeficientes del ANOVA de la regresion lineal multigietre el indices de preferencia por el
hébitat silvestrelP sil) de O. longicaudatus y densidades globalEs)(de O. longicaudatug A. longipilis
para otofioEn “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizag Estadisic] p-valor el dzséga/?i anza para BI
B Error Estandal Limite inferior | Limite superiof
Modelo F=0,804 0,474
Interceptd 0,950 0,123 |t=7,699 0,001 0,675 1,225
DGoL 0,154 1,320 (t=0,117] 0,909 -2,787 3,095
DGaL -1,021 0,815 |t=-1,254 0,239 -2,838 0,796

Variables predictoras: D§g y DG, Variable dependiente: IPQL

ANEXO 15. Coeficientes del ANOVA de la regresion lineal multipiare el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de A olivaceus y densidades globalB§] de A olivaceusy O. longicaudatus para

otofio.En “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

. : 95,0%
Coeficientes no estandarizacd Intervalo de confianza para Bl
Estadistico| p-valor P
B Error Estanda B Error Esténdavl
Modelo F=0,264| 0,771
Interceptdg 0,768 0,168 t=4,566( 0,001 0,407 1,129
DGao -1,734 4,085 t=-0,425| 0,678 -10,496 7,027
DGoL 1,102 1,599 t=0,690| 0,502 -2,327 4,531

Variables predictoras: Dig y DGo,. Variable dependiente: IPAP

ANEXO 16. Coeficientes del ANOVA de la regresién lineal multiptere el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de A olivaceus y densidades globale§] de A. olivaceuy A longipilis para otofio.

En “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

" : 95,0%
Coeficientes no estandarizacd Intervalo de confianza para Bl
Estadistico| p-valor P
B Error Estandal B Error Esténdarl
Modelo F=1,386| 0,282
Interceptd 0,883 0,170 t =5,203| 0,001 0,519 1,247
DGao -0,692 3,635 t=-0,190| 0,852 -8,488 7,103
DGaL -1,338 0,813 t=-1,646| 0,122 -3,081 0,405

Variables predictoras: Dig y DG, Variable dependiente: IPAD
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ANEXO 17. Coeficientes del ANOVA de la regresion lineal multiptere el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de A longipilis y densidades globald3@) de A longipilisy O. longicaudatus para
otofio.En “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizag Estadisic] p-valor Intervalo dzségZ?ianza para BI
B Error Estandal Limite inferior | Limite superiof
Modelo F=0,051] 0,951
Interceptd 0,894 0,122 ([t=7,329 0,001 0,622 1,166
DGaL -0,216 0,701 |t=-0,30§ 0,764 -1,779 1,347
DGoL 0,097 1,001 [t=0,097] 0,925 -2,133 2,327

Variables predictoras: Dfg y DGo,. Variable dependiente: IPAL

ANEXO 18. Coeficientes del ANOVA de la regresion lineal mltigletre el indices de preferencia por el
héabitat silvestrelP sil) de A longipilis y densidades globald3®) de O. longicaudatug A. longipilis para

otofio.En “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizag S - Intervalo dzsc;g:]/:‘)ianza para BI
B Error Estanda Limite inferior | Limite superiof
Modelo F=0,245 0,788
Interceptq 0,879 00,116 |t=7,579 0,001 0,620 1,137
DGaL -0,359 0,726 |t=-0,494 0,632 -1,976 1,258
DGao 1,555 2,478 |[t=0,628 0,544 -3,967 7,078

Variables predictoras: Dis y DGao. Variable dependiente: IPAL

ANEXO 19. Coeficientes del ANOVA de la regresién lineal multiptgre el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de O. longicaudatus y densidades globdls)(de O. longicaudatug A. olivaceus

para inviernoEn “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizag Estadistiod pevalor Intervalo d?asc;g(r){:‘)ianza para B
B Error Estandal Limite inferior | Limite superion
Modelo F=0,544 0,588
Interceptd 0,639 0,091 (t=6,984| 0,001 0,448 0,829
DGoL -0,034 0,260 (t=-0,130 0,897 -0,574 0,506
DGao -2,680 2,598 |[t=-1,0324 0,314 -8,083 2,723

Variables predictoras: D& y DGao, Variable dependiente: IPQL
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ANEXO 20. Coeficientes del ANOVA de la regresion lineal multiptere el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de O. longicaudatus y densidades globabss)(de O. longicaudatug A. longipilis
para inviernoEn “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizac Estadisticd p-valor Intervalo dzség(r:/;"ianza para B
B Error Estandal Limite inferior | Limite superiof
Modelo F=0,317] 0,732
Interceptd 0,645 0,104 |t=6,218| 0,001 0,429 0,860
DGo. -0,100 0,273 |t=-0,367| 0,718 -0,669 0,468
DGaL -1,131 1,447 |t=-0,781 0,443 -4,140 1,879

Variables predictoras: Dég y DG, Variable dependiente: IPQL

ANEXO 21. Coeficientes del ANOVA de la regresion lineal multipiare el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de A olivaceus y densidades globalB§] de A olivaceus O. longicaudatus para

invierno.En “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizad SN — Intervalo dzség(r){:‘)ianza AL
B Error Estandal Limite inferior | Limite superior
Modelo F=0,799| 0,472
Interceptqd 0,509 0,178 t=2,860| 0,014 0,121 0,897
DGno 4,968 4,439 |t=1,119| 0,285 -4,704 14,640
DGovL 0,189 0,685 |t=0,277| 0,787 -1,303 1,682

Variables predictoras: Dig y DGo,. Variable dependiente: IPAP

ANEXO 22. Coeficientes del ANOVA de la regresién lineal multiptere el indices de preferencia por el
habitat silvestreIP sil) de A olivaceus y densidades global&G] de A olivaceusy A longipilis para

invierno.En “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizag Estadistico| pevalor Intervalo d?asc;g(r){:‘)ianza para B
B Error Estandal Limite inferior | Limite superion
Modelo F=1,051| 0,380
Interceptd 0,588 0,181 t=3,247| 0,007 0,193 0,982
DGao 5,878 4,288 t=1,371| 0,196 -3,464 15,221
DGaL -2,199 3,039 |t=-0,723| 0,483 -8,821 4,423

Variables predictoras: Dig y DG, Variable dependiente: IPAP
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ANEXO 23. Coeficientes del ANOVA de la regresion lineal multiptare el indices de preferencia por el
habitat silvestrelP sil) de A longipilis y densidades globald3@) de A longipilisy O. longicaudatus para
invierno.En “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizac Estadisico| pvalor el dzség(r:/?i anza para B
B Error Estandal Limite inferior | Limite superiof
Modelo F=1,049( 0,380
Interceptd 0,954 0,079 |t=12,064 0,001 0,782 1,126
DGaL -1,190 0,897 t=-1,326( 0,209 -3,146 0,765
DGo. 0,140 0,362 t=0,386| 0,706 -0,649 0,929

Variables predictoras: Dfg y DGo,. Variable dependiente: IPAL

ANEXO 24. Coeficientes del ANOVA de la regresion lineal multipiare el indices de preferencia por el
habitat silvestre IP sil) de A. longipilis y densidades globaleBQ) de A longipilisy A olivaceus para
invierno.En “negrita” se resaltan los valores estadisticamente significativos.

Coeficientes no estandarizad SIS Intervalo dzség(r){:‘)ianza para B
B Error Estanda Limite inferior | Limite superiof
Modelo F=0,962| 0,410
Interceptqd 0,972 0,078 |t=12,461 0,001 0,802 1,141
DGaL -1,241 0,899 t=-1,381( 0,193 -3,200 0,717
DGao -0,022 1,530 t=-0,014( 0,989 -3,356 3,313

Variables predictoras: Dis y DGao. Variable dependiente: IPAL

ANEXO 25. Estimadores de los pardmetros del modelo cuadratico paradgitaudatus durante la temporada
de primaverar(; tamafio muestraDen: densidadEE: error estandatC: intervalo de confianzakn “negrita”
se resaltan los valores estadisticamente signifasativ

_ EE de t Lim. inf.  Lim. sup.
n=23 B B gl=21 p-valor IC IC AIC

DenOL®* -0,019 0,006 -3,221 0,004 -0,031 -0,007 32,74
DenOL 0,261 0,050 5,228 0,001 0,157 0,365
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ANEXO 26. Estimadores de los parametros del modelo lineal para Océamdptus durante la temporada de
primavera (: tamafio muestralDen: densidad,EE: error estdndar)En “negrita” se resaltan los valores
estadisticamente significativos.

— EE t
n=23 B deB gl=21 p-valor AIC
Intercepto 0,756 0,072 10,474 0,001 -0,09

DenOL -0,016 0,016 -0,963 0,346

ANEXO 27. Estimadores de los parametros del modelo cuadratico paoadgitaudatus durante la temporada
de veranor: tamafio muestraDen densidadEE: error estandalC: intervalo de confianzakn “negrita” se
resaltan los valores estadisticamente significativos.

_ EE de t Lim. inf.  Lim. sup.
n=14 B B gl=12 p-valor IC IC AIC
DenOL? 1,153 0,404 2,853 0,016 0,263 2,043 35,25

DenOL -0,579 0,368 -1,572 0,144 -1,389 0,231

ANEXO 28. Estimadores de los parametros del modelo lineal para Océardatus durante la temporada de
verano (: tamafio muestralDen densidad,EE: error estandar)En “negrita” se resaltan los valores
estadisticamente significativos.

— EE t
n=14 B deB gl=12 p-valor AIC
Intercepto 0,919 0,029 32,000 0,001 -19.38

DenOL -0,143 0,051 -2,806 0,016

ANEXO 29. Estimadores de los pardmetros del modelo cuadratico pamadgitaudatus durante la temporada
de otofio if: tamafio muestraDen: densidadEE: error estandailC: intervalo de confianzaEn “negrita” se
resaltan los valores estadisticamente significativos.

_ EE de t Lim. inf.  Lim. sup.
n=13 B B gl=11 p-valor IC IC AIC
DenOL® -0,009 0,003 -2,823 0,017 -0,016 -0,002 30,06

DenOL 0,241 0,068 3,545 0,005 0,091 0,390

ANEXO 30. Estimadores de los parametros del modelo lineal para Océardatus durante la temporada de
otofio : tamafio muestralDen: densidad,EE: error estandar)En “negrita” se resaltan los valores
estadisticamente significativos.

_ EE t
n=13 B deB gl=11 p-valor AIC
Intercepto 0,972 0,046 21,148 0,001 -11,34

DenOL -0,010 0,006 -1,793 0,100
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ANEXO 31. Estimadores de los parametros del modelo cuadratico paoadgitaudatus durante la temporada
de invierno f: tamafio muestraDen: densidadEE: error estandaidC: intervalo de confianzakn “negrita”
se resaltan los valores estadisticamente signifasativ

_ EE de t Lim. inf.  Lim. sup.
n=24 B B gl=22 p-valor IC IC AIC

DenOL® -0,000 0,000 -2,303 0,031 -0,001 0,000 48,93
DenOL 0,033 0,011 3,125 0,005 0,011 0,055

ANEXO 32. Edimadores de los parametros del modelo lineal para O. lardatas durante la temporada de
invierno (: tamafio muestralDen: densidad,EE: error estandar)En “negrita” se resaltan los valores
estadisticamente significativos.

— EE t
n=24 B deB gl=22 p-valor AIC
Intercepto 0,767 0,048 15,856 0,001 -6,37

DenOL -0,004 0,002 -2,287 0,032

ANEXO 33. Estimadores de los parametros del modelo cuadratico paavakceus durante la temporada de
primavera K§: tamafio muestraDen: densidadEE: error estdndaiC: intervalo de confianza).

_ EE de t Lim. inf.  Lim. sup.
n=15 B B gl =13 p-valor IC IC AIC

DenAO? 0,002 0,088 0,026 0,980 -0,187 0,192 43,98
DenAO 0,201 0,310 0,648 0,528 -0,469 0,871

ANEXO 34. Estimadores de los parametros del modelo lineal para vacelis durante la temporada de
primavera (. tamafio muestralDen: densidad,EE: error estdndar)En “negrita” se resaltan los valores
estadisticamente significativos.

_ EE t
n=15"" B 4eB gi=13
Intercepto 0,998 0,036 28,099 0,001 -17,85
DenAO -0,091 0,020 -4,439 0,001

p-valor AIC

ANEXO 35. Estimadores de los parametros del modelo cuadratico palivaceus durante la temporada de
otofio f: tamafio muestraDen: densidadEE: error estandadC: intervalo de confianzaEn “negrita” se
resaltan los valores estadisticamente significativos.

_ EE de t Lim. inf.  Lim. sup.
n=17 B B gl=15 p-valor IC IC AIC

DenAO® -0,040 0,020 -2,016 0,062 -0,083 0,002 36,12
DenAO 0,410 0,125 3,269 0,005 0,143 0,677
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ANEXO 36. Estimadores de los parametros del modelo lineal paravAcels durante la temporada de otofio
(n: tamafio muestraDen: densidadEE: error estandarkEn “negrita” se resaltan los valores estadisticamente
significativos.

_ EE t
n=17 B deB gl=15 p-valor AIC
Intercepto 0,919 0,071 12,874 0,001 -2,12

DenAO -0,016 0,020 -0,811 0,430

ANEXO 37. Estimadores de los parametros del modelo cuadratico palavakceus durante la temporada de
invierno (: tamafio muestraDen: densidadEE: error estandaltC: intervalo de confianza).

_ EE de t Lim. inf.  Lim. sup.
n=15 B B gl=13 p-valor IC IC AIC

DenAO® -0,011 0,026 -0,412 0,687 -0,067 0,046 43,05
DenAO 0,214 0,200 1,069 0,305 -0,218 0,645

ANEXO 38. Estimadores de los parametros del modelo lineal para vacelis durante la temporada de
invierno (: tamafio muestralPen: densidad,EE: error estandar)En “negrita” se resaltan los valores
estadisticamente significativos.

— EE t
n=15 e deB g¢l=13
Intercepto 0,964 0,051 18,969 0,001 -7,09
DenAO -0,020 0,016 -1,262 0,229

p-valor AIC

ANEXO 39. Estimadores de los parametros del modelo cuadratico paoaghpilis durante la temporada de
primavera (: tamafio muestraDen: densidadEE: error estandatC: intervalo de confianzakn “negrita” se
resaltan los valores estadisticamente significativos.

_ EE de t Lim. inf.  Lim. sup.
n=15 B B gl=13 p-valor IC IC AlIC

DenAL® -0,008 0,005 -1,752 0,103 -0,018 0,002 31,33
DenAL 0,179 0,0/0 2,557 0,024 0,028 0,330

ANEXO 40. Estimadores de los pardmetros del modelo lineal parangipitis durante la temporada de
primavera (. tamafio muestralDen: densidad,EE: error estdndar)En “negrita” se resaltan los valores
estadisticamente significativos.

_ EE t
n=15"" B 4eB gi=13
Intercepto 1,022 0,064 15,927 0,001 -10,96
DenAL -0,013 0,006 -2,321 0,037

p-valor AIC
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ANEXO 41. Estimadores de los parametros del modelo cuadratico paoagipilis durante la temporada de
verano (: tamafio muestraDen: densidadEE: error estandailC: intervalo de confianzaEn “negrita” se
resaltan los valores estadisticamente significativos.

_ EE de t Lim. inf.  Lim. sup.
n=17 B B gl=15 p-valor IC IC AIC

DenAL®  -0,014 0,009 -1,582 0,134 -0,033 0,005 41,37
DenAL 0,237 0,100 2,356 0,033 0,023 0,450

ANEXO 42. Estimadores de los parametros del modelo lineal pamngidilis durante la temporada de verano
(n: tamafio muestraDen: densidadEE: error estandarEn “negrita” se resaltan los valores estadisticamente
significativos.

_ EE t
n=17 B deB gl=15 p-valor AIC
Intercepto 0,991 0,058 16,977 0,001 -6,96

DenAL -0,022 0,009 -2,402 0,030

ANEXO 43. Estimadores de los parametros del modelo cuadratico pdoagipilis durante la temporada de
otofio f1: tamafio muestraDen: densidadEE: error estandanC: intervalo de confianzakn “negrita” se
resaltan los valores estadisticamente significativos.

EE de t Lim. inf.  Lim. sup.

n=13 B B gl=11 p-valor IC IC AIC

DenAL®  -0,003 0,001 -3,435 0,006 -0,004 -0,001 21,63
DenAL 0,109 0,022 5,012 0,001 0,061 0,157

ANEXO 44. Estimadores de los parametros del modelo lineal parangipitis durante la temporada de otofio
(n: tamafio muestraDen: densidadEE: error estAdndarkn “negrita” se resaltan los valores estadisticamente
significativos.

_ EE t
n=13 B deB gl=11 p-valor AIC
Intercepto 0,963 0,086 11,163 0,001 -1,52

DenAL -0,008 0,006 -1,401 0,189

ANEXO 45. Estimadores de los parametros del modelo cuadréatico paoagipilis durante la temporada de
invierno (: tamafio muestraDen: densidadEE: error estandailC: intervalo de confianzakEn “negrita” se
resaltan los valores estadisticamente significativos.

EE de t Lim. inf.  Lim. sup.

n=15 B B gl=13 p-valor IC IC AIC

DenAL® -0,010 0,007 -1,422 0,179 -0,024 0,005 37,23
DenAL 0,192 0,085 2,255 0,042 0,008 0,376
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ANEXO 46. Estimadores de los parametros del modelo lineal parangipiis durante la temporada de
invierno (: tamafio muestralDen: densidad,EE: error estandar)En “negrita” se resaltan los valores
estadisticamente significativos.

_ EE t
n=15 B deB gl=13 p-valor AIC
Intercepto 0,959 0,067 14,351 0,001 -2,93

DenAL -0,017 0,010 -1,757 0,102
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