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Resumen

Los modelos matematicos sirven para realizar predicciones ante distintos escenarios, pero
también son una herramienta muy util para ordenar la informacién y para sistematizar supuestos en
el estudio de sistemas complejos. En los ultimos afios, los modelos de distribucion de especies (SDM)
han desempefiado un papel cada vez méas importante en el estudio de los patrones de distribucion de
los organismos. EI modelado espacial predictivo basado en el analisis de parametros ambientales y la
presencia de especies se usa ampliamente en estudios ambientales, ecoldgicos y de conservacion,
entre otros. Generalmente se asume que la distribucién actual es un buen indicador de los
requerimientos ecoldgicos. Sin embargo, los algoritmos conocidos de extrapolacion generalmente no
reciben informacién sobre variables bidticas. No existen hasta ahora modelos matematicos que
incorporen todos los efectos necesarios para analizar el ecosistema, tales como la depredacion, las
competencias intra e interespecificas y los costos de exploracion, combinando factores abidticos y
bidticos.

En esta tesis doctoral generamos modelos de distribucion potencial para cada especie de roedor
sigmodontino que habita la region de los bosgues andino-patagénicos y areas adyacentes,
identificando las principales variables climaticas que influyen en dichas distribuciones. Nuestro
primer objetivo fue comparar las variables climaticas y los patrones de distribucion generados para
cada especie, asi como explorar los efectos del entorno fisico en la composicion de los ensambles de
especies. En segundo lugar, para modelar el efecto de factores bidticos, como la competencia
interespecifica y la depredacion, sobre la abundancia y composicién de especies, se desarrollaron
modelos espacialmente explicitos que permitan determinar en una escala local el efecto que presentan
en la distribucion de las especies de roedores sigmodontinos.

Recopilamos un total de 1215 registros de presencia de especies de 580 sitios. Se utilizé el modelo
MaxEnt para generar las distribuciones potenciales de las 14 especies de roedores estudiadas, con 20
variables obtenidas de la base de datos WorldClim, incluidas la elevacion y 19 variables
bioclimaticas. Para entender la influencia de los factores abidticos como el clima y la topografia,
comparamos la potencia predictiva de los indicadores abidticos con indicadores de vegetacion como
el NDVIyel EVI.

Para estudiar la influencia de las interacciones bidticas en la distribucion de las especies, el
segundo objetivo de la tesis, se realizaron simulaciones numéricas espacialmente explicitas de la
dinamica de ocupacion de parches de cada especie de roedor. Se desarroll6 una implementacion
estocastica y metapoblacional, en la cual el espacio se divide en celdas que pueden ser colonizadas
por las especies. En el modelo, cada especie tiene una probabilidad de colonizar un parche vecino y
una probabilidad de ser capturada por un depredador y asi desaparecer del parche en el que se
encuentra.

Para establecer los valores de estos parametros para cada especie, el modelo de simulaciones tiene
en cuenta dos valores en cada parche (celda): la “idoneidad” (es la preferencia de habitat de cada
especie, obtenida cuantitativamente a partir de los mapas de distribucion potencial de MaxEnt de cada
especie) y el “NDVI” (usado como indicador de la cobertura vegetal en cada sitio, utilizada para
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medir la probabilidad a la depredacion aerea). Ademas de estas probabilidades, el modelo asume que
existen interacciones competitivas que regulan la estructura de los ensambles de especies. Para ello,
hemos modelado la llamada “regla de Fox™ para evaluar los efectos de las interacciones competitivas
entre las especies de roedores agrupadas en gremios troficos. Hemos parametrizado una tasa de
extincion local natural. Para medir el peso o importancia de cada variable se simularon diferentes
escenarios.

Los modelos de distribucién potencial corroboran una clara correspondencia entre los grandes
paisajes patagonicos y los ensambles de especies, que discriminan la zona andina, el ecotono y la
estepa, respondiendo a un gradiente de temperatura y humedad. Los ensambles estdn compuestos por
especies filogenéticamente no relacionadas, pertenecientes a las distintas tribus que arribaron a la
Patagonia durante los ultimos milenios. La superposicion de todos los modelos muestra al este del
lago Nahuel Huapi y hacia el sur hasta los -43°, como la zona de mayor riqueza de especies de toda
la Patagonia (hasta 11 especies). Todas las especies muestran una alta correspondencia con las
variables ambientales (temperatura y precipitacion) que definen patrones a escala del paisaje. Los
modelos predictivos demuestran que a escala regional, los ensambles de especies responden al clima,
siendo los indicadores de vegetacién muy poco explicativos del rango geografico; estos indicadores,
en cambio, adquieren relevancia a escala local, influyendo en la disposicion espacial de los individuos
en diferentes parches. Los resultados obtenidos para analizar el efecto de factores bidticos en la
distribucion de especies de roedores permiten ampliar la descripcion de los ecosistemas estudiados y
muestran una gran capacidad de prediccion. A escala local, el factor que mas influye en la
composicidn especifica de los ensambles de roedores es la competencia interespecifica. El factor que
mas influye en la disposicion espacial de los individuos en los diferentes parches es una combinacion
de la competencia interespecifica y la presion de depredacion.

Finalmente, se sintetizan los resultados obtenidos y los aportes a un contexto tedrico mas
abarcativo. Se concluye que la importancia de los factores abi6ticos o bidticos en la estructuracion de
comunidades cambia de acuerdo a la escala geogréafica del analisis, predominando los abi6ticos como
determinantes de los patrones de gran escala y los bidticos como estructurantes a escala local. El
enfoque de la estructura jerarquica de la naturaleza ofrece un crisol conceptual en donde pueden
integrarse en una sintesis tedrica hipétesis que han sido motivo de controversias académicas durante
décadas.



Abstract

Mathematical models are used to make predictions in different scenarios, but they are also a very
useful tool for ordering information and for systematizing assumptions in the study of complex
systems. In recent years, species distribution models (SDMs) have played an increasingly important
role in studying the distribution patterns of organisms. Predictive spatial modeling based on the
analysis of environmental parameters and the presence of species is widely used in environmental,
ecological and conservation studies, among others. The current distribution is generally assumed to
be a good indicator of ecological requirements. However, known extrapolation algorithms generally
do not receive information on biotic variables. Until now, there are no mathematical models that
incorporate all the effects necessary to analyze the ecosystem, such as predation, intra- and
interspecific competitions, and exploration costs.

In this doctoral thesis we generated potential distribution models for each species of sigmodontine
rodent that inhabits the Andean-Patagonian forest region and adjacent areas, identifying the main
climatic variables that influence these distributions. Our first objective was to compare the climatic
variables and the distribution patterns generated for each species, as well as to explore the effects of
the physical environment on the composition of species assemblages. Secondly, to model the effect
of biotic factors, such as interspecific competition and predation, on the abundance and composition
of species, spatially explicit models were developed that allow determining on a local scale the effect
they present on the distribution of species of sigmodontine rodents.

From an exhaustive bibliographic review and national and international databases, we compiled a
total of 1215 records of confirmed presence of species in a total of 580 sites analyzed. The maximum
entropy model (MaxEnt) was used to generate the potential distributions of the 14 rodent species
studied, selecting 20 variables obtained from the WorldClim database, including elevation and 19
bioclimatic variables. To explore the relative importance of abiotic factors such as climate and
topography in determining geographic ranges, we compared the predictive power of these indicators
with vegetation indicators such as NDVI and EVI.

To study the influence of biological interactions, the second objective of the thesis, spatially
explicit numerical simulations of the dynamics of each rodent species were carried out. A stochastic
and metapopulation implementation was developed, in which the space is divided into cells that can
be colonized by each species. In the model, each species has a probability of colonizing a neighboring
patch and a probability of being captured by a predator and disappearing from the patch in which it
is found.

To establish the values of these parameters for each species, the simulation model takes into
account two values in each patch (cell): “suitability” (it is the habitat preference of each species,
obtained quantitatively from the distribution maps MaxEnt potential of each species) and the “NDVI”
(it is the vegetation cover at each site, used to measure the probability of aerial predation). In addition
to these probabilities, the model assumes that there are competing interactions that regulate the
structure of species assemblages. To do this, we have modeled the so-called “Fox rule” to evaluate
the effects of competitive interactions between rodent species grouped in trophic guilds. We have
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parameterized a natural local extinction rate. To measure the weight or importance of each variable,
different scenarios were simulated.

The potential distribution models corroborate a clear correspondence between the great Patagonian
landscapes and the assemblages of species, which discriminate the Andean zone, the ecotone and the
steppe, responding to a temperature and humidity gradient. The assemblages are composed of
phylogenetically unrelated species, belonging to the different tribes that arrived in Patagonia during
the last millennia. The superposition of all the models shows the east of Lake Nahuel Huapi and south
to -43 °, as the area with the highest species richness in all of Patagonia (up to 11 species). All species
show a high correspondence with the environmental variables (temperature and precipitation) that
define patterns at the landscape scale. The predictive models show that on a regional scale, the
assemblages of species respond to the climate; instead, the vegetation indicators show very little
explanatory power of the geographic range; these, on the other hand, acquire relevance at a local
scale, influencing the spatial arrangement of individuals in different patches. The results obtained to
analyze the effect of biotic factors on the distribution of rodent species allow us to expand the
description of the ecosystems studied and show a great predictive capacity. At the local scale, the
factor that most influences the specific composition of rodent assemblages is interspecific
competition. The factor that most influences the spatial arrangement of individuals in the different
patches is a combination of interspecific competition and predation pressure.

Finally, the results obtained and the contributions to a more comprehensive theoretical context are
synthesized. It is concluded that the importance of abiotic or biotic factors in the structuring of
communities changes according to the geographical scale of the analysis, with the abiotic as
determinants of the large-scale patterns and the biotic as structuring at the local scale. The hierarchical
structure of nature approach offers a conceptual melting pot where hypotheses that have been the
subject of academic controversy for decades, can be integrated into a theoretical synthesis.






CAPITULO 1: Marco conceptual

1.1 Factores que influyen en la composicidn especifica de los ensambles de especies.

En las comunidades ecoldgicas se desarrollan interacciones complejas entre las
especies que las componen a través de un proceso denominado ensamble, en el cual las
especies invaden, persisten o se extinguen, en ocasiones repetidamente (Hang-Kawang y
Pimm 1993); estos ensambles pueden variar espacial y temporalmente en la medida que los
organismos reaccionen a los cambios del medio bidtico y abidtico que los rodea (Weins 1986,

Levin 1992; Zalapa et al. 2012)

Comprender los factores que influyen en la composicion especifica de los ensambles
de especies es y ha sido uno de los desafios mas complejos de la ecologia de comunidades
(Begon et al. 1995). La complejidad se debe a que intervienen muchas causas, a que la
importancia de cada causa puede variar en el tiempo (Meserve et al. 2003) y en el espacio
(Ruiz Barlett et al. 2019), y también puede cambiar con la escala geogréfica (Monjeau et al.

1998, 2017).

El desarrollo de teorias causales sobre los ensambles ha sido objeto de intensas
controversias centradas en el papel de la competencia interespecifica en la composicion
especifica, generando una dialéctica de varias decadas de tesis y antitesis entre los defensores
de la teoria de la competencia como principal factor estructurante (influenciados por la
escuela de Robert MacArthur), versus una escuela centrada més bien en la estadistica o los
principios de la logica formal (influenciados por el falsacionismo de Karl Popper),

argumentando que el azar es la explicacion mas parsimoniosa para explicar la coexistencia
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de las especies y que, por lo tanto, no es demostrable el papel estructurante de la competencia
en los ensambles de especies. Los extremos de estas dos posturas son el concepto de
superorganismo por un lado, y el de la ausencia de interacciones bioldgicas entre las especies
en coexistencia. En el primero de los casos, las especies co-evolucionan en ensambles
adaptativos, en el segundo de los casos, el proceso evolutivo tiene como unidad funcional a
la especie o a las poblaciones de una especie y los ensambles se estructuran en funcion a la

idiosincracia de cada especie.

Esta controversia sobre las fuerzas estructurantes de los ensambles de especies, ha
generado numerosos trabajos que podemos de algiin modo enraizar en Diamond (1975) y en
su réplica en Ecology por parte de Connor y Simberloff (1979): “The assembly of species
communities: chance or competition?”, o en tres libros clave para comprender la disputa
cientifica: Cody y Diamond (1975) versus Strong et al. (1984), y luego Diamond y Case
(1986) versus Strong et al. (1984), junto a una seguidilla de papers invocando la competencia
acompafiados de una guadafa estadistica refutatoria. Numerosos trabajos experimentales
continuaron en la linea de la teoria de las interacciones competitivas, destacandose los
experimentos de James Brown y colaboradores en comunidades de roedores del desierto

(Brown et al. 1986; Brown 1989).

En este estudio asumimos que las comunidades ecoldgicas no son simples
ensambles al azar, sino que representan sub-conjuntos estructurados de la diversidad regional
de especies, determinados por factores que operan a distintas escalas (Brown et al. 2002). Si
bien los procesos adaptativos son inherentes a cada especie, lo que determina su rango de
distribucion, el éxito en ocupar un sitio en un microhabitat dado depende de las interacciones
competitivas. Es decir que, como suele suceder en muchas controversias, no se trata de una
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explicacion o la contraria, sino de la participacion de ambas explicaciones combinadas en un

marco tedrico mas abarcativo.

Los ensambles estan determinados por un conjunto de factores que incluyen los
recursos disponibles (habitat, alimento), la competencia entre las especies por dichos
recursos (Hutchinson 1959; Grant 1968; MacArthur 1972; Cody 1974; Cody y Diamond
1975; Bowers y Brown 1984), la depredacién y los factores abioticos (Meserve et al. 2003).
No obstante, la competencia es un factor relevante a escala local, pero que no necesariamente
influye a escalas geogréficas de mayor extension, donde intervienen otras causas. Existen
varios factores que pueden estar influyendo en el nimero de especies que forman estos
ensambles como la severidad de las condiciones fisicas, el tiempo disponible para la
colonizacion y la especiacion, el aislamiento del area en cuestion, la heterogeneidad espacial,
la limitaciones en la cadena tréfica, el comportamiento de los depredadores y la competencia,
parasitismo y presencia de enfermedades transmitidas intra e inter-especificamente (Pontin

1982; Monteverde 2013).

Para que exista un ensamble de especies, cada especie debe superar varios filtros
ambientales a diferentes escalas en donde intervienen factores diferentes a las interacciones
bioldgicas y que son los que determinan la existencia de un pool geogréfico regional (Kelt et
al. 1995; Monjeau et al. 1998, Pardifias et al. 2003, Ruiz Barlett et al. 2020). Ese pool
geografico estd compuesto por la superposicion de las areas de distribucion de todas las

especies que lograron adaptarse a las condiciones abidticas de la region (Kelt et al 1995).

El rango geogréafico de una especie es una propiedad emergente de su ecologia e
historia evolutiva (Brown 1995), determinada por diversos factores que operan con diferentes

intensidades a diferentes escalas (Gaston 2003; Pearson y Dawson 2003). La distribucion
12



geografica de una especie depende de la habilidad de sus individuos para dispersarse y
colonizar nuevas areas y habitats, como asi también de las interacciones con competidores y
depredadores, de la plasticidad adaptativa a la frecuencia e intensidad de perturbaciones, etc.
Por lo que el poder elegir el mejor hébitat en el cual vivir y reproducirse, se convierte en una
estrategia claramente ventajosa para un individuo y en consecuencia para las poblaciones

(Merritt 1973).

Entender los patrones y procesos que delimitan el area de distribucion de las
especies es fundamental para elucidar los factores abidticos que intervienen en la
estructuracion de las comunidades. Segun Soberon y Peterson (2005), cuatro clases de

factores determinan las &reas en las que se encuentra una especie (Figura 1).

Abidtico (A)

G: Distribucién geogréfica

Interacciones
bidticas (B)

Accesibilidad o
movimiento (M)

Figura 1. Diagrama BAM. A: condiciones abibticas, B: factores bi6ticos, M: regiones accesibles. G: Distribucion
geografica, condiciones abidticas y bidticas cumplidas accesibles a los dispersores (de Soberon y Peterson 2005).
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e Los factores abidticos (A) incluyendo el clima, la geologia, la geomorfologia, la
hidrologia, los suelos, que imponen a las especies restricciones de acuerdo a los limites
fisiolégicos de cada una.

e Los factores bidticos (B), son el conjunto de interacciones con otras especies que
modifican la capacidad de la especie para mantener las poblaciones. Estas interacciones
pueden ser positivas (por ejemplo, mutualistas como dispersores de semillas, polinizadores,
etc.) o negativas (por ejemplo, competidores, depredadores, enfermedades). Al limitar o
mejorar los procesos de la poblacion, las interacciones pueden afectar las distribuciones.

e Las regiones que son accesibles (M) a la dispersion por parte de la especie desde un
area original. Este factor es extremadamente Util para distinguir la distribucion real de una
especie de su distribucion potencial, segln la configuracién del paisaje y las capacidades
de dispersion de la especie.

e EIl cuarto factor es la capacidad evolutiva de las poblaciones de la especie para

adaptarse a las nuevas condiciones.

Estos cuatro factores interactian dinamicamente y con diferentes fuerzas a
diferentes escalas para determinar la distribucion geogréfica de una especie. Una especie
estard presente en un punto dado donde se cumplen tres condiciones: (1) Las condiciones
abioticas deben ser favorables (es decir, cuando la aptitud independiente de la densidad es
positiva), estas condiciones ocurren en la region (A). (2) Un conjunto apropiado de especies
esta presente (p. Ej., huéspedes, plantas alimenticias, polinizadores, dispersores de semillas,
micorrizas) y ausente (p. Ej., competidores fuertes, enfermedades, depredadores
especializados), representado en la region (B). Finalmente, (3) la especie estara presente solo

en una region (M) a la que las especies puedan llegar desde areas de distribucion establecidas
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en tiempo ecoldgico (es decir, las limitaciones de dispersion no son una consideracién)
(Soberon y Peterson 2005). El principio del modelado de nicho ecologico (ENM) es
relacionar los lugares donde se observa una especie con las caracteristicas ambientales de
esos lugares, para estimar las condiciones favorables para la especie y, en consecuencia, su
rango geografico potencial (Peterson et al. 2011). El diagrama BAM puede usarse para
entender por separado la influencia de cada uno de los tres conjuntos de factores, pero
también para deducir coémo su variacion espacial y temporal puede estar afectando la

distribucion de una especie (Hutchinson 1978, Soberén 2007).

Aunque las especies se ven afectadas por una variedad de factores, el clima ejerce
un control dominante, imponiendo limitaciones que configuran su distribucion,
especialmente en escalas regionales a continentales (Pearson y Dawson 2003). Esto se
explica dentro del marco de la estructura jerarquica de la naturaleza (Kljin y de Haes 1994),
en donde se concibe al paisaje como un sistema de ecosistemas anidados uno dentro del otro
en una direccién de fuerzas estructurantes jerarquicamente decreciente y siguiendo el
siguiente orden: clima, geologia, geomorfologia, suelos, hidrologia, vegetacion y fauna. La
estructura es jerarquica tanto en el tiempo como en el espacio, un cambio climéatico modifica
toda la superficie del planeta y la escala temporal es larga, un cambio geoldgico modifica un
continente 0 una region a escalas temporales también muy extensas, un cambio
geomorfoldgico opera a escala regional en tiempos mas cortos que los geoldgicos y
climaticos, y asi sucesivamente. Desde esta concepcion resulta mas claro comprender por
qué los cambios en el clima y en la geologia son las principales fuerzas estructurantes de un
paisaje, dado que jerarquicamente modifican a los subsistemas subordinados funcionalmente.

Esta concepcion es uno de los ejes centrales de esta tesis.
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Dentro de este marco interpretativo, la correspondencia general de las variables
climéticas con la topografia y otras caracteristicas geograficas genera gradientes ambientales

donde los cambios en la vegetacion son evidentes (Forman y Godron 1986).

1.2 Ensambles de pequefios mamiferos

En Argentina se registra una gran variedad de climas y topografia, esta constituido
por un mosaico de eco-regiones (Burkart et al. 1999) que incluye ambientes tan contrastantes
como bosques lluviosos, semidesiertos, desiertos frios de alta montafia y praderas himedas. En
esta extensa geografia, los limites precisos en la distribucién de numerosos micromamiferos, mas
aun en el caso de los roedores sigmodontinos, permanecen pobremente explorados. Rodentia es
no solo el grupo mas diverso (186 especies), sino también el mas complejo de analizar, con
importantes modificaciones que se han propuesto en los Gltimos afios, especialmente para la

familia Cricetidae (Barquez et al. 2006).

Varios estudios documentan cambios en la composicion de los ensambles de
pequefios mamiferos que se corresponden con cambios en la composicion de la vegetacion,
considerando a las plantas como sustitutos de las condiciones ambientales (Box 1981;

Grabherr y Kojima 1993; Pardifias et al 2003).

En el caso de los mamiferos, y especialmente en roedores, la falsa vinculacion entre
vegetacion (bosque, mallin, pradera, desierto, etc) y flora (el conjunto de especies de un
lugar) se hace més evidente. Dada la correspondencia espacial entre los conjuntos de roedores
y la vegetaciones se hipotetizd un vinculo causal entre la composicion de comunidades de

pequefios mamiferos y la composicion floristica de los parches que habitan (Parmenter y
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MacMahon 1983). Esta correspondencia se basa en la observacion de que los mamiferos
pequefios generalmente se encuentran dentro y se mueven entre parches de habitat
distinguidos en funcién de la composicidn floristica y, por lo tanto, un mapa floristico deberia

predecir la composicién especifica de ensambles de mamiferos pequefios.

Sin embargo, Monjeau et al. (1997, 1998) concluyeron que "small mammal
assemblages are landscape ecologists rather than systematic botanists” (los ensambles de
pequefios mamiferos son ecologos del paisaje en lugar de botanicos sisteméticos), porque su
distribucion corresponde mejor a una clasificacion compleja del paisaje basada en la
integracién jerarquica del clima, la geologia y la vegetacién (como se explicd més arriba),
que a una clasificacion basada Unicamente en la composicion floristica. Esta coincidencia
espacial entre la composicion floristica y la composicion de especies de roedores en los
ensambles de la Patagonia occidental no tiene una relacion causal, sino que ambos
componentes (flora y fauna) responden independientemente a las condiciones climaticas y
geoldgicas (Monjeau et al. 1998). Esta teoria fue cuestionado por Pardifias et al. (2003), en
referencia a un trabajo anterior de Monjeau et al (1997), quienes aseguran dicha
correspondencia entre los roedores y la composicion floristica, y que los micromamiferos
resultan ser tanto “botanicos” como “ecologos del paisaje”. La hipotesis de Monjeau et al
(1997, 1998, 2011), Andrade y Monjeau (2015) sostiene que tanto la flora como la fauna se
distribuyen en funcion del clima, de la geologia, la geomorfologia, los suelos y la hidrologia
superficial, y que la correspondencia entre la composicion floristica y faunistica no es causal

entre ambos, sino que se explican por una jerarquia superior en la estructura del paisaje.

Esta teoria del desacople entre la composicidn floristica y la composicion faunistica
se ha demostrado en otras regiones del mundo (Birney et al. 2000) donde la composicién
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floristica original ha sido completamente reemplazada por flora o cultivos exéticos, sin
cambiar el grupo de especies original a escala regional. En general, la composicion especifica
de los ensambles de roedores se mantiene estable si su envoltura climatica no cambia, a pesar
de que la composicion floristica cambie sustancialmente. Sin embargo, los cambios locales,
a escala de microhabitat, en la composicién floristica pueden asociarse con cambios en la
composicion de pequefios mamiferos cuando estan asociados con cambios en la estructura o
arquitectura de la vegetacion (es decir, la eliminacion de ciertos estratos). Cada especie
expandira o contraera su distribucion de acuerdo con sus limitaciones o necesidades
individuales (Graham et al. 1996). En agroecosistemas, profundamente modificados en la
estructura del microhébitat, ocurren extinciones locales de poblaciones de especies de
roedores, que se recluyen o refugian en sitios inaccesibles a la explotacion agricola o
ganadera, como bordes de alambrados, parches de vegetacidn en bordes de arroyos, peladeros
de alta montafia y otros sitios. El sobrepastoreo puede extirpar poblaciones de especies
localmente, como lo demostraron numerosos estudios en series temporales de depositos de
egagroépilas. En general, no es suficiente cambiar la composiciéon floristica para cambiar un
grupo de especies regional (geographical pool segin Kelt et al., 1995), ya que muchas
especies pueden encontrar alimento y cobertura en cualquier especie de planta que brinden
los mismos "servicios" que la flora nativa, como el roedor sigmodontino Oligoryzomys
longicaudatus adaptado a los arbustos exoticos de rosa mosqueta (Rosa eglanteria), que
utiliza como refugio y alimento. Debe reconocerse, sin embargo, que en desiertos con mucha
diversidad de roedores aparecen especialistas de dieta fuertemente dependientes de una
determinada composicion floristica que contenga las especies de plantas palatables para tal

o cual roedor, por lo que dicha especialidad tréfica los lleva también a ser estendtopos,
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siguiendo los habitats que contienen las plantas palatables. Pero este no seria el caso de los

roedores patagonicos segin Monjeau et al. (1997, 1998, 2011).

Otra situacion que ocurre, ante la intervencion antropica, donde el cambio de uso de
suelo y la intensidad del deterioro producido, afectaria a cada especie en particular.
Dependiendo del tipo de especializacion que presente con el habitat y los recursos, si se
adapta o no al cambio de flora, mientras que algunas especies se veran desplazadas a un
nuevo ambiente dentro de la misma region, otras lograran adaptarse y otras no pudiendo
Ilevar a extinciones locales, en particular con especies especialistas de dieta y habitat, como
se argumentd mas arriba. Estudios recientes demostraron que la intensificacion de la
agricultura tiende a favorecer a las especies mas comunes (generalistas en funcion del uso
del habitat), mientras que las especies raras (especialistas en funcion del uso de habitat) son

mas abundantes en zonas con bajo disturbio (Millan de la Pefia et al. 2003; Guidobono 2013).

La intervencidn antrépica ha llevado a graves consecuencias en el ecosistema, como
por ejemplo en el caso del pastoreo excesivo en la Patagonia (Pearson 1987; Andrade et al.
2015; Rodriguez y Barauna 2015) y en los agroecosistemas pampeanos (Guidobono 2013;
Udrizar Saauthier 2009; Pardifias et al 2000). Los cambios en el uso de la tierra,
particularmente aquellos promovidos por los gobiernos y los grandes inversores,
frecuentemente no prestan atencion a los costos ambientales e ignoran los costos a largo plazo

asociados con la degradacion del ecosistema (Davies et al. 2012).

En los agroecosistemas pampeanos la expansion agricola caus6 cambios en las
abundancias relativas de las especies de roedores silvestres. La agricultura produjo no sélo
efectos a escala de paisaje y sobre los habitats disponibles, sino también influyé sobre la

disponibilidad de recursos y la cobertura vegetal, los desplazamientos y la mortalidad de los
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roedores (Bellocq y Kravetz 1990, de Villafafie et al. 1992, de Villafarie et al. 1994, Cavia et
al. 2005, Fraschina et al. 2009). Asi como los cambios en el uso de la tierra afectarian
diferencialmente a las distintas especies de roedores, lo mismo ocurre con las distintas
especies de depredadores, segun su uso del habitat, sus requisitos alimentarios y el grado de
especializacion. Mientras que algunas especies pueden disminuir su eficiencia de caza en
habitats agricolas (Mukherjee et al. 2004), otras pueden ser beneficiadas con subsidios de
comida asociados al incremento de la abundancia de presas como consecuencia de las

actividades humanas (Yirga et al. 2012; Guidobono 2013).

El sobrepastoreo ha sido uno de los principales factores promotores del proceso de
desertificacion de las tierras secas, junto con el desvio de los cursos de rios aguas arriba de
los humedales en las tierras secas (Davies et al. 2012). En particular, el pastoreo produce una
disminucion del estrato graminoso-herbaceo y un aumento de los procesos de arbustizacion
(Bisigato y Bertiller 1997). Asociado a este factor de disturbio, se han observado respuestas
diferenciales en las estrategias ecoldgicas de los pequefios mamiferos segun la estructura del
habitat y la intensidad del pastoreo vacuno (Gonnet y Ojeda 1998; Tabeni y Ojeda 2005;

Chillo et al. 2010; Chillo 2013).

Son numerosos los estudios que han demostrado que para que el conjunto regional
de especies (geographic pool) sea reemplazado por otro completamente diferente, hace falta
la accion del cambio climatico, como ha sucedido en Patagonia durante el Pleistoceno y el
Holoceno (Kim et al 1998). Udrizar Sauthier y Pardifias (2014) y Andrade y Monjeau (2015)
evidenciaron la influencia del clima en gradientes altitudinales, diferenciandose claramente
las zonas elevadas de las zonas bajas por sus caracteristicas climéaticas de humedad y
temperatura. En gradientes acusados de este tipo se hace mas evidente la influencia del clima,
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patron que se repite tanto en latitud como en el tiempo, cuando el clima cambi6 en el pasado
(Andrade y Monjeau, 2015), y donde la composicidn especifica de los ensambles de roedores
estd determinada por el clima y la geologia. Tanto la vegetacion como la fauna responden
cambiando su composicion de especies con arreglo a la envoltura climética, lo que es
diferente a afirmar que la flora es determinante de la composicion de especies de roedores,
ya que ambos responden a una fuerza jerarquica superior en la estructuracion del paisaje,
como se demostré comparando composicion floristica, ensambles de roedores y clima en
Monjeau et al. (1998). Como lo sintetizan Udrizar Sauthier y Pardifias (2014) “los
ensambles...se diferencian claramente en los sectores elevados de las mesetas del sur
chubutense, poniendo en evidencia la influencia de la altitud como condicionante de la
humedad, la temperatura y, en Ultima instancia, la vegetacion, sobre la distribucion de las
especies de micromamiferos”. En Ruiz Barlett et al. (2020) y en los resultados de esta tesis
se soportan las afirmaciones de todos estos autores, ya que se predice con alta precision la
distribucion potencial de las especies de roedores utilizando datos climaticos (siempre en
referencia a la escala regional) sin la necesidad de informacién sobre la composicién
floristica y demostrando cuantitativa el escaso poder predictivo que tiene el NDVI en

comparacion a la potencia predictiva de indicadores climaticos y de elevacion a dicha escala.

1.3 Antecedentes de estudios de pequefios mamiferos en la Patagonia

Oliver Pearson fue pionero en estudios sobre pequefios mamiferos en el noroeste de
la Patagonia (Pearson 1983, 1984, 1987, 1995). Oliver y Anita Pearson (Pearson y Pearson
1982) fueron los primeros investigadores en describir los cambios en la composicion de las

especies que ocurren en el noroeste de la Patagonia, en respuesta a un fuerte gradiente
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ambiental. Después de estos trabajos seminales, los pequefios mamiferos de la Patagonia han
sido estudiados por varios investigadores durante las Gltimas décadas, cubriendo varios temas
que incluyen: estudios descriptivos (Christie 1983; Monjeau et al. 1994; Bonino et al. 1995;
Heinemann et al. 1995; Birney et al. 1996a, 1996b; Lozada et al. 1996; Kramer et al. 1999;
Cueto et al. 2007; Nabte et al. 2009), ecologia de poblaciones y comunidades (Guthmann et
al. 1997; Monjeau et al. 1997), ecologia geogréfica (Monjeau 1989; Andrade y Monjeau
2014), ecologia del paisaje (Monjeau et al. 1998), genética y filogeografia (Hillyard et al.
1997; Sikes et al. 1997; Kim et al. 1998), problemas y aplicaciones en planificacion y manejo
de la conservacion (Monjeau 2010; Flueck et al. 2011; Monjeau et al. 2013; Nabte et al.
2013), estudios relevantes sobre taxonomia, distribucion, evolucién y radiacién adaptativa
de pequefios mamiferos en la Patagonia (Pardifias 1999; Pardifias et al. 2000, 2003, 2011;
Palma et al. 2005; Martin 2008, 2010a, 2010b, 2011; Lessa et al. 2010; Alarcon et al. 2011,
Formoso et al. 2011), y las aplicaciones de este conocimiento en relacion con la
epidemiologia y la ecologia de los reservorios de hantavirus (Abramson y Kenkre 2002;
Aguirre et al. 2002; Abramson et al. 2003; Larrieu et al. 2003; Peixoto y Abramson 2006;
Monjeau et al. 2011; Pardifias et al. 2011; Andreo et al. 2014; Monteverde y Hodara 2017,
en Chile, Astorga et al. 2018 entre otros). Desde 2013, un equipo de investigacion
interdisciplinario (biélogos, antropélogos y fisicos) estudia el problema de extinciones
animales en el pasado, en el presente y en prospectivas futuras, incluyendo la influencia del
hombre y la sustentabilidad de los ecosistemas en este proceso (Laguna et al. 2015;

Abramson et al. 2017; Monjeau et al. 2015, 2017).

Udrizar Sauthier (2009) estudio las asociaciones de micromamiferos de la provincia
del Chubut desde el Holoceno medio y su evolucion a través del tiempo hasta la actualidad.

Formoso (2013) construyé una base de datos en el marco geografico de la Patagonia continental
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extra-andina y analiz6 mediante herramientas estadisticas y sistemas de informacion geografica.
Guidobono (2013) describieron las variaciones de abundancia de los roedores en un
agroecosistema, relacionandolas con las variaciones en condiciones climéticas, de la vegetacion,
del uso de los campos y de la depredacién. Piudo et al. (2005) estudio las dindmicas poblacionales

de especies de roedores asociadas al hantavirus.

Varios autores han estudiado algunos aspectos referidos a la historia natural de las
especies de roedores que habitan el desierto de Monte en Argentina, tanto en areas protegidas
como en areas perturbadas por la actividad humana (Ojeda 1989, Campos et. al 2001,
Bonaventura et al. 1998, Taraborelli et al. 2003, Corbalan y Ojeda 2004, Tabeni y Ojeda 2005,
Teta et al. 2009, entre otros). Corbalan y Ojeda (2004), determinaron el tamafio de las areas de
accion en funcion del sexo, el tamafio corporal y la estacion del afio. Tabeni y Ojeda (2005)
evaluaron su respuesta a los disturbios ocasionados por el pastoreo. Bonaventura et al. (1998) y
Teta et al. (2009) también han realizado estudios sobre la autoecologia y la historia natural de las
especies de roedores que lo habitan. Por otro lado, Albanese et al. (2011) estudiaron el uso
diferencial del espacio vertical que hacen estos pequefios mamiferos. Bisceglia (2014) analiz6
las relaciones entre las variaciones climaticas y de otros pardmetros ambientales (como la
vegetacion) con algunas caracteristicas poblacionales de las especies de roedores sigmodontinos
Yy, en consecuencia, sobre la diversidad del ensamble que ellas constituyen y, entre éstas y sus

depredadores, en la ecorregion del Monte.

Recientemente, Bernerdis (2019) generd informacion sobre taxonomia alfa,
distribucion geografica, patrones biogeograficos y, en forma preliminar, indicadores
taxonémicos de situaciones ambientales de los ensambles de micromamiferos terrestres no-
voladores (marsupiales y roedores) en Neuquén. La Sociedad Argentina para el Estudio de los
Mamiferos (SAREM 2019) realiz6 una categorizacion de los Mamiferos de Argentina segin su
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riesgo de extincion, constituye un diagnostico para ubicar al pais en el contexto regional y global,

involucrando a casi 400 expertos y referentes (Teta et al. 2018)

1.4 Modelos de distribucion de especies y modelos metapoblacionales

Un modelo es un sistema o estructura que pretende representar, de manera mas o
menos aproximada, una parte de la realidad. La utilizacion de modelos matematicos en
biologia en general, y en ecologia en particular, ha conocido en el ultimo lustro un
crecimiento significativo. Prodigan predicciones, pero también son una herramienta que
permite ordenar y sistematizar supuestos en un marco que permite dilucidar sistemas
bioldgicos complejos. En los ultimos afios, los modelos de distribucion de especies (SDM)
han desempefiado un rol cada vez mas importante en el estudio de los patrones de distribucion
de los organismos (Guisan y Thuiller 2005). EI modelado espacial predictivo basado en el
analisis de parametros ambientales y la presencia de especies se usa ampliamente en estudios
ambientales, ecoldgicos y de conservacion, entre otros (Yanga et al. 2013; Matyukhina et al.
2014; Yuan et al. 2015). Entre los métodos de modelado espacial, el programa Maxent
permite analizar la relacion entre las ubicaciones de las especies y las caracteristicas
ambientales que determinan la idoneidad general del habitat para una especie. Se asume que
la distribucion actual es un buen indicador de los requerimientos ecolédgicos (Dudik et al.

2004; Phillips et al. 2004; Phillips et al. 2006).

Los algoritmos conocidos de extrapolacion generalmente no reciben informacién
sobre variables bidticas (Soberdn y Peterson 2005), la competencia intra e interespecifica se
ha modelado sélo para algunos sistemas simples (Bascompte y Solé 1998). Sin embargo, no

existen hasta ahora modelos matematicos que incorporen todos los efectos necesarios para
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analizar el ecosistema, la depredacion, competencias intra e interespecificas y costos de
exploracion. El desarrollo de modelos metapoblacionales espacialmente explicitos que
permitan introducir la informacion recolectada sobre habitat y poblaciones animales es el

objetivo del presente trabajo.

1.5 Objetivo general y objetivos particulares

Objetivo general

Dado este marco conceptual, el primer objetivo fue generar modelos de distribucion
potencial para 14 especies de roedores sigmodontinos que habitan en la region del bosque
andino-patagénico y &reas adyacentes, y recuperar las principales variables climaticas
responsables de estos modelos. El principal objetivo fue comparar estas variables climaticas
y los patrones de distribucion generados para cada especie, y explorar los efectos del entorno

fisico en la configuracion de la composicion de las comunidades de roedores en el area.

El segundo objetivo, a una escala local, donde entran en juego los factores bidticos,
fue desarrollar un modelo matematico de simulaciones partiendo de la informacion obtenida
en el primer objetivo e informacion tedrica sobre las interacciones entre las especies presentes
en el Parque Nacional Nahuel Huapi. Permitiendo comprender e identificar cuales son los
factores abidticos (variables climaticas, topogréaficas) y bidticos (interacciones competitivas
y depredacion) que determinan la presencia de especies de roedores sigmodontinos en el

espacio y tiempo.
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Objetivos particulares
Los objetivos particulares son:

1. Estudiar la influencia de los factores abioticos en la probabilidad de presencia de cada
especie en un &rea dada desarrollando modelos de distribucion potencial.

2. Estudiar la influencia de la competencia y de la depredacion en la probabilidad de
presencia de cada especie en dicha area.

3. Desarrollar un modelo matematico como una herramienta de aplicacién en
epidemiologia y conservacion para determinar la influencia de factores bioldgicos en la

distribucidn de las especies de roedores.
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CAPITULO 2: Area de estudio

La Patagonia es uno de los pocos territorios que se extiende al sur de los 40° S que
admite comunidades bioticas complejas (Soriano et al. 1983). Con un area de ~ 750,000 km2,
tiene una variedad de diferentes unidades floristicas que van desde ambientes de tundra en el
extremo sur, hasta estepas arbustivas y praderas en el este, centro y norte, y bosques frios que

dominan las laderas andinas occidentales (Leon et al. 1998).

El clima de esta amplia region es templado frio (Paruelo et al. 1999). Las
precipitaciones son maximas en la zona andina, donde llegan a superar los 2000 mm. En la
parte central de la Patagonia extraandina la precipitacion anual alcanza los 125 mm en el
centro-este y los 500 mm en la parte occidental, y se concentra en los meses mas frios del
afio (abril a septiembre). Los fuertes vientos del oeste constituyen uno de los rasgos
climaticos caracteristicos de la region. La disminucién de las precipitaciones desde el oeste
hacia el este determina un gradiente de tipos de vegetacidn: bosque, estepa graminosa, estepa

arbustivo-graminosa, estepa arbustiva y erial (Soriano 1956; Movia et al. 1987).

Existen diferentes interpretaciones del término Patagonia, por lo que no existe una
definicién univoca y espacialmente explicita o clasificacion de paisaje. De hecho el nombre
Patagonia no Figura en ningln mapa oficial con una delimitacion legal. Siguiendo los
criterios utilizados en Monjeau et al. (1998), Patagonia sensu lato se extiende desde
aproximadamente 39 ° a 55 ° Sur, siguiendo aproximadamente los rios Colorado-
Desaguadero en el norte y extendiéndose hasta el extremo sur del continente, incluyendo
Tierra del Fuego, los Andes y las mesetas, llanuras y colinas que se encuentran entre los
Andes y el Océano Atlantico, incluida una pequefia porcion de Chile, adyacente pero no
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incluida en nuestro estudio. Cabrera (1971) distingui6 tres provincias botanicas en la
Patagonia sensu lato: bosque, monte y “Patagonia”, utilizando el término s6lo desde un punto
de vista fitogeografico. Monjeau y col. (1998) aclararon este problema de nomenclatura al
nombrar la Patagonia floristica de Cabrera Patagonia sensu stricto. Inspirado desde una
perspectiva holistica, del Valle et al. (1995) delimitaron dos grandes areas dentro de la
"Patagonia semiérida o extraandina” (véase Monjeau et al., 1998 para comparar ambas
clasificaciones): la Patagonia occidental (que coincide con Patagonia sensu stricto de

Cabrera) y la Patagonia oriental (que es la porcién de lo que Cabrera llama "monte”, pero al

UNIDADES FISONOMICO FLORISTICAS DE PATAGONIA

Provincia Fitogeogréfica del Monte
Monte Austral 6 tipico
G Estepa arbustva
Monte Oriental o de transicién
H. Estepa arbustiva

Ecotono Monte Patagonia
Ecotono Rionegrino
| Estepa arbustva

Ecotono de la Peninsula
de Valdéz

| Estepa arbustva

Provincia Fitogeogréfica Patagénica

Distrito Occdental
B A Eswpaartustvo gramincsa

Distrito Centra
B1 Eral
B B2 Estepa arbustiva con
Chuguiraga avelanadse

B 63 Estepe arbustva serrana con
Coligueya integerrma

M 64 Estepa arbustva baja con
Junebe ridens

B 5. Estepa arbustiva baja con
Nardophylum odtusfoium

Distrito del Golfo de San Jorge

B C ' Estepa arbustva aka
C.2 Estepa graminoso arustva

50 - - B

Dstrito Subandino
I 01 Esteps graminosa

Drstrito Magalidnico
E 1. Estepa graminosa xérica
I ©2 Estepa graminosa himeda

Distrito de la Payunia
B £ 1 Estepa arbustva

Figura 2.1 Provincias fitogeograficas segun Leon et al. (1998)
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sur del rio Colorado-Desaguadero). Estas unidades también fueron consideradas por Leon et
al. (1998) la provincia fitogeogréfica patagonica, la provincia fitogeogréafica de Monte vy el

ecotono entre los dos.

El area de estudio de esta tesis comprende estas areas explicitadas en del Valle et al.

(1995) y Leon et al. (1998) (Figura 2.1):

-La Provincia Fitogeogréfica Patagdnica es la expresion més austral del Dominio
Andino que en Argentina se extiende desde la Puna de Atacama hasta Tierra del Fuego,

caracterizado por el predominio de gramineas xerofitas.

-La Provincia Fitogeogréafica del Monte est4 definida por una estepa arbustiva.
Se extiende al oeste de los Andes desde Salta (24° 35' S) hasta la costa atlantica del Chubut
(44° 20' S). A pesar de su extension N - S el rasgo més notable del clima es la constancia del
régimen térmico. En su territorio las precipitaciones son inferiores a los 200 mm anuales y
solo hay bosques en ambientes azonales: galerias de rios o valles con napas freaticas poco

profundas (Morello 1958).

-El Ecotono Monte-Patagonia es la transicidn entre las provincias fitogeograficas
patagonica y del Monte se produce en muchas areas de una manera gradual, en especial en
aquellas en donde no existen discontinuidades geomorfologicas que determinan cambios

altitudinales importantes (Cabrera 1947; Leon et al. 1998).

El area de estudio (Figura 2.2) se centré alrededor del noroeste de la Patagonia, un
area de Argentina caracterizada por un fuerte gradiente ambiental, donde la precipitacion

anual varia de ~ 4,000 mm en la Selva Valdiviana a ~ 230 mm en la Estepa Patagdnica
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Figura 2.2. Area de estudio

(Prohaska 1976), y los rangos de elevacion de 500 a 3.000 m. Estos extremos ocurren dentro
de menos de 150 km de oeste a este, produciendo algunas de las transiciones biéticas mas

agudas conocidas (Quintanilla Pérez 1983; Veblen y Lorenz 1988).

Aunque este estudio se refiere a la distribucion de roedores en las zonas andinas y
de transicién (Ecotono de bosque-estepa) del noroeste de la Patagonia (Figura 2.2 B)
incluimos datos de toda la regién patagdnica (30 ° - 60 ° Sur latitud y 60 ° — 75 ° longitud
oeste), y algunos sitios extra patagonicos (Figura 2.2 A) para incluir registros que ocurren
fuera de la Patagonia pero a lo largo de la distribucion de cada especie, y para recuperar

informacidn mas precisa sobre las limitaciones ambientales de cada especie.
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En la regidn de estudio se encuentran distintos tipos de habitats, utilizados por las
especies en estudio. En el contexto de esta tesis, utilizamos el término “habitat” como el
ambiente que ocupa una poblacion de una o varias especies, cuya estructura esta determinada
por sus caracteristicas geograficas, fisicas, quimicas y biologicas (Brower 1997). Los
organismos reaccionan ante una variedad de factores ambientales y sélo pueden ocupar un
cierto habitat cuando los valores de esos factores caen dentro del rango de tolerancia de la
especie (Smith y Smith 2001). Pearson (1995) describio los distintos tipos de habitat en la
Patagonia ocupados por las especies de roedores sigmodontinos que han sido estudiados en

esta tesis:

e Bosque. Bases de una o mas de las tres especies de Nothofagus o de Austrocedrus, lo
suficientemente densa para que los troncos inferiores estan libres de las ramas; el sotobosque
puede ser abierto o denso, con o sin bambd (cafia colihue, Chusquea culeou).

e Arbusto (matorral). Arbustos de mas de 1 m de altura, incluso arboles pequefios.
Especialmente importantes en varios lugares son Colletia, Berberis, Fabiana, Discaria,
Chacaya, la tupida Nothofagus antarctica y el bambu. Incluye matorrales de bambu si no se
incluyeron en Bosque debido a la presencia de arboles grandes.

e Estepa (estepa arbustiva). Arbustos bajos dispersos, generalmente de menos de un
metro de altura, y generalmente mezclados con ramilletes; considerable suelo desnudo. Los
arbustos importantes en esta region son Mulinum, Baccharis, Senecio, Berberis y Acaena.

e Coironal. Rodales relativamente puros de una o méas especies de racimo.

e Hierbas densas. Malezas densas como el diente de leon (Taraxacum officinale), el
cardo y la hierba, que generalmente crecen en lugares humedos y estan protegidas del
pastoreo intenso; debe ser lo suficientemente densa para proporcionar una excelente

cobertura para los ratones cerca del suelo.
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e Césped (pastizal cespitoso). Césped muy cortado de pastos que no son racimos y
hierbas como el trébol blanco (Trifolium repens) y el filaree (Erodium cicutarium),
generalmente bordeando lugares humedos.

e Rocas (pedregal). Acantilados o cantos rodados y rocas caidos, las rocas lo
suficientemente grandes como para proporcionar refugio a los ratones.

e Desnudo (peladar). Més de la mitad del suelo sin vegetacion, el sustrato de pedregal
o roca fina; refugios rocosos escasos 0 ausentes. Las areas desnudas son relativamente
grandes, no estan salpicadas de arbustos como en el habitat de las estepas. Este habitat se

encuentra generalmente en las colinas azotadas por el viento.
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CAPITULO 3: Especies de roedores Sigmodontinos: Clasificacion taxonémica,

distribucién y caracteristicas

En nuestros analisis se incluyeron las siguientes especies de roedores cuya presencia
se ha constatado en el noroeste de la Patagonia (Orden Rodentia, Familia Cricetidae,
Subfamilia Sigmodontinae): Abrothrix hirta, A. olivaceus, Geoxus valdivianus, Notiomys
edwardsii y Paynomys macronyx (Abrothrichini); Akodon iniscatus (Akodontini);
Oligoryzomys longicaudatus (Oryzomyini); Eligmodontia morgani, Eligmodontia typus,
Loxodontomys micropus y Phyllotis xanthopygus (Phyllotini); Euneomys chinchilloides e
Irenomys tarsalis (Euneomyini); y Reithrodon auritus (Reithrodontini) (Pardifias et al. 2015;

Patton et al. 2015; Teta et al. 2018)

En el caso de las especies de Eligmodontia, que no se pueden distinguir
morfolégicamente en el campo, en el capitulo 4 se utilizaron registros identificados como
una Unica unidad taxonomica (Eligmodontia spp.). Fueron tratados como dos especies
separadas, para ello se decidi6 como criterio utilizar el enfoque de Sikes et al. (1997) y
Hillyard et al. (1997), denominando a E. morgani aquellos registros al oeste de 70 ° de
longitud, y E. typus para registros al este de 70°. Este criterio parecia mas apropiado que
considerar a Eligmodontia como una sola especie como se los registra en la mayoria de
trabajos para el desarrollo de los modelos de distribucion geogréfica. En el capitulo 5,
desarrollamos este tema con un analisis en particular, donde se utilizaron solamente registros

identificados genéticamente, diferentes a los del capitulo 4.
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Orden Rodentia (Bowdich 1821)
Familia Cricetidae (Fischer 1817)

Subfamilia Sigmodontinae (Wagner 1843)

Tribu Abrothrichini

Abrothrix hirta

Nombre comun: ratén de pelos largos.

Caracteristicas: raton oscuro de tamafio mediano (105 x 80 mm) con pelaje plateado
en el vientre y generalmente de un color marrén o castafio en la mitad de la espalda; cola
relativamente robusta (Pearson 1995). Se han detectado ejemplares positivos para hantavirus

(Cantoni et al. 2001).

Habitos: terrestres nocturnos y diurnos. Se alimenta de hongos, semillas, invertebrados

(Pearson 1995).
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Habitat: se encuentra en ambientes heterogéneos, bosques densos y himedos hasta una
distancia considerable hacia la estepa, en muchos sectores arbustivos ecotonales, siempre que
haya una cantidad modesta de cobertura y humedad (Teta y ‘Elia 2019; Barquez et al. 2006;

Monjeau 1989; Pearson 1995).

Distribuciéon: Mendoza, Neuquén, Rio Negro, Santa Cruz, Tierra del Fuego (Barquez
et al. 2006). Especie de amplia distribucién y localmente abundante (Pearson 1995; Teta y
‘Elia 2019), coincide mayormente con los bosques andinos, las estepas herbaceas y
matorrales ecotonales y algunas localidades desperdigadas sobre la porcion extra-andina de
Patagonia. En la provincia de Santa Cruz y en la Isla de Tierra del Fuego alcanza la costa

atlantica (Teta y Pardifias 2014).

Eco-regiones: Bosques Patagonicos, Estepa Patagonica (Ecorregiones segin Bukart et

al 1999, Figura 2.2).

Abrothrix olivacea

| oS TN - -
Nombre comun: ratén olivaceo.
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Caracteristicas: raton marron oscuro de tamafio mediano (95 X 74 mm) con vientre

gris oscuro y orejas relativamente pequerias.

Habitos: terrestre nocturno y diurno que requiere una considerable cubierta vegetal. Se

alimenta de semillas, frutas, vegetacion e invertebrados (Pearson 1995).

Habitat: ocupa gran variedad de ambientes, en hébitats humedos como prados y
bosques de Nothofagus con densa vegetacion, hasta las estepas herbaceas extra-andinas
(Pearson 1995; Lozada et al. 1996; Udrizar Sauthier 2009), incluyendo tundras magallanicas,
estepas graminosas, estepas arbustivas, matorrales achaparrados, eriales, roquedales

basalticos y coironales puros (Patterson et al. 2015; Pardifias et al. 2017; Teta y ‘Elia 2019).

Distribucién: Chubut, Mendoza, Neuquén, Rio Negro, Santa Cruz, Tierra del Fuego.
Este raton se distribuye en forma méas o menos continua desde el norte de Chile y el sudoeste
de Mendoza en Argentina, hasta el borde septentrional del Estrecho de Magallanes (Patterson

et al. 2015).

Eco-regiones: Bosques Patagonicos, Estepa Patagdnica (Barquez et al. 2006).
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Geoxus valdivianus

(s y Raton topo parto
©2010R. D.Sag;. W o idl (Geoxus Va’diVianUS)

Nombre comun: raton topo.
Caracteristicas: especie pequefia y de cola corta de raton excavador (100 x 44 mm)
con pelaje corto y oscuro, algo parecido al terciopelo, nariz puntiaguda y largas garras en las

patas delanteras.

Habitos: subterraneo la mayor parte del tiempo, pero también corre junto a troncos
caidos y excava pequefias fosas en busca de lombrices de tierra, larvas y ocasionalmente

hongos y vegetacion; diurna y nocturna (Pearson 1995).

Habitat: vive en habitats himedos como bosques y pantanos. Se lo encuentra en
bosques de Nothofagus, matorrales y mallines en estepas precordilleranas; tiene fuerte
dependencia de buena cobertura vegetal y altas precipitaciones (Monjeau 1989; Pearson

1983; Udrizar Sauthier 2009; Osgood 1943; Pardifias et al. 2003).

Distribucion: Chubut, Neuquén, Rio Negro, Santa Cruz. Ocurre en la estrecha franja
que ocupan los bosques de Nothofagus y las estepas precordilleranas, desde el centro de la

provincia de Neuquén hasta el sur de Chubut (Pardifias et al. 2003; Piudo 2019).

Eco-regiones: Bosques Patagonicos, Estepa Patagdnica (Barquez et al. 2006).
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Notiomys edwardsii

i > "‘:"\*’s

‘/,;; AKX
Nombre comun: raton topo
Caracteristicas: pequefio raton de cola corta (88 x 42 mm) con garras largas

(aproximadamente 5,3 mm). Pinnas de las orejas casi invisibles, de color marrén rojizo a los

lados de la nariz, vientre blanquecino y con una Ilamativa punta de pelos en los margenes de

las patas traseras. El pelaje es sedoso (Pearson 1995).

Habitos: Notiomys es un roedor de habitos fosoriales o semifosoriales. Se alimenta de

insectos (Pearson 1984, 1995).

Habitat: se encuentra en estepas herbaceas (coironales) compuestas por coirén poa
(Poa ligularis) y coirén blanco (Festuca pallescens), con un 30 % de suelo desnudo. Vive

entre arbustos del desierto y gramineas (Pardifias et al. 2008; Udrizar Sauthier 2009).

Distribucion: endémico, con un amplio rango de distribucion en la Estepa Patagonica,
se distribuye desde la porcion centro-sur de la provincia de Rio Negro hasta el sur de Santa
Cruz. Recientemente se registrd una localidad de ocurrencia en el sur de Chile (D’Elia et al.

2016; Pardifas et al. 2008, Barquez et al. 2006; Udrizar Sauthier et al. 2019).
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Eco-regiones: Estepa Patagdnica (Barquez et al. 2006).

Paynomys macronyx

LS i
Nombre comun: ratén topo grande
Caracteristicas: raton grande, de pelo esponjoso, cola corta (130 x 62 mm), con garras

largas (méas de 4 mm) en los dedos delanteros, color gris oscuro y orejas pequefias.

Habitos: vive principalmente pero no completamente bajo tierra; nocturno y diurno.
Come hongos, semillas, tallos de lirio y rizomas e invertebrados (Pearson 1983, 1984, 1995;

Kelt 1994).

Habitat: es un roedor fosorial, que habita bosques de lenga y ambientes del ecotono
bosque-estepa con moderada precipitacion, en habitats himedos o mésicos (Monjeau 1989;

Udrizar Sauthier 2009).

Distribucién: Chubut, Mendoza, Neuguén, Rio Negro, Santa Cruz. Ocupa una estrecha
franja comprendida por el bosque y matorrales ecotonales bosque-estepa desde Mendoza

hasta el sur de Santa Cruz. Ademas, se han registrado poblaciones aisladas en el interior
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semiérido de la Patagonia, en sectores con caracteristicas micro-ambientales de humedad y
vegetacion propicias para esta especie (Pearson 1995; Teta et al. 2002; Teta et al. 2015; Teta

y D’Elia 2019; Udrizar Sauthier 2009).

Eco-regiones: Bosques Patagonicos, Estepa Patagonica.

Tribu Akodontini

Akodon iniscatus

Nombre comun: raton patagénico

Caracteristicas: pequefio raton (150 x 60 mm) con pelaje hispido, casi color marrén o

naranja en la cola, pies y nariz, orejas de 13 mm o menos (Pearson 1995).

Habitat: es caracteristico del Monte (Pardifias 1999). Es frecuente encontrarlo en
ambientes con moderada disponibilidad hidrica y cobertura vegetal como los que se
desarrollan a lo largo de la costa atlantica y en las margenes de los rios de Patagonia central.

Se encuentra en un habitat estepario semiarido al norte del Rio Collén Cura. Se lo ha
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capturado en las méargenes del rio Chubut. También es frecuente en ambientes costeros del

nordeste chubutense (Udrizar Sauthier 2009).

Distribucién: se distribuye en el norte de la Patagonia Argentina, desde el sur del rio
Colorado hasta Puerto Deseado, en el nordeste de Santa Cruz, extendiéndose practicamente
por toda la provincia del Chubut, Buenos Aires, La Pampa, Mendoza, Rio Negro (Barquez

et al. 2006; Pardifias et al. 2003; Pardifas et al. 2006, Udrizar Sauthier 2009; Piudo 2019).

Eco-regiones: Espinal, Estepa Patagénica, Monte de Llanuras y Mesetas (Barquez et

al. 2006).

Tribu Oryzomyini

Oligoryzomys longicaudatus

Caracteristicas: raton pequefio con cola mas larga que la cabeza y el cuerpo (95 x 120
mm), patas traseras relativamente grandes (mas de 25 mm), orejas pequefias (menos de 19

mm) (Pearson 1995).
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Habitos: nocturno, trepa facilmente, frecuentemente asociado con arbustos como la

rosa mosqueta y la mora. Come semillas y frutas (Pearson 1995).

Habitat: es uno de los roedores silvestres mas comunes en zonas cordilleranas y
precordilleranas (Pardifias et al. 2003), también se distribuye en zonas de matorral, en los
limites de los bosques, areas arbustivas, bordes de claros y bosques con sotobosque denso, y
también puede ocupar ambientes con caracteristicas aridas y semiaridas (Spotorno et al.
2000; Piudo et al. 2005; Piudo 2011; Monteverde 2014; Monteverde et al. 2019). En el oeste
Patagdnico, es abundante en ambientes modificados por el hombre y en lugares con
matorrales como arbustos de rosa mosqueta. Tiene una fuerte dependencia de las

precipitaciones (Monjeau 1989; Pearson 1995; Udrizar Sauthier 2009).

Distribucién: es compacta por el oeste patagonico, desde el norte de Neuguén hasta el
sur de Santa Cruz, con registros en el monte y la estepa vinculados a la cercania de ambientes
riparios (Carbajo y Pardifias 2007; Udrizar Sauthier 2009). Buenos Aires, Chubut, La Pampa,

Mendoza, Neuquén, Rio Negro, Santa Cruz.

Eco-regiones: Bosques Patagonicos, Espinal, Estepa Patagdnica, Monte de Llanuras y

Mesetas.

Comentarios: es el reservorio mas destacado en la transmision del Sindrome Pulmonar
por Hantavirus en las zonas rurales de Chile y Argentina (Levis et al. 1998; Astorga et al.

2018; Andreo et al. 2014).
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Tribu Phyllotini

Eligmodontia morgani

Nombre comun: laucha colilarga de Morgan.

Caracteristicas: raton pequefio (82 x 82 mm) con pelaje sedoso, vientre blanco puro,
parches blancos de pelo detras de las orejas y un cojin peludo en las plantas de los pies
traseros grandes cerca de la base de los dedos de los pies. Con frecuencia tiene pelaje marron
dorado a lo largo de los lados, separado bruscamente del pelaje blanco del vientre (Pearson

1995).

Habitos: raton del desierto, nocturno, se alimenta de semillas e insectos (Pearson

1995).

Habitat: es uno de los roedores mas comunes en la Patagonia extra-andina. En la estepa
se asocia mas frecuentemente con espacios arbustivos abiertos y pastizales (Hillyard et al.

1997; Lozada et al. 2000; Mares et al. 2008), ocupando diversos ambientes en la precordillera
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donde hay terreno desnudo. Nunca se encuentra en el bosque (Monjeau 1989; Pearson 1995;

Udrizar Sauthier 2009).

Distribucién: desde la provincia occidental de Santa Cruz y cerca de Chile hasta la

provincia occidental de Neuquén (Pearson 1995; Monteverde et al. 2019).

Eco-regiones: Estepa Patagonica.

Comentarios: en la Patagonia argentina ha sido registrado en simpatria con
Eligmodontia typus (Hillyard et al. 1997; Monjeau et al. 1997; Tiranti 1997; Zambelli et al.
1992; Ruiz Barlett et al. 2019; Ruiz Barlett et al. 2020), en zonas del centro de la Patagonia
en donde las variaciones altitudinales permiten la coexistencia. Si bien ambas especies se
distinguen genéticamente (Hillyard et al. 1997), desde el punto de vista morfoldgico solo es
posible diferenciarlas a través del analisis discriminante de numerosas medidas (Sikes et al.
1997). E. typus esta vinculada al Monte en sentido general y E. morgani mas relacionada a

la estepa (Udrizar Sauthier 2009).
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Eligmodontia typus

Nombre comun: laucha colilarga baya.
Caracteristicas: ver E. morgani.

Distribucién: Buenos Aires, Chubut, La Pampa, Mendoza, Neuguén, Rio Negro, Santa
Cruz. En la region del Monte Central, E. typus ha sido mencionada como una de las especies
mas abundantes en las comunidades de micromamiferos de ambientes abiertos (Rodriguez et

al 2019; Corbalan 2004; Tabeni 2006; Albanese et al. 2011)

Eco-regiones: Espinal, Estepa Patagonica, Monte de Llanuras y Mesetas, Pampa

(Barquez et al 2006).
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Loxodontomys micropus

Nombre comun: pericote surefio.

Caracteristicas: raton grande y esponjoso con cola méas corta que la cabeza y el cuerpo
(130 x 100 mm), orejas grandes (21 mm), garras delanteras no agrandadas, plantas de los
pies traseros desnudas. Se puede encontrar cierta dificultad de identificacion porque la
poblacion incluye a individuos muy jévenes de solo 12 g (cabeza y cuerpo de 80 mm), asi

como a adultos de hasta 100 g (cabeza y cuerpo de 150 mm) (Pearson 1995).

Habitos: nocturno, habita en hébitats himedos o mésicos donde hay una considerable

vegetacion del suelo. Come semillas, vegetacion verde, frutas, flores y hongos.

Habitat: ocupa distintos ambientes desde el nivel del mar hasta los 2.500 m s.n.m.,
incluyendo desde estepas hasta bosques, arbustales, praderas y matorrales (Piudo et al.
2019). Ambientes humedos, como mallines, con abundante vegetacién herbacea (Kelt 1994;

Pearson 1995; Udrizar Sauthier 2009).

Distribucién: Chubut, Mendoza, Neuquén, Rio Negro, Santa Cruz. Mayormente

restringida a la franja andino-patagdnica de bosques de Nothofagus y estepas herbaceas y
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arbustivas ecotonales (Barquez et al. 2006). De Santa Cruz a Neuquén en bosques, pantanos
0 habitats de vegetacion mésica. Tradicionalmente fue considerado un habitante de los
bosques andinos; sin embargo se han encontrado poblaciones aisladas en areas centrales de
estepa (e.g., las basélticas de Rio Negro, el valle medio del rio Chubut, la Sierra de los

Chacays, el M.N Bosques Petrificados, Cerro Fortaleza) (Teta et al. 2005; Piudo et al. 2019).

Eco-regiones: Bosques Patagonicos, Estepa Patagonica.

Phyllotis xanthopygus

Nombre comun: pericote panza gris.

Caracteristicas: es un raton grande (130 x 115 mm) con orejas enormes (26 mm o

mas), piel esponjosa, cola ligeramente mas corta que la cabeza y el cuerpo (Pearson 1995).

Habitos: es un raton nocturno de acantilados y rocas; come semillas, vegetacion verde

e insectos (Pearson 1995).
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Habitat: se encuentra fuertemente asociado a roquedales en areas abiertas, 0 bosque
denso (Monjeau 1989; Pearson 1995). Es uno de los elementos dominantes en las

comunidades de micromamiferos en areas abiertas, aridas a semiaridas (Teta 2019).

Distribucion: en Patagonia, su distribucion se extiende progresivamente hacia el este,
alcanzando la costa atlantica hacia el sudeste del Chubut (Steppan y Ramirez 2015), desde el
rio Colorado hasta el sur de la provincia de Santa Cruz (Kramer et al. 1999; Pardifias et al.

2003; Udrizar Sauthier 2009).

Eco-regiones: Chaco Seco, Estepa Patagonica, Monte de Sierras y Bolsones, Pampa,

Puna.

Tribu Euneomyini

Euneomys chinchilloides
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Caracteristicas: raton de pelo largo y cola corta (125 x 65 mm) con incisivos
acanalados, nariz blanca y labios superiores, las plantas de las patas traseras no peludas

(Pearson 1995).
Habitos: nocturno, se alimenta de vegetacion verde (Pearson 1995).

Habitat: se encuentra en ambientes abiertos, azotados por el viento, pedregoso y rocoso
como peladales con rocas sueltas y escasa cobertura vegetal, con bajas precipitaciones.
También en exposiciones rocosas insertas en vegetacién densa (Monjeau 1989; Pearson y

Christie 1991; Udrizar Sauthier 2009).

Distribucioén: desde la provincia Tierra del Fuego hasta el noroeste de la provincia de
Mendoza y suroeste de la provincia de San Juan (Reise y Gallardo 1990; Ojeda et al. 2005;
Lessa et al. 2010; Pardifias et al. 2010; Novillo y Andrade 2019). No est4 presente en la P.F.
del Monte ni en los bosques propiamente dichos del oeste patagénico (Pardifias et al. 2003;

Udrizar Sauthier 2009).

Eco-regiones: Bosques Patagonicos, Estepa Patagdnica (Barquez et al. 2006).
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Irenomys tarsalis

Nombre comun: rata de los arboles.

Caracteristicas: raton bastante grande con cola mucho mas larga que la cabeza y el

cuerpo (110 x 150 mm) (Pearson 1995).

Habitos: es un roedor arboricola, buen escalador, nocturno, también puede encontrarse

en madrigueras subterraneas. “Come semillas, frutas y vegetacion verde” (Pearson 1995;

Udrizar Sauthier 2009).

Habitat: endémico de los bosques de Nothofagus y de la selva valdiviana en Argentina,
siendo mas frecuente su aparicién en bosques de coihue (Nothofagus dombeyi) con
sotobosques de cafiaverales de Chusquea coleou (Monjeau 1989; Barquez et al. 2006;

Udrizar Sauthier 2009; Martin y Piudo 2019).

Distribucién: ocupa una estrecha franja de territorio en bosques de Nothofagus y
bamb0 en Chubut, Rio Negro y Neuqguén, y en Chile. Ocasionalmente se registra en el
ecotono con la estepa, entre sauces y cipreses en areas semiaridas al este de los bosques

principales patagonicos (Pearson 1995; Udrizar Sauthier 2009). A pesar de las
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modificaciones intensas en su habitat, especialmente debidas a la deforestacion y el uso del
bosque andino-patagénico como zona de cria extensiva de ganado, la especie parece estable.

(Martin y Piudo 2019)

Eco-regiones: Bosques Patagonicos.

Tribu Reithrodontini

Reithrodon auritus

Nombre comun: rata conejo.

Caracteristicas: es un ratén grande de pelo suave con 0jos enormes, cola relativamente
corta (130 x 85 mm), orejas largas y peludas y un mechoén de pelo palido en la base de cada

oreja (Pearson 1995).

Habitos: vive en extensos sistemas de tineles en habitats verdes de césped; emerge de

noche para pastar en la vegetacion verde (Pearson 1995).

Habitat: con densidades poblacionales moderadas a altas en areas de pastizales y

estepas abiertas se encuentra en ambientes abiertos, como estepas herbaceas y praderas
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(Pearson 1988). En Tierra del Fuego fue capturado en bosque y ambientes arbustivos (Pine
et al. 1979). En el norte de Patagonia no se encuentra en el bosque (Monjeau 1989) y ocupa

pastizales densos en la estepa (Pardifias 1999).

Distribucidon: muy amplia distribucion, se distribuye en forma mas o menos continua
desde Tierra del Fuego hasta la mitad austral de la Provincia de Buenos Aires, al sur del rio
Salado, y la mayor parte de las provincias de La Pampa y Neuquén, exceptuando la franja de
bosque del oeste patagonico (Pardifias y Galliari 2001; Pardifias et al. 2008; Piudo et al.
2019). Buenos Aires, Catamarca, Cordoba, Chubut, Jujuy, La Pampa, Mendoza, Neuquén,

Rio Negro, Santa Cruz, Tierra del Fuego, Tucuman (Barquez et al. 2006; Pearson 1995).

Eco-regiones: Bosques Patagdnicos, Espinal, Estepa Patagonica, Monte de Llanuras y

Mesetas, Pampa, Puna.

De acuerdo a sus requerimientos, las especies pueden considerarse generalistas o
especialistas. Las especies de nicho amplio (o generalistas) pueden tolerar un amplio rango
de condiciones fisicas, utilizar diferentes clases de recursos y sobrevivir en presencia de
varios enemigos potenciales. Las especies de nicho estrecho (o especialistas), en cambio, son
tolerantes a condiciones abioticas limitadas, utilizan s6lo una pequefia parte de los recursos
y son altamente sensibles a los competidores, depredadores, parasitos y enfermedades

(Brown 1995).
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CAPITULO 4: Variables climaticas que condicionan la distribucion geogréfica

4.1 Introduccion

.Los micromamiferos ocupan en la Patagonia una gran variedad de ambientes y su
distribucion se ve afectada por varias causas (ecoldgicas, climaticas, historicas). La
distribucion diferencial de las especies que componen un ensamble entre distintos habitats es
un reflejo de las diferencias en los requerimientos de nicho que necesitan cada una de ellas
(Corbalan et al. 2006; Tabeni y Ojeda 2005). Por ejemplo, variaciones en las precipitaciones
y por ende en la disponibilidad de alimentos y cobertura vegetal, entre otras cosas, pueden
ser percibidas de diferente manera por las especies de micromamiferos. Las adaptaciones
fisioldgicas y morfoldgicas y los requerimientos de nicho que presentan los integrantes de un
mismo ensamble pueden dar lugar a respuestas heterogéneas frente a los mismos eventos

climaticos (Meserve et al. 2003; Meserve et al. 1995; Brown y Heske 1990).

Determinar las asociaciones de habitats de las especies de pequefios mamiferos y
las caracteristicas ambientales importantes para la ocupacion del sitio es fundamental para
comprender la ecologia basica y la organizacion comunitaria de los pequefios mamiferos
(Stephens y Anderson 2014). Juegan un papel crucial en la estructuracién de la composicion
y diversidad de las plantas al consumir vegetacion, semillas y frutos, y actuando como
agentes de dispersion de semillas y esporas (Maser et al. 1978; Gibson et al. 1990; Howe y
Brown 2000 y otros). Ademas de proporcionar una base de presa vital para los depredadores
de aves y mamiferos (Buskirk y MacDonald 1984; Knick 1990; Swengel y Swengel 1992),
se alimentan de otros pequeiios mamiferos e insectos (Getz et al. 1992; Andersen y Folk

1993).
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Muchos de los micromamiferos son endémicos de los bosques andino-patagonicos,
como lrenomys, mientras que otras tienen una amplia distribucion en la estepa, como
Euneomys y Notiomys. Algunas son generalistas ambientales y se encuentran en diversos
biotopos, como Reithrodon, Akodon, Abrothrix y Eligmodontia (Udrizar Sauthier 2009).
Segin Formoso (2013), a escala regional la riqueza de especies de ensambles de
micromamiferos en Patagonia disminuye con la latitud y con la altitud, y aumenta con la
longitud. Algunas especies de roedores que analiz6 estan restringidas a ambientes himedos
con vegetacion densa, vinculados a bosques, pudiendo penetrar en mayor o menor medida en
la estepa patagdnica, mientras que otra especie es endémica de la estepa. Muchos factores
influyen y es probable que los micromamiferos respondan de diferente manera a los cambios
climaticos (Formoso 2013; Lessa et al. 2010), como asi también a diversas variables
climéticas (precipitacion, temperatura, etc) que definen, en cada especie del ensamble de
micromamiferos, el area idénea ambiental y sus requisitos ecoldgicos que determinan la

distribucion de una especie.

Las descripciones de la distribucion real y potencial de los distintos taxones tienen
implicancias importantes para su conservacion. Constituyen el fundamento de la
identificacion de las areas de simpatria, endemismo y diversidad, asi como también de la
utilizacion de habitat por parte de los mismos (Jayat y Pacheco 2006). Se han realizado
aportes importantes en listas sistematicas de especies de mamiferos (Mares et al. 1981; Ojeda
y Mares 1989; Mares et al. 1997; Diaz y Barquez 1999; Diaz et al. 2000), areas naturales
protegidas (Heinonen y Bosso 1994; Gil y Heinonen Fortabat 2003). Estos aportes expresan
la distribucion mediante datos “puntuales” (Jayat y Pacheco 2006), se han realizado diversos
estudios para describir patrones geograficos y explorar sus procesos de diversificacion

(Pearson y Pearson 1992; Pardifias et al 2003; Monjeau 1997, 1998; Udrizar Sauthier 2010;
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Formoso 2013; Lessa et al 2010), y algunos intentos de sombreado de las areas de
distribucion de las especies presentes (Mares et al. 1989; Barquez et al. 1991; Diaz y Barquez
2002). Estos estudios se sustentan en el punto de vista particular (generalmente no explicito)
de los autores, presentan un grado de resolucion espacial muy bajo y/o sélo se restringen a

un &rea particular dentro de la region (Jayat y Pacheco 2006).

Los factores abidticos pueden afectar o determinar la distribucion de organismos,
siendo esta distribucion un buen indicador de los requisitos ecologicos de una especie. Los
analisis de variables climéticas ayudan a comprender por qué una especie esta presente en un
lugar determinado y no en otro, brindando oportunidades para discutir la morfologia y / o
adaptaciones de las especies. En los ultimos afios, los modelos de distribucion de especies
(SDM) han desempefiado un papel cada vez mas importante en el estudio de los patrones de
distribucion de los organismos (Guisan y Thuiller 2005). Basados en el concepto de nicho
ecologico (Stockwell y Noble 1992; Carpenter et al. 1993), el avance de los Sistemas de
Informacion Geografica y la creciente accesibilidad, via Internet, a informacion espacial
relacionada con variables ambientales, han aumentado considerablemente la capacidad de
predecir las areas de distribucion de las especies. EI modelado espacial predictivo basado en
el analisis de parametros ambientales y la presencia de especies se usa ampliamente en
estudios ambientales, ecoldgicos y de conservacion, entre otros (Yanga et al. 2013;
Matyukhina et al. 2014; Yuan et al. 2015). Esto permite predecir areas, a partir de
informacién puntual, que describen las condiciones ambientales apropiadas para la
supervivencia de una especie, es decir, la distribucion potencial tomada como el nicho
fundamental. Aportando asi informacion para la planificacién y manejo de las especies en un

contexto de conservacién (Torres y Jayat 2010). Comprender la correspondencia entre las
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caracteristicas del paisaje y la presencia de pequefios mamiferos con fines predictivos ha sido

uno de los principales objetivos de los académicos en la Patagonia.

Se han realizados algunos trabajos desarrollados de modelos de distribucion de
especies (SDM) en diversos mamiferos en el norte de Argentina (Jayat y Pacheco 2006;
Torres y Jayat 2010) y en la Patagonia con Dromiciops gliroides (monito del monte) (Martin
2010), Lyncodon patagonicus (Hurén) (Schiaffini et al. 2013), Lestodelphys halli
(comadrejita patagonica) (Formoso et al. 2015), Histiotus macrotus (murciélago) (Gimenez
et al. 2015) y para micromamiferos Sigmodontinos Andreo et al. (2014) analizaron a O.

longicaudatus, principal reservorio del hantavirus.

Debido a que juegan un papel ecoldgico tan importante y con los cambios
anticipados en las temperaturas globales y cambios en los habitats, una comprensién mas
clara de la relacion de los pequefios mamiferos con los elementos ambientales y abi6ticos es
necesaria (Stephens y Anderson 2014). El objetivo fue generar modelos de distribucion
potenciales para 14 especies de roedores sigmodontinos que habitan en la region del bosque
andino-patagénico y areas adyacentes, y analizar las principales variables climaticas
responsables de estos modelos. Nuestro principal objetivo fue comparar estas variables
climaticas y los patrones de distribucion generados para cada especie, y explorar los efectos
del entorno fisico en la configuracion de la composicién de las comunidades de roedores en

la Patagonia.

59



4.2 Materiales y métodos

4.2.1 Obtencion de registros de presencia

Se utilizaron registros confirmados de la presencia de 14 especies entre 1980 y 2014,
que se obtuvieron de diferentes fuentes publicadas e inéditas (por ejemplo, especimenes de
museos, sistema de informacién sobre biodiversidad de la Administracion de Parques
Nacionales de Argentina, Lifemapper, Global Biodiversity Information Facility [GBIF] y
tesis no publicadas; ver Datos suplementarios SD1). Los registros mas antiguos se
descartaron porque debe haber una correspondencia temporal aproximada entre los registros
de muestreo y los indicadores climaticos utilizados para el modelado (Phillips et al. 2006).
Si bien nuestro interés era modelar la distribucién de especies de roedores del bosque y areas
ecotonales adyacentes, se utilizaron registros del rango de distribucién completo de cada
especie para una mejor representacion de la amplitud de nicho de cada especie. Se utilizaron
fechas de muestreo y coordenadas geogréficas para cada registro cuando estaban disponibles
en la fuente original. Cuando las coordenadas no estaban directamente disponibles, se
calcularon utilizando Google Earth y la localidad descrita por el autor para cada registro. Los
datos se organizaron en una hoja de calculo y se exportaron a formato CSV para cada especie
(Apéndice 1). Los registros ubicados dentro de los lagos o el océano se eliminaron de
nuestros analisis. Para evitar sesgos en la seleccion de puntos de presencia para cada modelo
se eliminaron registros ubicados a una distancia menor a 10 km utilizando los paquetes
spThin y Wallace del lenguaje R, dando como resultado 580 sitios (Figura 4.1) (Apéndice

1).
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Figura 4.1 Sitios de presencia para las 14 especies de roedores incluidas en este estudio. En
varios sitios hay méas de una especie (ver detalles en Apéndice 1).

4.2.2 Seleccion de variables ambientales

Nuestro punto de partida fue utilizar un total de 20 variables obtenidas de la base
de datos WorldClim (zona 43: América del Sur) (www.worldclim.org), incluidas la elevacion
y 19 variables bioclimaticas (version 1.4, obtenidas en 2016, estas variables corresponden a
valores promedios del periodo 1960-1990) con una resolucion de 30 “ (0,93 x 0,93 = 0,86
km2), proyectados en WGS 1984, siguiendo a Hijmans et al. (2005), probablemente sean las

mas importantes para la distribucion de objetos bioldgicos y se aplican activamente en la
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modelizacion de la distribucion espacial de especies de plantas y animales (Hijmans et al.
2005; Nobrega y Marco 2011; Lissovsky y Obolenskaya), fueron usados.  Después de una
inspeccion inicial, las variables ambientales que combinan temperatura y precipitacion (p.
Ej. Bio 8,9, 18 y 19) se excluyeron porque mostraron anomalias espaciales extrafias en forma
de discontinuidades entre pixeles vecinos (Escobar et al. 2014; Astorga et al. 2018).

Se utilizaron dos variables ambientales adicionales que representan indices de
vegetacion: el indice de vegetacion de diferencia normalizada (NDVI) y el indice de
vegetacion mejorado (EV1), para contrastar su poder predictivo con las variables climaticas.
Estos dos indices se obtuvieron del procesamiento de una serie de imagenes satelitales
MODIS, las imagenes MOD13QL1 con fechas entre el 18 de febrero de 2000 y el 4 de marzo
de 2000, (fecha seleccionada por ser un afo promedio del rango de afios de los sitios de
presencia) obtenidas de www.earthdata.nasa.gov. Las imagenes consecutivas de 16 dias de
diferencia se fusionaron con el software Idrisi (Eastman 1990), lo que result6 en informacion
de capa a una resolucién espacial de 250 m. Una vez que se generaron las imagenes de cada
indice de vegetacion, se re-proyectaron a WGS 1984. Debido a que los datos sin procesar
extraidos de las imagenes se codifican en otros rangos, se reconvirtieron a las unidades
habituales de medicién multiplicadas por los factores escalares indicados en las guias del
usuario, especifico para cada producto MODIS, que en nuestro caso fue 0.0001. De las 12
bandas que ofrece MODIS, se utiliz6 la combinacion dada por los indices NDVI y EVI. La
ventaja de EVI es que discrimina mejor las zonas de alta densidad de vegetacion, situaciones
en las que el NDVI tiende a saturarse (Ruano 2013).

Utilizamos QGis (QGIS Development Team 2011) para enmascarar areas donde no
es probable que se encuentren roedores (por ejemplo, lagos, rios, elevaciones altas). El area

que utilizamos para nuestros modelos (es decir, el extremo sur de America del Sur entre -32

62



°y-52 °) se eligio por dos razones principales: 1) abarca la distribucion de todas las especies
estudiadas, proporcionando un conjunto similar de variables ambientales que podria influir
en la distribucion de las especies (“"region A" geogréfica en Soberon y Peterson 2005); y 2)
sigue las indicaciones de Soberdn y Peterson (2005) y Barve et al. (2011) al seleccionar una
"regién M", que incluye un area que ha sido accesible para cada especie en un periodo de
tiempo relevante. La mayor parte de nuestra region de estudio tiene informacion bien
documentada sobre la distribucién pasada de roedores, especialmente durante el Holoceno

(ver Pardifias 1999; Udrizar Sauthier 2009; Formoso 2013; y literatura citada alli).

4.2.3 Modelos de distribucion potencial

Se realiz6 un analisis exploratorio utilizando Maxent 3.3.3k (Phillips et al. 2006)
con variables seleccionadas BioClim, elevacion, NDVI y EVI. Luego se realiz6 un analisis
de correlacion de Pearson con el paquete base R v. 3.4.3 (R Core Team 2017) entre variables
para cada especie, con los valores de las variables para cada localidad de muestreo. Una
correlacion de 0.8 se consider6 alta (Dormann et al. 2012), descartando todas las variables
altamente correlacionadas. Se utiliz6 la prueba jackknife para ver qué variables mostraron la
mayor contribucion explicativa, considerando también aquellas que, segln los criterios de
los expertos, tienen importancia bioldgica para cada una de las especies estudiadas (Nufiez
Penichet et al. 2016). Después de esto, nuestro conjunto de variables incluidas se redujo a
17, con valores altos entre 6 y 9 por especie. Se realizd una segunda serie de analisis con
Maxent utilizando las variables no correlacionadas para minimizar la redundancia, que a
veces puede oscurecer las relaciones causales entre el clima y la presencia de especies (pasos

en Figura 4.2).
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Modelos de distribucion potencial para cada especie

Recopilacidon de registros Variables ambientales
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Figura 4.2. Pasos realizados para los modelos de distribucién potencial.

Se eligidé el algoritmo de méaxima entropia (Maxent) porque genera resultados
Optimos utilizando sélo puntos de presencia, como es nuestro caso (Elith et al. 2006; Peterson
et al. 2007). Elegimos utilizar un método que utiliza solo registros de presencias, ya que en
las ausencias no podemos conocer con firmeza si se debe a que una especie no esta presente
realmente en un area, no ha sido registrada en un muestreo o no se ha realizado un muestreo
en un area determinada. Las colecciones de datos tipicamente no tienen informacion sobre la
falta de observacién de la especie en algun lugar. Esto significa que sélo tenemos ejemplos
positivos y no hay ejemplos negativos de los que aprender (Phillips 2004). Maxent se
establece en un marco probabilistico porque el conocimiento es casi siempre de naturaleza

probabilistica, expresado matematicamente en forma de distribuciones de probabilidad. En
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este contexto, el nuevo conocimiento (basado en datos conocidos previamente) deberia
corresponder a las distribuciones de probabilidad menos sesgadas, en el sentido de que no
deberian resultar implicita o explicitamente de ninglin supuesto distinto de la informacion
contenida en el conocimiento previo. La maximizacion de la entropia de la informacion es
un procedimiento matematico rigurosamente probado que produce la forma menos sesgada
de la distribucion de probabilidad, sujeta a la restriccion del conocimiento previo. Para
nuestro interés en la distribucion espacial de especies, varios estudios comparativos de
métodos de modelado han considerado a Maxent como uno de los més sélidos (Elith et al.

2006).

Se generaron modelos Maxent para las 14 especies de roedores utilizando un 25%
de datos de prueba, random seed, 1.000 iteraciones, 10 repeticiones, 10.000 puntos
background y la opcion acumulativa como formato de salida (Phillips y Dudik 2008; Merow
et al. 2013). Generamos modelos preliminares para cada especie utilizando tres
multiplicadores de regularizacion (es decir, f = 0.5, 1 y 2), ya que se sabe que estos valores
generan resultados diferentes (Warren y Seifert 2011; Radosavljevic y Anderson 2014), y
utilizamos el area bajo la curva (AUC) como estimador del poder predictivo de cada modelo.
En general, los valores de AUC entre 0.5 y 0.7 se consideran de baja precision, entre 0.7 y
0.9 como predicciones razonables, y las predicciones muy buenas son aquellas con valores
superiores a 0.9 (Swets 1988). Las predicciones del modelo se evaluaron utilizando el AUC
y las caracteristicas operativas del receptor (Phillips et al. 2004, 2006) para los valores de
entrenamiento y prueba (es decir, AUCrrain Y AUCrest), Y presentamos los valores de AUCest
ya que se cree que no sufren los mismos problemas de sobreajuste como el primero (Warren
y Seifert 2011). Para analizar nuestros modelos para un posible sobreajuste, lo que resulta en

un alto AUCrin pero bajos valores de AUCrest, analizamos las diferencias de AUC (AUChpitr)
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segun lo propuesto por Warren y Seifert (2011), y recientemente utilizado por Gutiérrez et
al. (2014) y Giménez et al. (2015). Por lo tanto, los modelos con el AUCpisr mas pequefio se
seleccionaron para los mapas de prediccion y las variables climaticas descritas para cada

especie (Figura 4.2).

Los mapas para cada especie se generaron utilizando los valores medios
proporcionados por Maxent, que representan los valores de idoneidad en un rango de 100-75
en rojo para la prediccion més alta, 75-50 en naranja para una prediccion alta, 50-25 en
amarillo para una prediccién media, 25-10 en celeste para una prediccion baja, 10-1 en azul
para una prediccién muy baja y 1-0 en blanco para una prediccion nula (Martin 2010a;
Schiaffini et al. 2013; Giménez et al. 2015). Elegimos los valores medianos porque
representan una caracterizacion estadistica mas robusta que la media, particularmente para la
funcién de densidad de probabilidad de una poblacion bioldgica, que tiene un limite inferior
natural de cero. El uso de la mediana asegura que los valores anormalmente grandes en la
cola de la distribucion no enmascaran el valor "tipico" de la distribucion, como lo harian en
el caso de la media (Feller 1967). Los mapas para cada especie se evaluaron mediante un
examen visual cualitativo, basado en nuestra experiencia de campo, mapas de distribucion
de especies (por ejemplo, Patton et al. 2015) y tipos de habitats donde se sabe que existen
especies (Leon et al. 1998; Pardifias et al. 2003; Formoso 2013). Se realiz6 un mapa que
muestra donde se generd la mayor riqueza modelada reclasificando las imagenes raster para
cada especie, usando valores de 0 o 1, para valores acumulativos entre 0% y 50% y 51% y
100%, respectivamente, y combinando todos los mapas usando Raster Calculator en QGis
(QGIS Development Team 2011). Finalmente, con el fin de observar si las areas idoneas
(>50) predichas por los modelos de distribucion potencial para cada especie predicen de

manera satisfactoria y estan relacionados con los tipos de habitat que cada especie ocupa, se
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superpuso el area iddnea de cada especie con un mapa de cobertura de suelo obtenido de la
pagina del Instituto Geografico Nacional (IGN) y también con un mapa de cobertura vegetal
(Globcover, 2009), se calcul6 el porcentaje del area total (el area idonea >50) que ocupa cada

clase, descrita en cada mapa, con las herramientas de Geoprocesos de QGis.

4.3 Resultados

Se obtuvieron un total de 2159 registros de 850 sitios, que luego de ser procesados
con un filtro espacial de 10 km, para evitar sesgos en la seleccién de sitios de presencia para
cada modelo, se eliminaron registros ubicados a una distancia menor a 10 km. Resultando en
580 sitios de presencia con 1215 registros (ver tabla en Apéndice 1), y se generaron modelos
de distribucion potenciales para 14 especies distribuidas en toda la Patagonia (Figuras 4.3).
Los registros de ocurrencia marginal para todas las especies estudiadas se extienden entre
33.8833 y 54.84889 grados sur, y entre 62.05 y 74.1166 grados oeste (Tabla 4.1). Los limites
de distribucion de cada especie (en funcion de sus localidades conocidas) se muestran en la
Tabla 4.1, con A. olivaceous y R. auritus mostrando el rango latitudinal méas grande (20.1y
18.2 grados decimales, respectivamente), y O. longicaudatus y R. auritus mostrando el rango
longitudinal méas grande (8.7 y 8.44 grados decimales, respectivamente). Irenomys tarsalis
fue la especie mas estrechamente distribuida en general, con una distribucion latitudinal y

longitudinal de 6.7 y 2.3 grados decimales, respectivamente.
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Figura 4.3.A Abrothrix hirta
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Figura 4.3.B Abrothrix olivacea
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Figura 4.3.C Geoxus valdivianus
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Figura 4.3.D Notiomys edwardsii
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Figura 4.3.E Paynomys macronyx
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Figura 4.3.F Akodon iniscatus
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Figura 4.3.G Euneomys chinchilloides
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Figura 4.3.H lIrenomys tarsalis
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Figura 4.3.1 Oligoryzomys longicaudatus
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Figura 4.3.J Eligmodontia morgani
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Figura 4.3.K Eligmodontia typus
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Figura 4.3.L Loxodontomys micropus
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Figura 4.3.M Phyllotis xanthopygus
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Figura 4.3.N Reithrodon auritus

Figura 4.3. Modelos de distribucion potencial generados para A) Abrothrix hirta, B) A. olivaceus, C) Geoxus
valdivianus, D) Notiomys edwardsii y E) Paynomys macronyx (Abrothrichini); F) Akodon iniscatus
(Akodontini), G) Euneomys chinchilloides, H) Irenomys tarsalis (Euneomyini); 1) Oligoryzomys
longicaudatus (Oryzomyini), J) Eligmodontia morgani, K) Eligmodontia typus, L) Loxodontomys micropus,
M) Phyllotis xanthopygus (Phyllotini) y N) Reithrodon auritus (Reithrodontini). Los valores de prediccién
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acumulativos se codifica en la leyenda de la Figura A (Blanco: 0-1, azul: 1-10, celeste: 10-25, amarillo: 25-
50, naranja: 50-75 y rojo: 75-100%). Las lineas negras marcadas A y B representan el limite oriental de los
bosques subantartico-patagonicos, y la estepa patagénica sensu Burkart et al. (1999) respectivamente.

Tabla 4.1. Registros de ocurrencia marginal en grados decimales, para todas las especies de roedores
estudiadas.

Extremos marginales

Especies estudiadas Norte Sur Este Oeste
Abrothrix hirta -34.8500000 -52.0748056 -67.4183333 -72.63333
Abrothrix olivaceus -34.7166667 -54.84889 -65.01731 -72.0889
Akodon iniscatus -37.3875000 -45.93459 - 63.64027 -71.65
Eligmodontia morgani -35.02 -51.743805 -70.041944 -71.5689972
Eligmodontia typus -39.433333 -49.9362 -62.05 -67.74056
Euneomys chinchilloides -34.85 -52.111560 -65.0419444 -71.933329
Geoxus valdivianus -37.85521 -53.15 -70.4011496 -74.11667
Irenomys tarsalis -38.88917 -45.53967 -70.85 -73.18333
Loxodontomis micropus -35.1605556 -50.3398611 -68.0155556 -72.08889
Notiomys edwardsii -41.05 -50.017262 -66.703611 -71.507
Oligoryzomys longicaudatus -36.3127778 -50.46476 -64.3074167 -73.02467
Paynomys macronyx -34.85 -50.563800 -67.5666667 -72.86241
Phyllotis xanthopygus -35.1605556 -52.0748056 -65.40194 -71.45
Reithrodon auritus -33.88333 -52.0748056 -63.64579874 -72.088889
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Tabla 4.2. — Estimaciones heuristicas de la contribucion de la variable ambiental relativa (en porcentaje) para los modelos

generados para cada especie de roedor. Porcentaje variable (%) y permutacion de los valores (es decir, informacion no
presente en el resto de las variables; P) se presentan para cada especie. Las variables con las puntuaciones mas altas para %
y P se indican en negrita. Entre paréntesis, el nombre que utilizamos para cada especie es el modelo que utilizamos, basado
en su parametro de regularizacion P (es decir, 0.5, 1, 2), para mapear y describir las variables ambientales clave.

Referencias: Biol = Temperatura media anual, Bio2 = Intervalo medio diurna, Bio3 = Isotermalidad, Bio4 = Temperatura
estacionalidad, Bio5 = Temperatura maxima del mes mas calido, Bio6 = Temperatura minima del mes mas frio, Bio7 =
Rango anual de temperatura, Biol0 = Temperatura media del trimestre mas calido, Bioll = Temperatura media del
trimestre mas frio, Biol2 = precipitacién anual, Biol3 = Precipitacion del mes mas himedo, Biol4 = Precipitacion del
mes mas seco, Biol5 = Precipitacion de estacionalidad, Bio16 = Precipitacion del Trimestre mas himedo, Biol7=
Precipitacién del Trimestre mas seco.

Abrothrix hirta Abrothrix Geoxus Notiomys Paynomys Akodon IT:une.omys Irenomys tarsalis
. ) olivaceus (2) | valdivianus (2) | edwardsii (1) | macronyx (1) | iniscatus 1) | CMnchifloides o)
Especies (1)
Variables % P % P % P % P % P % P % P % P
BIO2 8.5 1.4 4.4 3.1 18 16 16 2.0
BIO3 5.8 17 2.7 3.1 338 4.1 33 10.4 33 1.0 13 1.0 26 19
BI04 7.7 6.0 18.9 105 41 0.7 20.7 30 79 | 11.0 18.7 43
BIO5 9.1 16 40.2 12.0 32.7 22.2 38.7 16.3 225 | 4.0 57.1 43.2 | 378 15.1 24.9 4.6
BI106
BlO11 37.3 67.3 20.0 48.3 33 6.2 81 64.8 260 | 59.1 146 217 | 197 59.0 7.2 148
BIO12 24.7 2.8 16.1 25.1
BIO14 2.0 3.8
BIO15 27.5 12.9 10.5 16.4 22.2 9.6 308 | 27 6.9 74 7.0 5.6 23.6 12.9
BIO16 41 9.1 285 49.7 77 | 206 1.2 6.3 40.1 65.7
BIO17 17 17
EVI 1.2 29
NDVI 3.1 0.9 3.8 2.4 5.3 2.6 11.0 52 1.6 0.0
Total 100.0 100.0 97.7 99.3 100.0 100.0 100.0 100.0
% explicado
var?:gli fnas 64.8 60.2 61.2 63.4 56.8 73.2 575 65.0
importantes
% explicado
23;;?222'27 595 (2) 89,6 (4) 8(33)4 8(43')1 7(93’)3 87,8 (3) 7(2)2 88,6 (3)
10% (n)
0,9508 + 0,014 0,8669 + 0,0252 0,9523 £ 0,021 | 0,9234 +0,0152 0.9456 + 0,9033 + 0,0287 0,89 +0,0196 0,9774 £ 0,0064
AUCTest ' ' ' ' ' ' ' ' 0,0173 ' ' ' ' ' :
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Oligoryzomys

Especies Iongi((;ag;jatus Eggr;;(:](:o(gt)ia Ei;/gprz;)c(ig; tia ;?:Sgg:sto(?)ys phyllotis E(f)nthopygus Reithrodon auritus (2)
Variables % P % P % P % P % P % P
BIO2 237 29.5 10.9 4.1 2.6 24 17.1 15.2
BIO3 6.2 14 44 2.6 5.5 0.2 35 43 25 4.8 1.8 1.8
BIO4 14.1 6.8 4.7 12 26.0 11.8 16.8 5.8
BIO5 23.2 0.0 18.9 295 43.8 22.6 31.3 34.2
BIO6 36.8 43.8 4.7 4.8
BIO11 235 57.2 37.0 335 418 65.8 34 344
BIO12 10.0 11.4 229 28.0
BIO14 2.7 4.2
BIO15 18.8 6.2 304 28.0 3.8 8.2 332 20.1 4.6 41 21 37
BIO16 144 19.0 33.7 28.2 4.7 4.3
BIO17 1.0 0.2
EVI
NDVI 1.7 11 0.1 0.2 11 0.1 7.0 8.4 3.3 6.4
Total 99.9 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0
% explicado por
la 2 variables | 60.5 53.9 70.7 75.0 69.8 56.2
mas importantes
% explicado
proisle |57 | w2l ol e | [me
10% (n)
AUCTest 069()127;; 0,9477 £0,0208 | 0,9773 + 0,008 0,9529 +£0,0164 | 0,8785 +0,0209 0,8673 +0,0242

Los modelos de nicho resultantes mostraron un buen poder predictivo, con valores

de AUCrest entre 0.864 + 0.026 y 0.9773 + 0.008 (Tabla 4.2). Los modelos separaron la

mayoria de las especies en dos grupos principales: un grupo de “bosque y ecotono de bosque

y estepa”, que consta de A. hirta, G. valdivianus, P. macronyx, O. longicaudatus, L. micropus

e |. tarsalis; y un grupo de " estepa y ecotono estepa-bosque” formado por N. edwardsii, Eu.

chinchilloides, E. morgani y Ph. xanthopygus (Figuras. 4.3). Las cuatro especies restantes
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mostraron patrones distintos que se pueden asociar libremente a las distribuciones anteriores,
pero son unicas: A. olivaceus se expandid desde el bosque y el ecotono bosque-estepa a vastas
areas de la estepa patagonica, principalmente en la Patagonia central (Figura 4.3.B). R.
auritus mostré una distribucion modelada en la Patagonia central (principalmente en la
provincia de Chubut) en ambientes de estepa y Monte (Figura 4.3.N); Akodon iniscatus tenia
dos éareas disjuntas en el noroeste y centro-este de la Patagonia, respectivamente (Figura
4.3.F); y E. typus, que tenia una distribucion modelada en la ecorregion del Monte de la
Patagonia oriental (Figura 4.3.K). Dos especies (G. valdivianus e I. tarsalis, Figuras. 4.3.C y
4.3.H, respectivamente) estaban principalmente limitadas en su distribucion oriental
(modelada) por la extensién de los Bosques Patagonicos-Subantérticos, sensu Burkart et al.
(1999) (linea A en la Figura 4.3), mientras que las otras especies de bosque y ecotono bosque-
estepa se expandieron (en nuestras distribuciones modeladas) mas alla de este limite
ecorregional (por ejemplo, A. hirta, A. olivaceus, L. micropus; Figuras. 4.3.A, 4.3.By 4.3.L,
respectivamente). La superposicion de todos los modelos mostré el ecotono de estepa-bosque
al este del lago Nahuel Huapi y al sur a -43 ° como el area con mayor riqueza de especies,
con una distribucion prevista de 8-11 especies de roedores en un estrecho corredor de menos

de 25 km. ancho de este a oeste (Figura 4.4).

Los modelos de distribucién potenciales mostraron que algunas especies parecen
estar asociadas con el bosque, y el ecotono entre bosque y estepa (por ejemplo, A. hirta, P.
macronyx, G. valdivianus), mientras que algunas otras especies mostraron el patron opuesto
exacto, concentrado en ecosistemas extra andinos (p. ej., Ph. xanthopygus, N. edwardsii).
Los modelos también mostraron patrones de distribucion similares en especies

filogenéticamente no relacionadas, de la siguiente manera: un primer grupo compuesto por
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O. longicaudatus (Oligoryzomyini), A. hirta y P. macronyx (Abrothrichini) y L. micropus
(Phyllotini); y un segundo grupo compuesto por Eu. chinchilloides (Euneomyini), Ph.
xanthopygus (Phyllotini) y R. auritus (Reithrodontini). Los modelos de G. valdivianus
(Abrothrichini) e I. tarsalis (Euneomyini) se superpusieron a los del primer grupo, pero se
concentraron en las areas boscosas de los Andes (linea A en las Figuras 4.3). Los modelos
generados para ambas especies de Eligmodontia fueron Unicos para estas especies, mostrando
un patrén no superpuesto concentrado en la Patagonia oeste y sur-central para E. morgani, y
uno concentrado en el este para E. typus (Figuras 4.3.J y 4.3.K). Akodon iniscatus mostré un
patron que se superponia parcialmente con el de R. auritus, aunque con valores de prediccion
mas bajos (es decir, menos colores rojo y naranja en la Figura 4.3.F), en la provincia oriental
de Chubut con una extension a lo largo del valle del rio Chubut, y un &rea separada en
provincia meridional de Neuquén (Figura 4.3.F). N. edwardsii fue Gnico en mostrar un patrén
de alta prediccion en dos areas diferentes, una en el Macizo Patagonico Norte alrededor de
la meseta de Somuncura y sus alrededores, y la otra en el Macizo Patagénico Sur (Figura

4.3.D).

A pesar de estas diferencias en la ocurrencia y los modelos generados, todas las
especies mostraron una alta correspondencia con las variables ambientales que definen
patrones de paisaje 0 patrones a escala de paisaje, con poca 0 muy poca informacion
contenida en las variables de vegetacion "tipicas” que definirian las condiciones locales o
ecosistemas (es decir, NDVI, EVI; Tabla 4.2). Esto refuerza la teoria de que los ensambles
de roedores patagdnicos perciben su ambiente, metaforicamente hablando “como ecologos
del paisaje en lugar de como botdnicos sistematicos” (Monjeau et al. 1998). Aunque la

mayoria de los modelos son el resultado de la interaccion entre varias variables climéticas,
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en la mayoria de las especies la temperatura o las variables relacionadas explican que mas
del 60% de los modelos generados alcanzan valores superiores al 80%, que van del 60,9%
en L. micropus al 86,3% en A. olivaceus (tabla 4.2). La precipitacion o las variables
relacionadas explicaron méas del 50% de los modelos solo para G. valdivianus e I. tarsalis
(50.7% y 63.7%, respectivamente). La temperatura méxima del mes més célido (BIO5) fue
la variable més importante en los modelos generados para A. olivaceus, G. valdivianus, N.
edwardsii, Ak. iniscatus, Eu. chinchilloides, Ph. xanthopygus y R. auritus, con valores que
van del 31.3% al 57.1% (Tabla 4.2). La precipitacion del trimestre mas humedo (BIO16) fue
la variable més importante en los modelos generados para I. tarsalis (también importante
para G. valdivianus), mientras que la estacionalidad de precipitacion (BIO15) fue la variable
mas importante en los modelos generados para P. macronyx y E. morgani, siendo también
una variable importante para algunas de las otras especies (aunque en diferentes
proporciones, por ejemplo, A. hirta, P. macronyx, L. micropus; Tabla 4.2). Las variables méas
importantes en los modelos generados para O. longicaudatus fueron la temperatura minima
del mes més frio (BIO6) y el rango diurno medio (B102), mientras que la precipitacion anual
(BI012) fue la segunda variable més importante en los modelos generados para N. edwardsii,
R. auritus y Ak. Iniscatus. La temperatura media del trimestre mas frio (BIO11) mostré los
valores de permutacion mas altos (es decir, informacién no presente en el resto de las
variables) en nueve especies (es decir, A. hirta, A. olivaceus, N. edwardsii, P. macronyx, Eu.
chinchilloides, E. morgani, E. typus, L. micropus y Ph. xanthopygus, con valores entre 33.5%
y 67.3%, para E. typus y A. hirta, respectivamente). En las otras cinco especies, los valores
de permutacion més altos fueron para dos variables relacionadas con la temperatura (B1O5
en Ak. Iniscatus y R. auritus, y BIO6 en O. longicaudatus), y una sola variable relacionada

con la precipitacion (BIO16 en G. valdivianus y I. tarsalis) (tabla 4.2).
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Esta area de alta riqueza de especies comprende ca. 19122.5 km2, con areas de 1867
km2 con 11 especies, 2275 km2 con 10 especies, 6250.5 km2 con nueve especies y 8730
km2 con ocho especies. En esta area, los indicadores climaticos mostraron valores
intermedios, pero algunas de las especies podrian estar viviendo en su extremo fisioldgico.
Otras areas de alta riqueza de especies como resultado de nuestros modelos, aunque mas
pequefias que la region del ecotono del noroeste, ocurrieron en el valle del rio Chubut y en la
parte norte de la provincia de Santa Cruz, en el macizo Patagbnico Norte (Figura 4.4).
Aunque estas areas tienen caracteristicas de transicion, el gradiente ambiental no es

empinado, lo que explica una menor riqueza de especies.
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Figura 4.4 Riqueza total de especies sigmodontinas (de 0 a 11) generada al apilar los modelos de
especies individuales. Las lineas negras marcadas con A y B representan el limite oriental de los
bosques subantartico-patagonicos y la estepa patagonica sensu Burkart et al. (1999), respectivamente.
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4.3.1 Tipos de habitat en el area idonea de cada especie

Con el fin de observar si las areas idoneas predichas por los modelos de distribucion
potencial mediante variables ambientales, para cada especie, logran predecir y estan
relacionados con los tipos de habitat que cada especie ocupa, se superpuso el area idonea
(>50) de cada especie con un mapa de cobertura de suelo (Figura 4.5) y con uno de cobertura
vegetal (Globcover, Figura 4.6), mostrando los porcentajes de cada uno (excepto para las
especies de Eligmodontia, debido a que los mapas 6ptimos generados, que mejor representan

la distribucion de cada especie, estan en el capitulo siguiente).

La Figura 4.5 muestra los porcentajes de cada tipo de suelo en el area total idonea, para
cada especie En el Apéndice 3 figura una tabla con los porcentajes de cada una y una

descripcion de cada tipo de cobertura de suelo.

Las especies G. valdivianus y I. tarsalis presentan mas del 70 % del &rea idonea en Bosques
Patagdnicos, primer lugar formado por especies perennes de mas de 4 metros (Bosques
intransitables) seguido por bosques de hasta 3 0 4 metros (Bosques transitables). Segun el
mapa de cobertura vegetal, mas del 50% del area distribuidos en Bosques cerrados a abiertos
(verde oscuro en Figura 4.6), siguiendo por un 25% aproximadamente en matorrales cerrados

a abiertos.

Las especies P. macronyx, O. longicaudatus, L. micropus y A. hirta alrededor del 40% del
area idonea pertenece a Bosques, mayormente bosques intransitables. Siguiendo por areas
con poca vegetacion: entre 20 a 28% a afloramientos rocosos en la Estepa Patagonica, areas

de pedregal (terreno cubierto de piedra suelta) y zonas de arena con ripio. Segun el mapa de
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Globcover (Figura 4.6), los principales habitats para estas especies son bosques cerrados a

abiertos y matorrales en la estepa.

Las demas especies (A. olivacea, N. edwardsii, E. chinchilloides, A. iniscatus, P.
xanthopygus y R. auritus) presentan mas del 90% de areas idoneas en habitats de la Estepa
Patagonica, con baja cobertura vegetal: areas con afloramientos rocosos (entre el 23 y 34%),
en pedregal (entre el 17 y 31%), arenal con ripio (12 y 17%), seguido de escorial (terreno
cubierto de escoria: lava volcéanica) (entre 13 y 40%) con el porcentaje méas alto en la
distribucion de N. edwarsii. De acuerdo a la cobertura vegetal, los distintos habitats son
bosques de mosaico o matorral, pastizales, matorrales, vegetacidn escasa (alto porcentaje en
N. edwarsii) y suelo desnudo, muy bajos porcentajes en algunos casos en bosques (A.

olivacea).
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Figura 4.5 Porcentajes de tipos de cobertura de suelo en el area idénea (>50) para cada especie de roedor

sigmodontino
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1 Bosque mixto cerrado a abierto (> 15%) de hojas anchas y hojas agudas (> 5 m)
1 Bosque de mosaico o matorral (50-70%) / pastizal (20-50%)
Pastizales en mosaico (50-70%) / bosques o matorrales (20-50%)
W Matorral cerrado a abierto (> 15%) (arbustos de hoja ancha o de aguja, de hoja perenne o caducifolio) (<5 m)
Vegetacion herbacea cerrado a abierto (> 15%) (pastizales, sabanas o liquenes / musgos)
Vegetacion escasa (<15%)
M Bosque cerrado a abierto (> 15%) latifoliadas regularmente inundado (semipermanente o temporal) - Agua dulce o salobre
Cerrado a pastizales abiertos (> 15%) o vegetacion lefiosa en suelos regularmente inundados o anegados - Agua dulce, salobre o salina
B Superficies artificiales y dreas asociadas (areas urbanas> 50%)
Areas desnudas
M Cuerpos de agua
= Nieve y hielo permanente

Figura 4.6 Porcentajes de tipos de cobertura de vegetacion en el area idénea (>50) para cada especie de roedor
sigmodontino




4.4 Discusion

Los resultados mostraron una clara discriminacién entre dos grupos principales de
roedores, uno concentrado en el area occidental, con un clima mas himedo y un habitat
montafoso y heterogéneo, y otro que habita en el &rea oriental mas seca, que parece ser mas
homogénea en las caracteristicas del habitat. Un ensamble de especies que habitan en el
Bosque Patagonico y ecotono bosque-estepa, con clima humedo y frio, que consta de I.
tarsalis., G. valdivianus, P. macronyx, O. longicaudatus, L. micropus y A. hirta. Las dos
primeras especies presentan una distribucion mas estrecha, limitada a los Bosques
Patagonicos, como se menciond en el capitulo 3 (Monjeau 1989; Udrizar Sauthier 2009;
Pardifias et al. 2003; Martin y Piudo 2019; Piudo 2019), mientras que las otras cuatro especies
con distribuciones méas amplias, penetrando al ecotono bosque-estepa, presentes en una
variedad de tipos de haébitats (bosques, matorrales, arbustos de estepa, en ambientes
hiimedos) (Teta y D’Elia 2019; Udrizar Sauthier 2009; Spotorno et al. 2000; Piudo et al.
2005; Piudo et al. 2019, entre otros). Las distribuciones fueron descritas principalmente por
variables relacionadas a la precipitacion, temperaturas de los meses mas himedos y frios.

Por el otro lado, un segundo grupo de especies: A. iniscatus, N. edwardsii, Eu.
chinchilloides, E. morgani, Ph. Xanthopygus, E. typus y R. auritus en los ambientes aridos
de la Estepa Patagonica y el Monte. A. iniscatus es caracteristico del Monte, se distribuye en
el norte de la Patagonia Argentina (Pardifias 1999). N. edwardsii presenta un amplio rango
de distribucion en la Estepa Patagonica, se distribuye desde la porcion centro-sur de la
provincia de Rio Negro hasta el sur de Santa Cruz (D’Elia et al. 2016; Pardifias et al. 2008,
Barquez et al. 2006). Eu. chinchilloides se encuentra en ambientes abiertos, no esta presente

en la P.F. del Monte ni en los Bosques Patagonicos (Pardifias et al. 2003; Udrizar Sauthier
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2009). Ph. Xanthopygus se extiende hacia el este, alcanzando la costa atlantica desde el rio
Colorado hasta el sur de la provincia de Santa Cruz (Steppan y Ramirez 2015), fuertemente
asociado a roquedales en &reas abiertas (Monjeau 1989; Pearson 1995). R. auritus se
distribuye ampliamente en areas de pastizales y estepas en ambientes abiertos (Pardifias y
Galliari 2001; Pardifias et al. 2008). A. olivacea con un patron Unico y amplio que se
distribuye del bosque penetra al ecotono, a la Estepa llegando al limite del Monte,
coincidiendo con sus descripciones (Lozada et al. 1996; Udrizar Sauthier 2009; Pardifias et
al. 2017; Teta y ‘Elia 2019). La variable que mayormente contribuyo en las distribuciones de
muchas de estas especies fue la temperatura de los meses mas calidos (Bio 5).

Estos grupos mostraron un mosaico de especies filogenéticamente no relacionadas
de diferentes tribus que probablemente llegaron o se expandieron a la Patagonia durante los
ultimos milenios, después de que los ultimos glaciares de la Pequefia Edad del Hielo
retrocedieron (Kim et al. 1998). Estos dos grupos se han caracterizado como "ratones
forestales y ratones esteparios” (Pearson y Pearson 1982); sin embargo, siguiendo el marco
conceptual presentado en la introduccion, no es exacto hablar de especies de "bosque” o
"estepa". Estos analisis y los de otros que estudiaron previamente estos patrones muestran
que estas especies pueden ocurrir fuera de estos entornos, caracterizados tipicamente por una
cierta flora, si encuentran las condiciones ambientales adecuadas (Monjeau et al.1997, 1998;
Andrade y Monjeau 2014). Estas condiciones tienen més que ver con los extremos climéaticos
y la arquitectura del entorno que con la composicion botanica de las plantas en las areas
estudiadas (es decir, si tiene arbustos, suelo desnudo, rocas, arboles, independientemente de
su composicion floristica). Por ejemplo, un humedal en el medio de la estepa o un parche
deforestado en el medio del bosque proporcionara caracteristicas adecuadas para especies

asociadas a pastos de hoja perenne, un habitat tipicamente asociado con R. auritus (ver
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Pearson 1988). Sin embargo, hay casos particulares de animales especialistas con mayor
preferencia hacia determinadas especies vegetales, en general relacionada mas con
preferencias troficas que de cobertura de habitat, como es el caso de Eligmodontia morgani
y su preferencia por las semillas de la mata torcida (Stillingia patagénica). Es decir, si bien
se ha demostrado que no existe correspondencia causal entre composicion floristica y
composicion de especies en los ensambles de roedores (Monjeau et al. 1998), es importante
destacar que nos referimos a estructura de las plantas, independientemente de la taxonomia,
las especies de roedores buscaran plantas que tengan una estructura similar. Por ejemplo,
Oligoryzomys longicaudatus se asocia a sitios con arbustos densos, en general espinosos;
cuando el ambiente natural es reemplazado por la especie invasora Rosa eglanteria,
dispersada por el ganado, o en agroecosistemas donde se cultiva fruta fina, como frambuesas
y otros berries, Oligoryzomys longicaudatus puede proliferar ain con mayor éxito
reproductivo dentro de estos arbustales que en el ambiente original.

Los resultados de este estudio muestran que somos capaces de comprender y
predecir distribuciones de pequefios roedores basados en aptitudes fisioldgicas que les
permiten habitar ciertas envolturas climaticas, es decir, su nicho.

Otro patron notable encontrado en estos analisis es que las especies tipicamente
asociadas con habitats mas humedos generalmente pueden expandir su distribucién en areas
mas secas, pero las especies asociadas con habitats mas secos de la estepa patagonica rara
vez se encuentran dentro de la matriz forestal mas humeda. Al moverse hacia el este desde
las areas mas humedas en el noroeste de la Patagonia, los bosques comienzan a desagregarse
en parches mas pequefios (es decir, se convierten en islas dentro de una matriz esteparia mas
grande), en lo que Rapoport y Monjeau (2001) describieron para el ecotono bosque-estepa

como patron de queso gruyere. Estos parches forestales se ven favorecidos por ciertas
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caracteristicas geomorfoldgicas que proporcionan suficiente tierra profunda y humedad, y
generalmente estan habitadas por una mezcla de especies de roedores de areas mésicas y
xéricas (provenientes de la matriz de estepa circundante). Se puede plantear la hipdtesis de
que estos parches contienen restos de una fauna forestal reducida o menos diversa, y su
riqueza de especies estara relacionada con el tamafio del parche y qué tan lejos esté de otros
parches similares. Esta asimetria en forma de patrones de distribucion podria estar
relacionada con restricciones fisiologicas (mayor tolerancia en generalistas, como O.
longicaudatus, y menor para especialistas, como E. chinchilloides), pero también con la
historia filogenética de cada taxon. Parece ser mas facil, desde un punto de vista bioldgico,
encontrar las condiciones adecuadas en una parcela de vegetacion para una especie adaptada
a un ambiente mésico, que encontrar habitats adecuados dentro de una matriz forestal para
especies adaptadas al xérico. La explicacion de este patron esta en la vinculacion entre el
climay la geomorfologia, ya que en la matriz de paisaje xérica la limitante es la humedad. A
falta de precipitaciones, los bordes de rios y arroyos y humedales naturales como los
mallines, contienen la humedad suficiente para generar parches mésicos que permiten el
desarrollo de ambientes adecuados a las especies vinculadas a este tipo de ambientes, méas
frecuentes, extensos y compactos en el sector oeste de nuestra area de estudio, debido al
régimen de precipitaciones. P. macronyx, A. hirtay L. micropus estan presentes en ambientes
del ecotono bosque-estepa en habitats con cierta cobertura y himedos o mésicos (Barquez et
al. 2006; Monjeau 1989; Pearson 1995; Udrizar Sauthier 2009; Tetay DElia 2019). El efecto
contrario (parches xéricos en medio del bosque), no ocurre debido a que el régimen de
precipitaciones no puede ser reemplazado por ninguna particularidad geomorfologica como
sucede en el caso de climas xéricos. Esto hace que el limite del bosque sea una barrera natural

a las especies de climas xéricos, pero que no lo sea para las especies de climas mesicos, ya
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que éstas encuentran parches y corredores durante casi 100 kildmetros al este del limite de
los bosques, como en matorrales y vegetacion cerca de rios. Un efecto complementario del
funcionamiento del ecotono bosque-estepa, es que la direccién predominante del viento es
desde el oeste hacia el este, Ilevando propégulos de especies en esa direccion. Sumado a esto,
la pendiente del terreno suele disminuir de Oeste a Este, debido a la cordillera de los Andes,
por lo que los cursos de los rios generalmente drenan desde el bosque hacia la estepa y no al
reves.

De manera similar, Stephens y Anderson (2014) determinaron las caracteristicas
ambientales que mejor predicen la presencia de una determinada especie de pequefios
mamiferos, y cdmo se estructuran las comunidades de pequefios mamiferos a nivel de habitat
en la region de Winconsin, Estados Unidos. Descubrieron que las comunidades de pequefios
mamiferos varian sustancialmente entre los habitats naturales y estan estructuradas
principalmente por diferencias en la densidad del bosque, los regimenes de humedad del
suelo y, en menor medida, la temperatura y la cobertura del sotobosque. El limite marcado
es particularmente aparente en la interfaz de los habitats de las tierras altas y las tierras bajas
0 entre los habitats abiertos y boscosos y crea conjuntos diferentes de pequefios mamiferos
dentro de un area espacial relativamente pequefia. Observaron que la temperatura estaba
fuertemente asociada con la presencia de 5 especies comunes.

Es probable que los modelos generados a partir de registros de presencias estén
sesgados por areas en las que tenemos mas informacion sobre especies (es decir, registros de
presencia), por ejemplo, en el Parque Nacional Nahuel Huapi, intensamente estudiado, que
no necesariamente coincide con la realidad biologica. Por esta razon, la paleta de colores de
los mapas es un indicador de presencia con mucho ruido metodolégico. Las predicciones del

modelo en areas marginales dentro de la distribucion potencial de la especie, es decir,
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aquellas &reas donde la especie esta cerca de sus limites de distribucion, reflejan mejor los
limites de sus capacidades fisiologicas y su capacidad para soportar las condiciones
ambientales locales o regionales. Predecir el comportamiento de distribucion de una especie
cuando esta lejos de sus umbrales criticos (es decir, en la parte central de su distribucion
potencial), es mas dificil que predecir donde estara cuando viva en los limites de su capacidad
de adaptacién. En el primer caso, la distribucidén serd compacta, aparentemente continua,
porque la matriz del paisaje permite la conectividad bioldgica. En el segundo caso, la
distribucion serd insular, porque la matriz del paisaje ofrece resistencia y los sitios adecuados
a su fisiologia son escasos y aislados.

No importa cudn complejo sea un sistema y cuantas variables tenga, su colapso
puede predecirse estudiando la primera variable que alcanza un estado critico, como lo
propone la llamada Ley del Minimo de Liebig (Brock 1997). Como se muestra en la Tabla
4.2, todas las especies necesitaban varias variables para explicar mas del 90% de su
distribucion potencial, pero generalmente habia una sola variable con informaciéon no
contenida en el resto (valores de permutacion "P" en la Tabla 4.2). Dos variables explicaron
mas del 53.9% de la distribucion potencial de todas las especies, con valores que alcanzaron
mas del 70% en E. typus, Ak. iniscatus y L. micropus (Tabla 4.2). Con la excepcion de E.
typus, Ph. xanthopygus y R. auritus, todas las especies estudiadas mostraron una sola variable
relacionada con la temperatura con valores de P> 40%; en G. valdivianus e I. tarsalis, una
variable relacionada con la precipitacion (BIO16 - precipitacion del trimestre mas humedo)
tuvo el valor de permutacion mas alto (es decir, informacion no presente en el resto) (Tabla
4.2). En nueve de las 14 especies estudiadas, la temperatura media del trimestre mas frio
(BIO11) fue la variable con mayor informacion no contenida en el resto, y una de las dos

variables méas importantes en los modelos de siete especies (Tabla 4.2). Aungue no estamos
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seguros de que ninguna de estas variables represente el "estado critico" mencionado
anteriormente, estos resultados proporcionan un marco para que otros estudios los prueben.
Estudios de gradientes latitudinales (Birney y Monjeau 2003; Monjeau et al. 2007) y
altitudinales (Andrade y Monjeau 2014) refuerzan la importancia de la temperatura minima
como el factor limitante mas importante en la distribucion de mamiferos. No obstante esto, a
escalas diferentes a las de este estudio, seran necesarios estudios méas detallados para separar
el efecto de la temperatura minima de otros efectos que también pueden estar influyendo.
Este estudio refuerza la idea de Monjeau et al. (1997, 1998) que la distribucion de
cualquier ensamble de especies a escala regional se puede predecir con precision aceptable
utilizando sélo variables de precipitacion y temperatura. Las variables directamente
relacionadas con la vegetacién (es decir, NDVI y EVI) contribuyen s6lo marginalmente a
explicar las distribuciones de roedores en la escala que modelamos. Si se pasa de una escala
regional a una escala local, es probable que los indicadores climéticos pierdan variabilidad
(es decir, la temperatura y la precipitacion son las mismas en cada pixel), y es en esta escala
donde NDVI, EVI u otras variables "locales” que dependen de la aspereza del paisaje, la
impermeabilidad del suelo, tipos de habitat y otros aspectos detallados de la estructura
geogréfica, deberian convertirse en indicadores mas importantes que las variables climaticas.
A la escala de estos andlisis, las imagenes de satélite promedian el NDVI de cada pixel,
enmascarando los valores altos de cualquier oasis de humedad pequefio que pueda existir
dentro de los valores bajos de la matriz del paisaje semidesértico. Este analisis podria estar
indicando que el poder predictivo de Maxent depende de la escala a la que se realiza el
modelado. Al pasar de escalas espaciales mas grandes a una escala de 1:10000, por ejemplo
(parches y distancias mas pequefias), las variables climéaticas ser&n menos importantes que

otras que varian en escalas mas pequefias, como EVI y NDVI. Problemas similares de escala
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aparecen al interpretar los ensambles de especies. Las Figuras 4.3 muestran areas donde las
condiciones ambientales permiten el ensamble de especies a escala regional, indicando dénde
las especies tienen el potencial de ocupar esos sitios en términos de su adaptacién a las
condiciones ambientales. Sin embargo, esta simpatria a nivel regional (1:7500000, o
aproximadamente entre 1000 y 1000000 ha) no necesariamente representa simpatria media a
escala local (1:10000), ya que los efectos de las interacciones competitivas son invisibles a
escala regional y solo comienzan a manifestarse desde 1:10000 (entre 0.1 y 100 ha) hacia
abajo.

La competencia interespecifica segrega especies espacialmente, especialmente
cuando pertenecen al mismo gremio trofico (Brown et al. 2002), estableciendo reglas de
coexistencia o exclusién que se manifiestan sélo a escala micro o local. Esto implica que,
dado que la probabilidad de presencia local de una especie depende del ensamble de especies
de ese sitio, las predicciones adecuadas de ensambles de especies utilizando Maxent deben
hacerse desde una escala de 1:10000 hacia abajo. Un problema diferente tiene que ver con
las condiciones locales que pueden soportar mayores densidades de roedores, en las que la
arquitectura (es decir, el tipo de vegetacion, el tipo de suelo) y la disponibilidad de alimentos
(por ejemplo, semillas, insectos) del area son criticos. Maxent no podra predecir
distribuciones de especies a escala local a menos que "alimentemos™ el software con los datos
apropiados a escala local.

A escala de microhabitats, la estructura de los ensambles de pequefios mamiferos
muestra diferencias con la heterogeneidad del habitat. VVariables del habitat como cobertura
de arboles, cobertura de arbustos, cobertura de hierbas y areas abiertas se encuentran entre
los principales factores que influyen en la distribucion y estructura de ensamble en especies

de roedores, Corbalan y Ojeda (2004) observaron que mientras la mayoria de especies del
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desierto se encontraban mayormente en hébitats con cierta cobertura vegetal, E. typus
preferia sitios desérticos, sin vegetacion. Como se muestran en las figuras 4.5y 4.6, en la
comparacion de los tipos de cobertura de suelo y de cobertura vegetal que presenta cada
especie en el area idénea predicha a partir de las variables climéticas, muestran una gran
variedad de habitats disponibles y distintos porcentajes por cada uno entre las especies de
manera individual.

Se puede notar una gran relacion con los habitats descritos para cada especie en el
capitulo 3, mostrando que el &rea idonea generada mediante los modelos de distribucion
potencial pueden ser buenos indicadores para predecir los tipos de habitats donde una especie
se distribuye, con solo usar variables relacionadas a la precipitacion y temperatura. Especies
generalistas, como O. longicaudatus y A. olivacea, muestran varios tipos de habitats, en
cambio otras especies mas especialistas, que estan preferentemente en Bosques Patagonicos
(como I. tarsalis y G. valdivianus) o en distintos habitats de la Estepa y Monte, (como P.
xanthopygus) asociados a areas abiertas, vegetacion escasa y rocosa/pedregosa. Solo una
pequefia proporcion de los parches de habitat locales pueden proporcionar las condiciones

adecuadas para la supervivencia y la reproduccion en una especie (Brown y Kurzius 1987).

Observaciones finales

Los resultados presentados en esta tesis agregan apoyo a la idea de que los
ensambles de roedores son "ec6logos del paisaje, no botanicos sistematicos™" (Monjeau et al.
1998), y que, dependiendo de la escala de analisis (por ejemplo, por encima de 1: 10,000),
las variables climaticas pueden ser usadas para identificar el tipo de ensamble que podriamos
encontrar. Diferentes especies de diferentes tribus muestran que variables ambientales

similares plantean limitaciones importantes en su distribucion, y que sus respuestas a estas
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variables no estan necesariamente relacionadas con su historia filogenética. A escalas mas
pequefias que la escala de paisaje, como lo es el de esta tesis, la heterogeneidad ambiental
dentro de un mismo sobre climatico determina asociaciones de ensambles con parches de
microhdbitat, en estos casos las variables climéaticas del Maxent pierden relevancia y
variables de vegetacion como el NDVI o el MSAVI se vuelven las que mejor explican la
disposicion espacial de individuos en los microambientes. En el ecotono bosque-estepa, a
escala de, digamos, una hectérea, la disposicion espacial de los individuos de distintas
especies, esta determinada por los distintos parches, individuos de especies mésicas (A. hirta,
L. micropus, O. longicaudatus) ocupan parches de arbustales densos, mientras que individuos
de especies xéricas (E. morgani, R. auritus, A. olivacea) ocupan la matriz de habitat (Monjeau
et al. 1989, 1997, 1998, 2011, Guthman et al. 1997; Lozada et al. 2000, Pearson, 1997).

Los cambios de rango se pueden predecir a partir de la correspondencia obtenida
por los modelos de envoltura climéatica (Wardle et al. 2011), pero este vinculo s6lo es valido
a escala regional. A escala local, donde la precipitacion y la temperatura no varian mucho
dentro de un parche estudiado, planteamos la hipétesis de que la prediccion de la presencia
depende de interacciones bioticas como las reglas de ensamble (Brown et al. 2002; Pearson
y Dawson 2003). Por lo tanto, un modelo de distribucion completo debe incluir la influencia
del clima en la conformacién del conjunto de especies regionales (diversidad gamma) y la
influencia de las interacciones bioticas en la conformacion de la estructura de los ensambles
locales (diversidad alfa), que determinan la disposicion de parches espaciales de microhabitat
y abundancia de especies, pero que no influyen en los rangos de distribucion. Algunos de
estos conceptos, como los factores que afectan la riqueza de especies regionales (gamma) y
locales (alfa), se han discutido previamente (por ejemplo, Ricklefs y Schluter 1993; Brown

1995). Este trabajo respalda muchos de estos hallazgos utilizando modelos de nicho
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ecologico generados para ratones patagonicos, de un area con una compleja historia

taxonodmica y biogeografica.
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CAPITULO 5: Segregacion espacial de especies de Eligmodontia en la Patagonia

5.1 Introduccion

Los andlisis de la distribucidn de especies utilizando variables climaticas ayudan a
comprender por qué una especie esta presente en un lugar determinado y no en otro, al tiempo
que brinda oportunidades para discutir la morfologia y/o adaptaciones de las especies. Esto
permite predecir areas que describen las condiciones ambientales adecuadas para la
supervivencia de una especie, es decir, la distribucion potencial tomada como nicho
fundamental. En los Gltimos afios, los modelos de distribucion de especies han jugado un rol
cada vez mas importante en el estudio de los patrones de distribucion de especies (Guisan y
Thuiller 2005).

Hay especies que, aungue son genéticamente distintas, son morfol6gicamente
dificiles de identificar, lo que lleva a diferentes interpretaciones sobre el nimero de especies
en un area particular y sus rangos de distribucion geogréfica. Muchas de estas a veces se
consideran "especies cripticas", especialmente cuando se dividen en base a analisis
moleculares pero no pueden hacerlo en funcion de los caracteres morfologicos o
morfométricos (Bickford et al. 2007). Un caso particular son los roedores del género
Eligmodontia Cuvier (Rodentia, Cricetidae, Sigmodontinae, Phyllotini), un grupo de
pequefios roedores adaptados a habitats aridos y semiaridos de América del Sur, desde el
extremo sur del Per(, occidente de Bolivia, norte de Chile y el noroeste de Argentina, y hasta
el sur de Argentina y Chile, incluidos los pastizales y matorrales de la Patagonia, el desierto
de Monte, el Espinal y los pastizales secos, matorrales y habitats de Puna de los altos Andes
(Hershkovitz 1962; Musser y Carleton 2005; Andrade y Monjeau 2014; Lanzone et al. 2015).

Las especies de este género tienen varios caracteres especializados para la vida en estas
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regiones (p. Ej. resistencia al bajo consumo de agua, alta concentracion de orina,
almacenamiento de semillas; los callos plantales unificados en uno solo, Mares 1977; Diaz y
Ojeda 1999; Giannoni et al. 2001), y un amplio rango altitudinal que va desde el nivel del
mar en las latitudes sur, hasta mas de 4.500 m en las latitudes del norte (Mares et al. 2008).
Sin embargo, no existen caracteres morfoldgicos Unicos para diferenciar especies, en parte
asociado con la ausencia de estudios integradores que incluyan morfologia, morfometria y
genética (Mares et al. 2008; Lanzone y Ojeda 2005; Lanzone et al. 2015). Las especies de
Eligmodontia son muy variables en su morfologia, superponiéndose en las mediciones
externas y craneodentales, y también en los caracteres cualitativos que dependen de la edad
(Lanzone et al. 2015).

En la Patagonia, Eligmodontia morgani se ha registrado de forma simpatrica con E.
typus en algunas areas (Da Silva 2011; Zambelli et al. 1992; Sikes et al. 1997; Hillyard et al.
1997), pero los mecanismos de coexistencia entre estas poblaciones simpatricas siguen sin
estudiarse (Lanzone et al. 2007; Andrade 2020). E. morgani ha sido descrita como la especie
que vive tipicamente en la ecorregion de la estepa patagonica (sensu Burkart et al. 1999),
mientras que E. typus ha sido descrita como la especie que vive en la ecorregion de Monte
de Llanuras y Mesetas, y ambas especies han sido consideradas como buenos sustitutos de
los habitats de estepa y monte a lo largo de su distribucién (Andrade 2020). Aunque estas
especies son genéticamente distintas (Hillyard et al. 1997), la Unica forma confiable de
separarlas desde un punto de vista morfologico es mediante analisis discriminantes de
numerosas medidas externas y craneales (Sikes et al. 1997; Diaz et al. 2006). Debido a esta
dificultad, la mayoria de los trabajos consideran las especies en esta situacion como una sola
unidad o utilizando una taxonomia abierta (Eligmodontia spp en Andrade 2020 y Andrade y

Monjeau 2014), sin hacer distinciones especificas (Udrizar Sauthier 2009; Udrizar Sauthier
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y Pardifias 2014; Formoso 2013). Los modelos de distribucién de especies pueden ayudarnos
a identificar la superposicion espacial entre estas unidades taxondmicamente distintas,
proporcionando también informacion sobre sus requisitos ambientales Unicos (Raxworthy et
al. 2007). Los objetivos de este capitulo fueron evaluar si las especies se segregan
espacialmente, si las variables ambientales se pueden utilizar para separar la distribucion de
cada especie y, en Ultima instancia, determinar los requisitos del nicho ecoldgico de cada

especie.

5.2 Materiales y métodos

5.2.1 Area de estudio

El rea de estudio incluy6 la mayor parte de la Patagonia, un area de Argentina
caracterizada por un fuerte gradiente ambiental en el oeste, donde la precipitacion anual
oscila entre ca. 4000 mm a menos de 300 en ~ 100 km, gradualmente reducido a <200 mm
hacia el Este (Prohaska 1976; Paruelo et al. 1998). La elevacion varia de 3000 m a nivel del
mar con varias areas de altitud intermedia a alta (p. ej., mesetas patagénicas del norte y sur
como Somuncura, a ~ 2000 m), produciendo algunas de las transiciones bidticas mas agudas
conocidas (Quintanilla 1983; Veblen y Lorenz 1988).

El &rea de estudio fue elegida porque abarca la distribucién de ambas especies
estudiadas con un conjunto similar de variables ambientales (“regiéon A” como se describe
en Soberon y Peterson 2005), y siguiendo las indicaciones de Soberon y Peterson (2005) y
Barve et al. (2011) para seleccionar una “region M” al modelar la distribucion de especies,
para incluir areas accesibles a cada especie en un periodo de tiempo. Las especies de

Eligmodontia tienen una presencia bien documentada en la zona, con informacion sobre su
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distribucion reciente y pasada (ver Pardifias 1999; Udrizar Sauthier 2009; Formoso 2013;

Andrade y Monjeau 2014; Andrade 2020; y la literatura alli citada).

5.2.2 Modelos de distribucion potencial

Se eligidé el algoritmo de méxima entropia (Maxent) porque genera resultados
Optimos utilizando sélo puntos de presencia, como es este caso (Elith et al. 2006; Peterson et
al. 2007). Se generaron modelos de Maxent para E. morgani y E. typus, con registros de
presencia solamente obtenidos de anélisis genéticos (Sikes et al. 1997; Hillyard et al. 1997;
Lessa et al. 2010). Cabe aclarar que son diferentes a los sitios utilizados en el capitulo 4, los
cuales no estan diferenciados genéticamente, fueron identificados como sola unidad
taxondmica (Eligmodontia spp.) y se utilizé como criterio de separacion el oeste y este de
los 70° O de longitud.

Del total de sitios identificados genéticamente se utiliz6 25 % para datos de prueba,
random seed, 1.000 iteraciones, 10 repeticiones, 10.000 background y la opcién acumulativa
como formato de salida siguiendo a Merow et al. (2013) y Phillips et al. (2006), dado que el
resultado logistico de Maxent subestima en gran medida la probabilidad de ocurrencia en
todo el nucleo del &rea de distribucion de la especie y sobreestima la probabilidad de

ocurrencia en regiones donde la especie nunca fue detectada (Royle et al. 2012).

5.2.3 Seleccion de variables ambientales

Se siguid aproximadamente la metodologia utilizada en el capitulo 4.2. El punto de
partida fue utilizar un total de 20 variables obtenidas de la base de datos WorldClim (version
1.4, zona 43: Sudamérica) (www.worldclim.org), incluyendo elevacion y 19 variables

bioclimaticas, con una resolucién de 30 segundos de arco (0,93 x 0,93 = 0,86 km2), y una
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proyeccion en WGS 1984 siguiendo a Hijmans et al. (2005). Las variables ambientales que
combinan temperatura y precipitacion (por ejemplo, Bio 8, 9, 18 y 19) fueron excluidas
porque muestran extrafias anomalias espaciales en forma de discontinuidades extrafias entre
pixeles vecinos (Escobar et al. 2014; Astorga et al. 2018).

En este analisis se utilizo el indice de vegetacion ajustado de suelo modificado
(MSAVI), porque en areas con vegetacion escasa la reflectancia de la superficie y los indices
de vegetacion estdn influenciados por el suelo expuesto (como es esta area donde se
distribuyen estas especies de Eligmodontia, por eso se usé MSAVI para discriminar el uso
del hébitat). Varios indices de vegetacion incorporados con factores de ajuste del suelo, como
SAVI, se disefiaron para reducir el impacto del brillo del suelo en las firmas espectrales del
dosel y aumentar la sensibilidad del indice a las caracteristicas biofisicas del dosel (Huete
1988; Qi et al. 1994; Huete et al. 2002). A diferencia de SAVI, que requiere que los usuarios
especifiquen previamente el factor de ajuste del suelo L, la ecuacion de MSAVI contiene un
calculo de L utilizando bandas rojas y NIR disponibles (Qi et al. 1994; Ji et al. 2014). Este
indice se obtuvo procesando estas bandas a partir de una serie de imagenes satelitales
MODIS, las imagenes MOD13Q1 con fechas entre 18-02-2000 y 04-03-2000, obtenidas de
www.earthdata.nasa.gov. Las imagenes consecutivas de 16 dias de diferencia se fusionaron
utilizando el software Idrisi (Eastman 1990), lo que resulté en una capa con una resolucion
espacial de 250 m. Una vez generadas las imagenes, se re-proyectaron a WGS 1984 y se
multiplicaron por un factor escalar (Ruano 2013). El indice MSAVI se genero utilizando la
ecuacion disponible en Qi et al. (1994), Ji et al (2014) con la calculadora raster del software
QGis.

Se realizé un analisis exploratorio utilizando Maxent con el indice MSAVI y

variables ambientales, utilizando tres enfoques diferentes: el primero que incluye ambas
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especies de Eligmodontia juntas, combinando sus registros conocidos, genéticamente
diferenciados como si se tratara de una sola especie (modelo A), un segundo y tercero para
cada especie reconocida (modelo B para E. morgani y modelo C para E. typus), por separado.
Varios estudios recomiendan minimizar la correlacion entre predictores e identificar las
formas de caracteristicas apropiadas antes de la construccién del modelo, eliminando
predictores altamente correlacionados usando andlisis de correlacion, algoritmos de
agrupamiento, analisis de componentes principales o algin otro método de reduccion de
dimension porque las caracteristicas complejas creadas por Maxent a menudo ya son
altamente correlacionados (Dormann et al. 2012; Owens et al. 2013; Nufiez Penichet et al.
2016, Simdes et al). Por lo tanto, se realizé un analisis de correlacion de Pearson con el
paquete R v.3.4.3 (R Core Team 2017) entre las variables para cada modelo, con los valores
de las variables ambientales para cada localidad de muestreo (utilizando la herramienta
“Valores raster a puntos” con el software QGis y luego utilizar estos valores para realizar un
analisis de correlacién). Se consider6 alta una correlacion de 0,8 (Dormann et al. 2012), y se
utilizé la prueba Jackknife del andlisis exploratorio de Maxent para seleccionar qué variables
mostraron mayor aporte explicativo, considerando también aquellas con significacion
bioldgica para cada una de las especies estudiadas. Siguiendo este procedimiento para cada
modelo, terminamos con un total de 11 variables seleccionadas que usamos en una segunda
ejecucion de anélisis de Maxent con variables no correlacionadas.

Ademas, se generaron modelos preliminares usando tres multiplicadores de
regularizacion (es decir, B = 0.5, 1 y 2), ya que se sabe que estos valores generan resultados
diferentes (Warren y Seifert 2011; Radosavljevic y Anderson 2014), y usamos el area bajo
la curva (AUC) como estimador del poder predictivo de cada modelo. Generalmente, los

valores de AUC entre 0,5 - 0,7 se consideran de baja precision, entre 0,7 - 0,9 como
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predicciones razonables, y muy buenas predicciones son aquellas con valores superiores a
0,9 (Sweets 1988). Las predicciones del modelo se evaluaron utilizando el area bajo la curva
(AUC) y las caracteristicas operativas del receptor (Phillips et al. 2004, 2006) para los valores
de entrenamiento y prueba (es decir, AUCtrin Y AUCrest), Y presentamos los valores de
AUCrest ya que se cree que no sufren de los mismos problemas de sobreajuste que el primero
(Warren y Seifert, 2011). Para analizar los modelos en busca de un posible sobreajuste, que
da como resultado un AUCrrain alto pero valores de AUCrest bajos, analizamos las diferencias
de AUC (AUChit) segun lo propuesto por Warren y Seifert (2011), y recientemente utilizado
por Gutiérrez et al. (2014), Giménez et al. (2015) y Ruiz Barlett et al. (2019). Estos valores
de AUCohisf se utilizaron para seleccionar los modelos finales que analizamos.

Los mapas para cada especie se generaron utilizando los valores medios
proporcionados por Maxent, que representan los valores de idoneidad, en un rango de 100-
75 para la prediccion mas alta, 75-50 para una prediccion alta, 50-25 para una prediccion
media, 25-10 para una prediccion baja, 10-1 para una prediccion muy baja y 1-0 para una
prediccion nula (Martin 2010; Schiaffini et al. 2013; Giménez et al. 2015). Como en los
modelos predictivos del capitulo anterior, se eligieron valores medianos porque representan
una caracterizacion estadistica mas robusta que la media, especialmente para la funcién de
densidad de probabilidad de una poblacién bioldgica, que tiene un limite inferior natural de
cero. El uso de la mediana asegura que los valores anormalmente grandes en la cola de la
distribucion no desvien el valor "tipico™ de la distribucion, como lo harian en el caso de la
media (Feller 1967). Se evaluaron los mapas con el AUCpist mas alto para ambas especies
juntas y cada especie por separado, en base a la experiencia de campo, mapas de distribucion
de especies (por ejemplo, Lanzone et al. 2015) y tipos de habitat donde se sabe que existen

especies (Ledn et al. 1998; Pardifias et al. 2003; Formoso 2013). Finalmente, se genero un

112



mapa que muestra la superposicion entre ambas especies, utilizando valores de 0 0 1 para
valores acumulativos entre 0% y 50%, y de 51% a 100%, respectivamente, combin&ndolos
con la Calculadora Raster en QGis (QGIS Development Equipo 2011).

Se realiz6 un diagrama de dispersion para visualizar la distribucion de especies en
el espacio ambiental, entre los valores de la temperatura promedio anual (Bio 1) vs. la
precipitacion anual (Bio 12) de los sitios de presencia de las especies, sobre un fondo del &rea
de estudio. De esta forma se puede observar de forma preliminar el rango de temperatura y

precipitacion en el que se distribuye cada especie.

5.3 Resultados

Obtuvimos un total de 65 registros para Eligmodontia, 29 sitios de presencia
identificados a partir de muestras genéticas de E. morgani y 36 para E. typus (ver Apéndice
4). Los 3 modelos de distribucion generados con todos los sitios tomados juntos y por
separado para cada especie demostraron ser buenos modelos predictivos con valores de
AUCrest entre 0,891 y 0,778. ElI modelo con el AUCpisr mas bajo para todos los registros y
cada especie por separado tuvo un 3 de 1 (valores de 0.052, 0.02 y 0.061 para ambas especies
combinadas, E. morgani y E. typus, respectivamente), pero después de una inspeccion
detallada de los mapas generados elegimos aquellos con un 3 de 2 (valores de 0.061, 0.027 y
0.067 para todos, E. morgani y E. typus, respectivamente), que tenian valores similares y
presentaron lo que creemos son mejores interpretaciones de la distribucion de especies. Se
encontrd una clara separacion en la distribucion de ambas especies, en correspondencia
estrecha con indicadores de precipitacion y temperatura. Las areas adecuadas para E. typus
estan cercana a la costa atlantica, ambientes mas secos y calidos, mientras que E. morgani

parece tener areas mas adecuadas en la Patagonia central y las partes mas elevadas de la
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meseta de Somuncura, es decir ambientes mas himedos y frios. Los analisis también
muestran que diferentes variables contribuyeron a la distribucién modelada de cada especie

(Tabla 5.1).

Tabla 5.1. Estimaciones heuristicas de la contribucion relativa de las variables ambientales (en porcentaje) para
los modelos generados para ambas especies analizadas juntas y cada especie analizada por separado. Bio2 =
rango diurno medio; Bio3 = isotermalidad; Bio 4 = estacionalidad de la temperatura; Bio5 = Temperatura
maxima del mes més calido; Bio6 = Temperatura minima del mes mas frio; Bio 7 = rango anual de temperatura;
Bio 11 = Temperatura media del periodo mas frio; Bio 12 = precipitacidn anual; Biol4 = Precipitacién del mes
mas seco; Bio 15 = estacionalidad de la precipitacion; MSAVI = indice de vegetacion ajustado por suelo
modificado. Para cada uno de los modelos se presentan los valores de porcentaje (%) y permutacion de la
variable (es decir, informacion no presente en el resto de las variables; P). Las variables con las puntuaciones
mas altas para % y P se indican en negrita.

E. morgani + E. typus E. morgani E. typus
Variable % P Variable % P Variable % P
Biol2 26.6 9.3 Bioll 51 63.7 Biol2 39.9 41.2
MSAVI 21.4 19.1 Bio5 15.3 1.6 MSAVI 22 25.4
Bio4 20.6 8.9 Biol5 117 131 Bio5 19.9 6.2
Bio5 19.8 26.5 Bio7 111 2 Bio6 7.8 9.1
Biol5 4.8 11.3 Bio3 4.5 3.7 Bio2 6.9 7.9
Bio3 3.7 14 Biol2 3.9 143 Biol5 1.8 7.5
Bio2 1.7 31 MSAVI 24 1.6 Bio3 1.1 1.6
Bio6 0.8 21 Biol4 0.6 1.2
Biol4 0.6 5.8
% explicado
s mis 8 66.3 619
importantes
% explicado
Et?ge‘ﬁg'raet;':f 88.4 89.1 81.8
10%
AUCqits 0,06 0,02 0,06
Test AUC 0,778+0.041 0.867 + 0.041 0.827 + 0.055
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Figura 5.1. (A) Rango de altitud versus temperatura media anual a partir de registros de E. morgani
(cuadrados blancos) y E. typus (circulos negros), y (B) distribucion de ambas especies en el espacio ambiental,
con datos de background en gris, utilizando valores de temperatura media anual (BIO1) versus precipitacion

anual (B1012)

Los registros de ocurrencia marginal de E. morgani oscilan entre 34,18 y 48,99

grados sur y 66,31 y 71,73 grados oeste, mientras que los de E. typus oscilan entre 28,86 y
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47,86 grados sur, y entre 62,62 y 70,56 grados oeste. Nuestras muestras mostraron una
segregacion altitudinal entre especies, con E. morgani viviendo en un rango de 220 a 3300
m, y E. typus viviendo desde el nivel del mar hasta 1600 m (Figura 5.1A).

Las especies estan presentes en areas donde la precipitacién anual es menor a 930
mm para E. morgani (promedio de 354 mm) y 500 mm para E. typus (promedio de 294). E.
morgani estd presente en areas con una temperatura promedio anual de 8.6 °C (rango entre
20,4°C a-5.5°C) y E. typus en &reas con temperatura promedio anual de 13.4 °C (rango
entre 27.9 °C a 1.3 °C (Figura 5.1B). Las temperaturas promedio maxima y minima son
claramente distintas para E. morgani y E. typus, con valores medios maximos de 14,1 °C y
20,3 °C, respectivamente, y valores medios minimos de 3,1 °C y 7,1 °C respectivamente
(apéndice 5).

El modelo de distribucion potencial generado combinando ambas especies de
Eligmodontia muestra una concentracion de areas de alta prediccion en la Patagonia central,
especialmente en la provincia central de Chubut, y centro-norte de Santa Cruz y Rio Negro
(Figura 5.2A), consistente con las &reas de las localidades de cada especie y sus modelos
cada vez mas cercanos y superpuestos, respectivamente. Otras areas de alta prediccién en
este modelo combinado se superponen con areas de alta prediccion para E. typus (Figura
5.2C), especialmente hacia la distribucion central y oriental en la provincia de Chubut y el
norte de la provincia de Santa Cruz. En cuanto a los modelos generados para cada especie,
de forma independiente, las areas de idoneidad alta a media (aquellas por encima del 50%)
apenas se superponen, haciendolo sélo en areas del sur de Chubut y provincias centro-norte
de Santa Cruz (similares a las del modelo combinado) (Figura 5.2). Las areas adecuadas para
la presencia de E. morgani se concentran a lo largo de las areas altas de la meseta de

Somuncura, provincia centro-occidental de Chubut y Santa Cruz (Figura 5.2B).
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Contrariamente a esto, las areas aptas para E. typus se ubican en la Patagonia oriental, en
areas correspondientes a la ecorregion Monte de Llanuras y Mesetas, claramente en altitudes
mas bajas y mas cercanas al océano Atlantico (Figura 5.2C).

Las areas con alta idoneidad ambiental (> 50) para ambas especies de Eligmodontia se
ubican al sur de la Patagonia, a lo largo de valles fluviales con condiciones mixtas
altitudinales y de cobertura vegetal (el Erial descrito por Leon et al. 1998), entre 45 ° y 50 °.
Las areas ambientales adecuadas para E. morgani se concentran principalmente en la
Patagonia central y occidental, y en la Patagonia central y oriental para E. typus, con poca
superposicién entre las especies (Figura 5.3). Al comparar los modelos de distribucion
generados entre especies y un modelo de elevacion digital (DEM), las areas adecuadas para
E. morgani se encuentran en areas de altitud media y alta en las mesetas occidental y central,
mientras que las de E. typus se concentran principalmente cerca del nivel del mar en la costa,
y siguiendo los valles fluviales y otras areas de baja altitud hacia el oeste (Figura 5.4).

Los andlisis de las contribuciones de las variables ambientales a cada uno de los
modelos son diferentes entre especies, y también cuando se modelan juntos. En el modelo
generado con ambas especies (modelo A), la precipitacion anual (Bio 12) y el MSAVI (indice
de vegetacion ajustado por suelo modificado) son las dos variables méas importantes
(estacionalidad de la temperatura (Bio 4) y temperatura maxima del mes mas calido (Bio5)
siguen de cerca), mientras que la temperatura maxima del mes mas calido (Bio 5) es la
variable con mayor informacion no contenida en el resto (Tabla 5.1). La variable mas
importante en el modelo generado para E. morgani fue la temperatura media del cuarto mas
frio (Bio 11) con una contribucion superior al 50% y siendo también la variable con mayor
informacién no contenida en el resto. Las variables mas importantes para E. typus fueron

precipitacion anual (Bio 12), MSAVI y temperatura del mes mas calido (Bio 5), mientras que
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Bio 12 también fue la variable con més informacion no contenida en el resto (Tabla 5.1).
Solo 7 variables explicaron mas del 98% de los modelos generados para cada especie
individualmente y ambas especies combinadas, mientras que 4 (modelo para ambas especies
y E. morgani) y 3 (modelo para E. typus) variables ambientales con valores superiores al

10% explicaron mas del 81% de los modelos (Tabla 5.1).

pte =7
e = i
0 50100 200

O E. morgani

o E.morgani|:|0_1 . 10-2500 50-75
® F. typus -1_10|:25-50-75-100

Figura 5.2. Modelos de distribucion potencial generados para: A- ambas especies de Eligmodontia. B- E. morgani, C- E.
typus. Las lineas negras marcadas con A y B representan el limite oriental de los bosques subantartico-patagénicos, y la

estepa patagonica.
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Figura 5.3. Zonas con alta idoneidad ambiental (> 50%) para las dos especies de Eligmodontia estudiadas: el area de E. morgani,
representado en naranja, y E. typus, en celeste. En color rojo indica las &reas donde hay superposicion de sitios de alta idoneidad para
ambas especies. Los cuadrados blancos representan los sitios de presencia para E. morgani y los puntos negros para E. typus. Las lineas
negras marcadas con A'y B representan el limite oriental de los bosques subantartico-patagonicos y la estepa patagonica sensu Burkart et
al. (1999), respectivamente.
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Figura 5.4 B E. typus
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Figura 5.4 Area ampliada 2
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Figura 5.4 Area ampliada 3

Figura 5.4. Areas extendidas de los modelos de distribucion generados con la superposicion de un modelo de
elevacion digital (MDE) y curvas de nivel. S representan la meseta de Somuncura. A: modelo de E. morgani,
B: modelo de E. typus. Areas extendidas: 1: altiplano Somuncura (S), 2: rio Chubut, 3: norte de la provincia de
Santa Cruz.

5.3.1 Seleccién de habitat de especies
Utilizamos el concepto de Johnson (1980) para comparar hébitats seleccionados
entre E. morgani y E. typus, en los que los habitats y sus componentes se utilizan de manera
desproporcionada a su disponibilidad. Esto es diferente al concepto de preferencia, que
resulta de elegir un habitat si se ofrece en igualdad de condiciones con los demas.
Para cada temperatura encontrada en el mapa, definimos la seleccidn de especies s
para la temperatura T, como una variable estocéastica:

preference(s,T) = M;(s,r) such that i € U(T)

donde los sitios i estan en el subconjunto U (T) del mapa donde T es la temperatura
media del cuarto mas frio (Bio 11) o la temperatura maxima del mes mas calido (Bio 5). La
variable M es la mediana dada por el algoritmo de Maxent, como se describe, de las especies

s calculadas en la regularizacion r (r = 2 utilizado en todo este analisis). La seleccién se puede
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normalizar como un porcentaje y caracterizarse por su distribucion de probabilidad. En la

Figura5.5 se muestran ejemplos de estas funciones, para ambas especies y paral °Cy 5 °C

para Bio 11y 21 °C y 27 °C para Bio 5, elegidas porque muestran la seleccion caracteristica

de E. morgani y E. typus. Un pico en un cierto valor en una de estas distribuciones de

probabilidad significa que la especie correspondiente ocuparia esa fraccion de todos los sitios

con dicha temperatura Bio 11 0 Bio 5.
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Figura 5.5. Distribucion de probabilidad de la seleccidn de habitat, para ambas especies, correspondiente a

dos temperaturas, como se muestra para Bio 5 (A) y Bio 11 (B).
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Para Bio 5, los histogramas correspondientes a 21 °C (Figura 5A, izquierda)
muestran que estos sitios son los preferidos por E. morgani mas que por E. typus. Por otro
lado, los histogramas de 27 °C (Figura 5.5A, derecha) muestran que estos sitios son los
preferidos por E. typus. Para Bio 11, los histogramas correspondientes a 1 °C (Figura 5.5B,
izquierda) muestran que estos sitios son los preferidos por E. morgani mas que por E. typus.
Por otro lado, los histogramas de 5 °C (Figura 5.5B, derecha) muestran la seleccién por E.
typus. Sin embargo, se observa que los picos en estas distribuciones de probabilidad son
amplios, e incluso multimodales, lo que refleja el hecho de que Bio 5y Bio 11 son solo dos
de las varias variables que entran en el calculo de Maxent de la distribucion potencial. En
otras palabras, el hecho de que permitan distinguir las dos especies muestra que son un proxy
razonable para la seleccion, pero que las otras variables utilizadas en el calculo de Maxent
también juegan un rol importante.

Estas distribuciones de probabilidad claramente no son gaussianas o incluso
unimodales, por lo que es dificil caracterizarlas por un solo parametro para una
representacion mas compacta de la seleccion en funcién de la temperatura. Un enfoque
alternativo es el uso de la distribucion potencial sumada sobre el subconjunto de sitios de una
temperatura determinada, con la formula:

R(s,T) = Z M;(s,7)
i€u(T)

Esta variable proporciona una visualizacion mas simple de la seleccion de especies,
alternativa a los histogramas, que mostramos en la Figura 5.6 como esferas de radio R, para

ambas especies y para un conjunto de temperaturas. Analizadas de esta manera, ambas

125



especies aparecen confinadas a un rango de 15 °C: entre 15 °C y 30 °C de la temperatura
méaxima del mes més célido (Bio 5, Figura 5.6.A); y un rango de 12 °C: entre -2 °C y 10 °C
de la temperatura media del cuarto mas frio (Bio 11, Figura 5.6.B). La funcién normalizada
correspondiente R (T) para ambas especies, en funcion de la temperatura, se muestra en la
Figura 5.7, derecha (para Bio 5) y la Figura 5.7, izquierda (para Bio 11). En el caso de Bio
5, nuestro analisis muestra que E. morgani prefiere sitios con un pico de 22 °C y E. typus
prefiere sitios con un pico mas calido de 25 °C, y toda la distribucion se desplaz6 hacia
temperaturas mas calidas. E. morgani muestra una seleccion mas amplia en su distribucion,
cubriendo un rango entre 10 °C y 35 °C. E. typus estd ausente 0 es muy escaso cuando las
temperaturas estan por debajo de los 15 °C.

La especie E. morgani prefiere sitios con Bio 11 en un rango de 1 °C a 2 °C, con una
distribucion de probabilidad en forma de campana. Por otro lado, E. typus presenta una
seleccion mas amplia en su distribucion, en un rango entre 4 °C y 8 °C, con una media de 5,2

°C.

L. morgani L. typus A

15°C BIOS 18°C 20°C 23°C 26°C 28°C 30°C

. morgani L. typus B

-2°C BIO11 0°C 2°C 3°C 4°C 6°C 10°C

Figura 5.6 Seleccion de héabitat representada como el radio de esferas, para varias temperaturas de la variable
Bio 5 (A) y Bio 11 (B).
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Figura 5.7. Preferencia total normalizada R (T) para ambas especies para las variables Bio5 (izquierda) y
Bioll (derecha).

5.4 Discusion

Los modelos predictivos desarrollados a partir de registros de presencia (cuya
determinacion especifica inequivoca fue corroborada por estudios genéticos) muestran una
clara segregacion de habitat entre ambas especies a partir de diferente tolerancia a la
temperatura.

Los modelos para cada especie por separado son bastante consistentes con una sola
variable ambiental necesaria para explicar > 40% de sus distribuciones potenciales, incluso
después de usar solo registros genéticamente diferenciados. EI modelo generado con ambas
especies combinadas mostré la necesidad de 4 variables que contribuyan casi por igual al
modelo, mientras que los modelos para especies individuales respondieron altamente a una
sola variable (tabla 5.1). Los datos obtenidos muestran que el modelo de distribucién
potencial de E. morgani esta condicionado principalmente por una variable de temperatura

(temperatura media del cuarto mas frio, Bio 11), mientras que el modelo para E. typus esta
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condicionado principalmente por una variable de precipitacion (precipitacion anual, Bio 12)
(Tabla 5.1). Esto concuerda con las caracteristicas geogréficas de las ecorregiones donde
habitan ambas especies, E. morgani en la estepa patagonica con sus bajas temperaturas y
heladas durante todo el afio, y E. typus en el Monte de Llanuras y Mesetas donde la
precipitacion es el principal factor limitante (Paruelo et al. 1998).

El modelo generado para E. typus muestra que la especie se distribuye en la
ecorregion Monte de Llanuras y Mesetas, y porciones este y sur de la estepa patagonica,
donde la especie se encuentra mayoritariamente entre 40 ° y 50 ° Sur, superponiéndose en
areas donde se encuentra E .morgani (Figura 5.3). E. typus est& presente principalmente en
areas bajas con suelo desnudo y hébitats secos, donde la temperatura media anual puede
alcanzar los 13,4 °C y los meses mas frios estan cerca de los 7,1 °C (Apéndice 5). Estos
promedios estan claramente por encima de los encontrados para E. morgani, para lo cual
encontramos una temperatura media anual promedio de 8.6 °C, y una temperatura minima
promedio de 3.1 °C. Los gréaficos de las figuras 5.6 y 5.7 indicarian que E. typus resistiria
mejor temperaturas mas elevadas que E. morgani. El uso de MSAVI en nuestros modelos
permitio una mejor discriminacion de los parches de suelo desnudos que se encuentran mas
comunmente en el Monte de Llanuras y Mesetas, y que aparentemente son seleccionados por
E. typus. Esto concuerda con Mares et al. (2008), quien menciond que la especie vive en el
oriente argentino a través de los pastos y matorrales de la Pampa a través de las tierras bajas
patagonicas, pero no hasta las estribaciones de los Andes. EI modelo muestra que las areas
de mayor seleccion para E. morgani se encuentran principalmente en la Patagonia occidental,
al este del limite de los bosques subantarticos (Bosques Patagdnicos ecorregion sensu Burkart
et al. 1998) (linea A en las Figuras. 5.3), y el centro de la estepa patagdnica, extendiéndose

solo escasamente a las areas 6ptimas modeladas para E. typus (Figura 5.3).
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Estos modelos son diferentes a los generados en el capitulo 4 de esta tesis, donde se
modelaron distribuciones mas restringidas para cada especie, con un rango geografico mas
estrecho, con poca o0 ninguna superposicion entre ellas. La distribucion modelada mediante
datos confiables, como son las identificaciones genéticas de las especies, que ademas se
distribuyen en todo el rango geografico, presentan indicadores de validacion que las califican
como altamente confiables y son notoriamente mas eficientes que aquellas generadas a partir
de registros dudosos, como los del capitulo 4 ya que se realiz6 una separacion entre especies
a partir de sitios de individuos basandose sélo en un criterio de separacion segun la ubicacién
hacia el oeste o este de los 70° de longitud. Como lo comprobaron Jayat y Pacheco (2010)
en un estudio similar utilizando dos sets de datos, confiables y dudosos, de esta manera estos
mapas generados muestran ser mas confiables. Estas diferencias y las que existen entre las
variables ambientales muestran la importancia de seleccionar localidades basadas en la
distribucion de especies y el area de extension, con una idea clara de los objetivos detras del
modelado (por ejemplo, distribucion potencial, factores ambientales limitantes,
superposicién de especies). En este sentido, el rea de superposicion en la extension sur de
ambas especies parece extrafia, porque el clima es méas extremo en la Patagonia austral. Sin
embargo, esto podria ser el resultado de condiciones apropiadas del que favorecen la
separacién espacial de ambas especies, al tiempo que les permiten coexistir. También
esperamos que esta segregacion espacial vaya acompafiada / acoplada con cambios en el
tamafio y peso promedio de estas especies, mejorando la separacion entre individuos mas
grandes y mas pequefios de E. morgani y E. typus, respectivamente. Por otro lado, una
tendencia a un tamafio méas grande (y peso asociado) en E. typus seria una respuesta “tipica”

después de un gradiente clinal, especialmente hacia el sur, donde seria aun mas dificil
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separarse de E. morgani caracteristicas morfoldgicas y morfométricas. Hasta donde sabemos,
ningun andlisis ha puesto a prueba estas hipdtesis.

Este estudio muestra que E. morgani estd presente en areas aridas con mayor
elevacion y temperaturas mas bajas en los meses frios que las aparentemente toleradas por
E. typus. Estos resultados coinciden con Hillyard et al. (1991), Kelt y col. (1991) y Mares et
al. (2008), quienes concluyeron que E. morgani estd mas restringido a la Patagonia
occidental, mientras que E. typus esta presente en la Patagonia central y oriental sensu lato,
y es abundante a lo largo de la costa atlantica. En los modelos obtenidos, el limite marginal
al este de E. morgani se encuentra en la meseta de Somuncura (Figura 5.4), un area natural
protegida ubicada en el centro-sur de la provincia de Rio Negro y norte de la provincia de
Chubut, con excepcionales condiciones geograficas, caracteristicas botanicas y zooldgicas
(Sikes et al. 1997; Hillyard et al. 1997).

Somuncura es un area con extensos parches dentro de una matriz de zonas de
transicion, entre la estepa patagonica y pastizales de altura, y entre la estepa patagénica y el
Monte de Llanuras y Mesetas (Forman y Godron 1986). Esta zona tiene mesetas y cerros que
se acercan a los 1900 m sobre el nivel del mar, siendo un area con condiciones ambientales
favorables para la presencia de E. morgani pero muy bajas para la presencia de E. typus. A
medida que aumenta la altitud y disminuye la temperatura, aumenta la idoneidad ambiental
de E. morgani; lo contrario se observé en los modelos generados para E. typus, donde la
idoneidad del habitat aumenta a altitudes mas bajas (Figura 5.2). Los valores de MSAVI en
los sitios de presencia de E. typus varian de -0,2 a 0,2, lo que implica que la idoneidad de la
especie aumenta en areas de cobertura vegetal muy baja (los valores de MSAVI maés cercanos

a 0 indican areas mas grandes sin vegetacion).
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Aunque Eligmodontia como género siempre se ha asociado con areas de suelo
desnudo o de baja cobertura, este trabajo sefiala una diferencia sustancial entre las especies
E. morgani y E. typus, en la que esta Gltima especie parece seleccionar mas areas abiertas (o
deserticas) que parcialmente simpatricas donde aumenta la presencia de E. morgani. Da Silva
(2011) encontré al menos 4 sitios donde se da simpatria entre E. morgani y E. typus, pero
aclara que no siempre se da sintopia (ocurrencia en el mismo habitat), en el noroeste
patagonico (Rio Negro y Chubut), region donde se da una inter-digitacion entre las biozonas
del oriente (ocupado por E. typus) y el occidente (ocupado por E. morgani) dependiendo de
la elevacion (Hillyard et al. 1997). También encontr6 simpatria en el sureste patagonico
(costa atlantica de Chubut y Santa Cruz), donde la altitud no es la usual para que habite E.
morgani, pero probablemente las condiciones climaticas mas extremas hacen que sea un area
propicia para que también habite. Coincide, ademas, que E. morgani tiene mayor fidelidad
a las zonas altas de las mesetas mientras que E. Typus posee mayor labilidad, lo cual permite
que esta especie habite en ambientes heterogéneos que van desde tierras bajas, zonas
habitadas cominmente por esta especie, a tierras de alrededor de 600 m.s.n.m., aunque aqui
su presencia es escasa (Da Silva 2011).

Estudios basados en citogenética (Kelt et al. 1991; Ortells et al. 1989; Tiranti 1997;
Zambelli et al. 1992), morfologia (Sikes et al. 1997) y datos moleculares (Hillyard et al. 1997;
Lessa et al. 2010) han permitido una mejor comprensién de la distribucion geografica de las
especies de Eligmodontia. Estos estudios demostraron claramente la presencia de 2 especies
diferentes de Eligmodontia en el cono sur, proporcionando datos sobre las relaciones
ecologicas de E. morgani con E. typus en la region (Mares et al. 2008).

Aunque E. morgani presenta una distribucion austral en Chile y Argentina y

superpone su rango geografico con E. typus en parte de la estepa patagénica (Hillyard et al.
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1997), las areas donde ambas especies se superponen se modelan a escala regional, que se
puede predecir con una precision aceptable utilizando Unicamente variables de precipitacion
y temperatura, un resultado similar al alcanzado por Monjeau et al. (1997, 1998). Al pasar de
una escala regional a una local, es probable que los indicadores climaticos pierdan
variabilidad (es decir, la temperatura y la precipitacion son iguales en cada pixel), y es en
esta escala donde las variables "locales” se vuelven indicadores mas importantes que
variables climaticas. En algunas areas, encontramos que pequefias distancias horizontales
pueden tener grandes diferencias de altitud, que pueden no diferenciarse a escala regional
como lo predijo el modelo de maxima entropia (Maxent). Esto se muestra en los analisis a
escalas locales de mapas de altitud y preferencias (Figura 5.4), donde E. morgani aparece
presente en altitudes mas altas mientras que E. typus en altitudes mas bajas.

Otras condiciones locales que podrian influir en la distribucién a escala local
incluyen la rugosidad del paisaje, la impermeabilidad del suelo y la estructura y cobertura de
la vegetacion (MSAVI es un buen ejemplo, como se describi6é anteriormente). Andrade y
Monjeau (2014) realizaron un transecto altitudinal en Somdncura mencionando a
Eligmodontia spp. en su estudio, debido a la imposibilidad de separar una especie de otra con
los datos disponibles. Las herramientas utilizadas en este trabajo nos permiten discriminar,
indirectamente, el habitat de una especie de otra, y podriamos asumir que las muestras en las
estepas altas del estudio de Andrade y Monjeau (2014) pertenecen a E. morgani y las
muestras de los sitios mas bajos, mas abiertas y con vegetacion de Monte serian habitadas
por E. typus. Esto es consistente con lo que encontraron en el mismo sitio Sikes et al. (1997)
y Hillyard et al. (1997). Si corregimos los resultados de Andrade y Monjeau (2014)

discriminando E. typus de E. morgani, su patron descrito de recambio de especies con la
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elevacion seria aun mas notable que el presentado por estos autores, reforzando sus
postulados con estas evidencias adicionales.

Las adaptaciones fisioldgicas y morfologicas y los requerimientos de nicho que
presentan los integrantes de un mismo ensamble pueden dar lugar a respuestas heterogéneas
frente a los mismos eventos climéaticos (Meserve et al. 2003; Meserve et al. 1995; Brown y
Heske 1990). Considerando las diferencias en la distribucion de ambas especies y las
variables que caracterizan dichas distribuciones, se esperaria encontrar diferencias
fisiologicas entre entre E. morgani y E. typus, con base en los resultados de nuestro modelo:
(1) siguiendo la regla de Bergman, E. morgani deberia ser consistentemente mas grande que
E. typus, y también tener una mayor concentracion de tejido adiposo que E. typus; (2) debido
a la diferencia de aridez entre las ecorregiones de Monte y Patagonia, los rifiones de E. typus
deberian tener areas medulares mas grandes (y por lo tanto asas de Henle mas largas) e
indices renales mas altos que E. morgani, tal como lo han demostrado Diaz y Ojeda (1999).

A pesar de los estudios actuales, la situacién confusa de la taxonomia y distribucion
del género Eligmodontia es un denominador comdn de algunos estudios de roedores
sigmodontinos en América del Sur (Lanzone y Ojeda 2005; Lanzone et al. 2015). Es claro
que se necesitan méas estudios de Eligmodontia, no sélo para E. morgani y E. typus, sino
también para otras especies como E. moreni y E. puerulus, especies que también habitan
areas secas de América del Sur, se presentan de forma simpatrica, y tienen problemas de
identificacion similares a los descritos aqui para E. morgani y E. typus (ver Lanzone et al.
2015). De manera similar, E. moreni y E. typus se presentan de manera simpatrica en gran
parte de la ecorregion norte y central del Monte de Llanuras y Mesetas (Lanzone y Ojeda
2005; Mares et al. 2008; Lanzone et al. 2007), lo que brinda una buena oportunidad para

realizar analisis como los presentados.
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Finalmente, se espera que los posibles modelos de distribucion generados a partir
de registros de presencia de individuos genéticamente diferenciados y una seleccion
ambiental diferencial (especialmente relacionada con las variables de temperatura), puedan
ayudar a aclarar los limites de distribucién entre ambas especies para una identificacion

preliminar de individuos més confiable, proporcionando datos para resolver este problema.
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CAPITULO 6: Modelo de distribucién a escala local con factores

ambientales y bioticos

6.1 Introduccion

Los factores abioticos y bioticos interactian dindmicamente y con diferente
intensidad a distintas escalas para producir la distribucion geografica de una especie. Los
“modelos de idoneidad” representan la distribucion potencial de la especie como aquel
espacio donde podria estar presente la especie objeto de estudio en funcion de sus
caracteristicas ambientales (Felicisimo et al. 2005). Adicionalmente, las relaciones bitticas
tienen una gran influencia en la distribucion de las especies, si se tienen en cuenta las
interacciones con otras especies (e.g., la competencia) se hablara de nicho real (Hutchinson
1957). La competencia, por ejemplo, puede llevar a que las especies no ocupen mas que una
parte del area de distribucion potencial (Anderson et al. 2002; Pearson y Dawson 2003). Es
un factor importante que esta ausente en la mayoria de los trabajos (Davis et al. 1998,
Fitzpatrick et al. 2007), al igual que sucede con otras interacciones, tales como la facilitacion,
la polinizacién, la herbivoria, la depredacion (Sanchez-Cordero y Martinez-Meyer 2000;
Hebblewhite et al. 2005), el parasitismo (Peterson et al. 2002), la simbiosis o0 el mutualismo
(Gutiérrez et al. 2005; Mateo et al. 2011).

La inclusion de variables predictoras adicionales que representan la presencia-
ausencia de competidores conocidos puede incrementar significativamente el poder
predictivo de los modelos (Leathwick y Austin 2001; Anderson et al. 2002). Tales hallazgos
sugieren que incluso con una resolucion relativamente gruesa y una extension regional, la
presencia o ausencia de un competidor dado podria influir en la distribucion de otra especie,

pero no proporcionan una prueba formal de que el efecto de competencia observado
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realmente ocurre en la naturaleza. La inclusion de otras especies como predictores podria
simplemente proporcionar informacion sobre las condiciones fisicas que no se tienen en
cuenta en los descriptores ambientales incluidos en el modelo. Los resultados de los
experimentos de competencia pueden ayudar aqui, pero estos intentos se han realizado muy
raramente fuera de un laboratorio (Silvertown 2004). En este contexto, las simulaciones
matematicas pueden proporcionar soporte adicional. También deben considerarse otras
interacciones bidticas, como las ya mencionadas facilitacion, polinizacién, herbivoria,
depredacidn, parasitismo y simbiosis (Guisan Thiller 2005).

La teoria ecoldgica también contiene controversias respecto de la importancia de las
presiones “bottom-up” versus las “top-down” en el funcionamiento de los ecosistemas en
general y en la composicion y abundancia de la especies en las comunidades en el caso
particular que nos interesa (Hunter y Price 1992; Power 1992). El control bottom-up depende
de las limitaciones de energia del sistema, la base del tridngulo en el tipico esquema de la
piramide tréfica. La abundancia o escasez de alimentos es una de las principales variables
bottom up, pero también pueden intervenir otras, como el acceso a refugios. La produccion
de biomasa a su vez estd limitada por nutrientes, agua, y depende de las variaciones
estacionales de la radiacion solar, de la latitud y de la altitud (Oksanen 1988), por lo que su
influencia cambia tanto en el tiempo como en el espacio (Meserve et al. 1999, 2001). El
control bottom-up esta determinado principalmente por variables abidticas, con la excepcién
de las defensas quimicas y fisicas que las plantas utilizan para limitar el consumo por parte
de los herbivoros. El control top-down, en cambio, esta mediado por los consumidores de la
cadena trofica, los herbivoros controlan la biomasa de los productores primarios y los
depredadores controlan la abundancia de los herbivoros, siguiendo una l6gica doble-negativa

(supresor del supresor) que si se rompe (por ejemplo por extincion local de los depredadores)
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se produce un desequilibrio ecoldgico como el demostrado elegantemente en Terborgh et al.
(2001).

Los efectos de las interacciones competitivas son invisibles a escala regional y s6lo
comienzan a manifestarse desde 1:10.000 (entre 0.1 y 100 ha) hacia abajo. Problemas
similares de escala aparecen al interpretar los ensambles de especies. La competencia
interespecifica segrega especies espacialmente, en particular cuando pertenecen al mismo
gremio tréfico (Brown et al. 2002), estableciendo reglas de coexistencia o exclusion que se
manifiestan solo a escala micro o local. La regla de ensamble de Fox (1987) establece que la
incorporacion de una nueva especie en una comunidad depende del tipo de configuracion de
los ocupantes previos. Cuando se completa un nivel de organizacion sin redundancia trofica
(por ejemplo un herbivoro, un omnivoro y un granivoro), recién puede entrar una especie
redundante cuando esta completo el primer nivel. Las comunidades que se ajustan a la regla
de ensamble son los “Estados favorables“. Es decir que, si hay 3 especies en un mismo sitio
es poco probable que 2 sean del mismo gremio tréfico (Ej ambos herbivoros), éstos son los
“Estados desfavorables”. Kelt et al. (1995), establecieron que las mismas especies estudiadas
en esta tesis siguen la regla de Fox.

Una metodologia usual para modelar poblaciones que se distribuyen en el espacio
de manera heterogénea es la metapoblacional (Levins y Culver 1971). En los modelos
metapoblacionales las poblaciones locales (o subpoblaciones) de una especie dada residen en
areas que poseen cierta estructura espacial. Cada subpoblacion estd constituida por un
conjunto de individuos en interaccion y reproduccion, que presentan una dinamica
relativamente independiente y tienen probabilidades finitas de extinguirse y de colonizar
nuevos territorios. Se considera que cada subpoblacion habita un area o “parche”, por lo que

una metapoblacion puede caracterizarse como una red de parches ocupados por grupos de
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individuos con tasas caracteristicas de migracién entre parches. Las metapoblaciones ocupan
una disposicion cuadrada de parches de habitats adecuados. Estos parches constituyen su
unico recurso. Se pueden colonizar o desocupar de acuerdo con las reglas que se especifican.
Los parches también pueden destruirse y no ser aptos para la colonizacién, lo que representa
una heterogeneidad espacial y fragmentacion del paisaje, como en Bascompte y Solé (1998)
y Abramson et al (2017).

Se plantea como hipdtesis que la competencia de especies por recursos alimenticios
y la depredacion aérea influyen en la distribucion y composicion de los ensambles de especies
de roedores sigmodontinos de la Patagonia. Se espera que la presencia y/o ausencia de cada
factor bidtico tenga efectos notorios en la posibilidad de colonizar un nuevo parche y en la
disposicion espacial de las poblaciones de roedores, y estos efectos sean visibles con el
modelo de simulaciones propuesto. EIl objetivo de este capitulo fue modelar el efecto de
factores bioticos (competencia interespecifica y la depredacion) sobre la composicion
especifica de los ensambles de roedores, para ello se realizaron simulaciones numeéricas de
la dindmica de cada especie de roedor usando la metodologia metapoblacional, espacialmente

explicito, desarrollando una version estocastica.

6.2 Materiales y métodos

6.2.1 Area de estudio

Para determinar la influencia de factores biéticos, especificamente la depredacién
y la competencia interespecifica, en la distribucion de roedores a una escala local se
selecciond el area de estudio dentro la distribucion geografica de las especies de roedores
utilizadas, una extension en la zona andina y de transicion (Ecotono de bosque-estepa) del

noroeste de la Patagonia, el Parque Nacional Nahuel Huapi y alrededores (de 38° a 42°Sur y
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68° a 72° QOeste). La escala en un estudio ecolégico se compone de dos elementos: la
resolucion y la extensién (Cueto 2006; Ruiz Rivera y Galicia 2015). La resolucion espacial
se refiere al granulado de los datos, mientras que la extension geogréfica se refiere a la
dimension o el tamafio del area de estudio, el limite del &rea discreta que es relevante al
estudio de un fendmeno (McMaster y Sheppard 2004; Ruiz Rivera y Galicia 2015; Cueto
2006). Aunque la resolucién espacial utilizada del area de estudio es la misma que en el
capitulo 4 (casi 1 km?), no es la misma extension geogréafica. La limitante de resolucion de
este tipo de estudios esta dada por el limite del pixel del raster que utiliza Maxent, por esa

razon no es posible reducir el tamafio de pixel de 1 km a, por ejemplo, 250 mt.

6.2.2 Modelo- interacciones competitivas y depredacion

Se realizaron simulaciones numéricas de la dindmica de cada especie de roedor con
un modelo metapoblacional estocastico y espacialmente explicito, similar al propuesto en
Laguna et al. (2015).

En el modelo, el area de estudio fue dividida en celdas o parches de 1 km? de
resolucion espacial, por lo que la grilla total consta de 480 x 480 sitios (un total de 230.400
parches). En esta grilla cada subpoblacion de una especie dada tiene una probabilidad de
colonizar un parche vecino, una probabilidad de extinguirse localmente y asi desocupar el
parche en el que se encuentre, y una probabilidad de ser depredada y asi aumentar su
probabilidad de extincion local. Para establecer estos valores para cada especie presente en
el area de estudio, el modelo metapoblacional tiene en cuenta dos valores en cada parche (o
celda):

1. “Idoneidad”: otorga a cada sitio de la grilla y para cada especie un valor obtenido a

partir de los mapas de distribucion potencial de Maxent de cada especie (capitulo 4).
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2. El “NDVI”: es la cobertura vegetal en cada sitio, y se utiliz6 para medir la
probabilidad de depredacion suponiendo que a mayor cobertura del suelo por
vegetacion es menor la probabilidad de depredacion de un predador aéreo. Se
consider6 el mismo valor para todas las especies, y solo depende del sitio de la grilla.
En otras palabras, en areas con escasa 0 sin vegetacion los roedores estan mas
expuestos a la depredacion aérea.

En la siguiente seccidn se detalla cada una. Ademas de estas probabilidades, la dindmica

del modelo tiene en cuenta:

3. Laregla de Fox: para evaluar los efectos de las interacciones competitivas entre las
especies de roedores.

4. Una tasa de extincion que emula la muerte por causas naturales. Dado que el tiempo

de vida medio de todas las especies de roedores consideradas es similar, tomamos el mismo
valor de extincién local para todas las especies y en todos los parches (tasa de extincion

utilizada: e=0.05).

6.2.3 Implementacién del modelo

Para estudiar la influencia de la competencia y la depredacién en la probabilidad de
presencia de cada especie se utilizaron los sitios de presencia conocidos de las especies de
roedores que se encuentran en el area de estudio seleccionada, las mismas fueron 12 de las
14 especies estudiadas en esta tesis. Las 2 especies restantes no presentaron sitios de
presencia ni area de distribucion potencial considerable en el area de estudio, por lo que no
fueron tenidas en cuenta en este analisis.

Luego, se clasificaron a las especies en gremios tréficos, identificando su posicién

jerarquica en la red alimentaria. Las interacciones competitivas entre las especies de
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roedores presentes se establecieron a partir de la regla de Fox, que agrupa a las especies en
gremios troficos. Usando como punto de partida la division en gremios troficos para las
mismas especies de mamiferos que analizaron en Kelt et al. (1995), quienes establecieron,
como se dijo mas arriba, que dichas comunidades siguen la regla de Fox. Dentro del mismo
gremio trofico establecimos que el competidor superior es el de mayor tamafio corporal. un
aumento en la masa corporal y la condicion fisica, conduce a tasas de supervivencia y de
reproduccion relativamente mayores (Predavec 2000).

Como medida de la capacidad de colonizacion de un parche que presenta una
especie, se utilizod la informacion de idoneidad ambiental obtenida a partir de los mapas de
distribucion potencial, desarrollados anteriormente para cada especie. La idoneidad es una
medida de la preferencia en un determinado territorio que tiene un organismo por unas
condiciones ambientales. Serd mayor su capacidad de colonizar un sitio si el area es mas
adecuada a sus requisitos ecoldgicos. Entonces la capacidad de colonizacién del sitio i por
parte de la especie j es colonizacion (i,j)=idoneidad (i,j). Esta informacién esta normalizada
entre 0 y 1, y se transforma en este modelo en la capacidad de colonizacién de los parches
por parte de cada especie.

Ademas, la colonizacion de un dado parche por una dada especie dependera de la
cantidad de parches vecinos ocupados por dicha especie (a mayor nimero de parches vecinos
ocupados, mayor probabilidad de ser ocupado).

En consecuencia, la probabilidad de colonizacion del parche i por la especie j se
calcula de la siguiente manera:

C(i,j)= 1 - [1 - colonizacion(i,j)]N

donde N es el nimero de parches vecinos de i que se encuentran ocupados.
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Para la depredacion, se simul6 un depredador aéreo (por ejemplo una lechuza) con
reglas de captura y distintas exposiciones de las presas. Fue obtenido indirectamente
mediante una imagen del indice de vegetacion NDVI del area de estudio. La cobertura
vegetal, como por ejemplo matorrales de retamas, rosa mosqueta y cafia colihue, permite a
los roedores obtener alimentos y refugio para protegerse de los depredadores, en cambio en
areas sin vegetacion o escasa estdn mas expuestos a la depredacion aérea. En el modelo, el
valor del NDVI se normaliza para que quede en el intervalo [0,1] de manera que la
probabilidad de depredacidn tenga valores entre 0 y 1 y se define en cada sitio i como:

depredacion(i)= 1 — NDVI(i)

De la misma forma, y a cada paso del tiempo, cada subpoblacion en un dado parche
tiene una probabilidad e de extinguirse (igual para todas las especies y todos los parches).
Esta probabilidad de extincion local da cuenta tanto de la muerte por causas naturales como
la posibilidad de migracion de una dada subpoblacion, y en ambos casos el efecto es el

mismo: la desocupacion de un parche por parte de dicha especie.

Las condiciones iniciales (CI) utilizadas fueron dos:
CI1: Parches ocupados a partir de los sitios de presencia conocidos, la proporcion de parches
es igual a los sitios conocidos para cada especie. Inicialmente en la simulacién el sitio de
presencia de cada especie estara dentro del parche correspondiente a su ubicacion. Si hay
mas de una especie en un dado parche, conviven y compiten desde el tiempo t=0.
CI2: Las especies ocupan al azar cualquier sitio de la grilla, en una proporcion del 20%.

Los estados finales se definen como los lugares que cada especie ocupa en la grilla

luego de evolucionar un cierto nimero de pasos y no mostrar cambios sustanciales por un
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nimero considerable de los mismos. Se llega a un “estado estacionario” que queda
claramente definido a partir de observar la evolucidn temporal de cada una de las especies.

Segln la Regla de Fox, las especies de roedores de distintos gremios tréficos no
compiten entre si. Sin embargo, dentro de un mismo gremio existe una jerarquia que debe
ser tenida en cuenta. La implementacion de estas reglas en el modelo metapoblacional
requiere considerar que el competidor superior es el que tiene prioridad para colonizar
cualquier parche que sea idoneo y no esté ya ocupado por la misma especie. EI competidor
inferior s6lo podra colonizar parches disponibles, que no estén ocupados por otra
subpoblacion de la misma especie, ni ocupados por un competidor superior (Laguna et al
2015).

Ademas, aunque el sitio sea idoneo para una especie (es decir, que presente alta
idoneidad ambiental para dicha especie), si el sitio ya estd ocupado por otra especie de su
mismo gremio, y no estan presentes todos los demas gremios en el sitio, esa especie tiene

vedado el acceso a dicho parche.

6.2.4 Escenarios analizados:
Para observar cuanto y de qué manera influye cada variable considerada en el
modelo, se modelaron diferentes escenarios:

e Escenario Al: o “completo”, con sitios de presencia conocidos Cl1, depredacion (1-
NDVI), colonizacion (regla de Fox + probabilidad proporcional a la idoneidad + entrada al
parche segun jerarquia) y tasa de extincion.

e Escenario A2: con sitios de presencia al azar (C12), depredacion, colonizacion y tasa

de extincion.
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e Escenario B: (sin extincion local) con sitios de presencia conocidos (Cl1),
depredacion y colonizacion.

e Escenario C: (sin depredacion) con sitios de presencia conocidos (CI1), colonizacion
y tasa de extincion (es decir, anulando el efecto del NDVI).

e Escenario D: (sin regla de Fox), con sitios de presencia conocidos (CI1), depredacion
y tasa de extincion. Entran al parche si no esta ocupado por la misma especie o por una de

mayor jerarquia (pero sin fijarse qué otras especies de otros gremios estan presentes).

6.3 Resultados

Se muestra a continuacion los resultados de 12 especies distribuidas en la grilla en
el area de estudio. La division en gremios tréficos es la siguiente: 5 herbivoros, 3
animalivoros, 2 granivoros y 2 omnivoros. Las especies usadas y su jerarquia (1 superior, 2

inferior, salvo los dos omnivoros que no compiten entre especies) son:

h1: Irenomys tarsalis al: Geoxus valdivianus

h2: Loxodontomys micropus a2: Paynomys macronyx
h3: Phyllotis xanthopygus a3: Notiomys edwardsii

h4: Reithrodon auritus

h5: Euneomys chinchilloides 01: Abrothrix hirta

gl: Oligoryzomys longicaudatus 02: Abrothrix olivaceus

g2: Eligmodontia morgani

En la Figura 6.1 se observa los mapas para el area de estudio a distintos tiempos de
como evoluciona la simulacion preliminar de una especie con el modelo propuesto,
comenzando con los sitios de presencia conocidos, en el tiempo= 0 los puntos son los pixeles
ocupados por la especie a medida que transcurre el tiempo va colonizando nuevos parches

hasta llegar a un estado final estacionario, con 1000 pasos en este caso.
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Figura 6.1 Mapas de la evolucion de distribucién de una especie desde la condicién inicial al estado
estacionario.

Los modelos generados en los escenarios con todas las variables ante diferentes
condiciones iniciales (C.1.) mostraron ser robustos, con ambas situaciones se llegan a estados
finales muy parecidos. La diferencia entre si es el tiempo que lleva evolucionar (nimero de
pasos), siendo mas rapido cuando comienza la distribucion al azar que el de sitios de
presencia conocidos (Figura 6.2, 1000 pasos vs 120 pasos). Si bien la Cl al azar (C12) es méas
eficiente computacionalmente, la que corresponde a los sitios de presencia conocidos (CI1),
estd mas justificada desde el punto de vista ecologico. En CI1 a t=0 el numero de parches
ocupados inicialmente corresponde a los sitios de presencia, siendo una fraccion de parches
del area total (480x480= 230.400 parches totales), es decir, es una fraccion muy pequefia si
se compara con el total de parches que no se distingue en el eje y, distinto de cero ya que no

hay generacion espontanea de roedores, sino solo colonizacion a partir de los sitios ocupados.
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Con una menor fraccion de parches ocupados inicialmente en CI1, la coincidencia de los

estados finales de ambas CI le otorga robustez a los resultados.
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Figura 6.2 Curvas de evolucion de las poblaciones de especies para los escenarios completos (A), ante
diferentes condiciones iniciales: Arriba: sitios de presencia conocidos, Abajo: sitios al azar.
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Figura 6.3 Curvas de evolucién de las poblaciones de especies para los distintos escenarios. A. completo
B. sin extincion C. sin depredacion D. sin competencia. Especies de roedores: Herbivoros: hl: Irenomys
tarsalis, h2: Loxodontomys micropus, h3: Phyllotis xanthopygus, h4: Reithrodon auritus, h5: Euneomys
chinchilloides / Granivoros: gl: Oligoryzomys longicaudatus, g2: Eligmodontia morgani / Animalivoros: al:
Geoxus valdivianus, a2: Paynomys macronyx, a3: Notiomys edwardsii/ / Omnivoros: ol: Abrothrix hirta, 02:
Abrothrix olivaceus
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h2: Loxodontomys
micropus Al: Completo

h2: Loxodontomys
micropus B: Sin extincion

h2: Loxodontomys micropus
C: Sin depredacion

h2: Loxodontomys micropus
D: Sin competencia

Figura 6.4 Mapas de distribucién de cada escenario evolutivo para una especie, h2: Loxodontomys
micropus.

En cada escenario del modelo se muestran las curvas de evolucion de las 12 especies
(Figura 6.3), a partir de la fraccion de parches ocupados por cada especie en el tiempo. Todos
presentan condiciones iniciales a partir de sitios de presencia conocidos. Entre los escenarios
Ay B se observa que la extincion local no aporta demasiado al modelo. El patron de

ocupacion es muy parecido al escenario sin extincion (Figura 6.3, B), y las evoluciones son
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muy parecidas, la fraccion de parches ocupados en algunas especies es apenas mas baja pero
sin diferencias relativas.

La ausencia de la depredacion (Figura 6.3, C) modifica mucho el panorama.
Comparado con el escenario completo, la evolucion para el tiempo de simulacion todavia no
alcanzo un equilibrio y la fraccion de sitios ocupados aumenta considerablemente en todas
las especies. Indicando que si esperamos suficiente, las especies llegaran a ocupar todos los
espacios disponibles, como se esperaria en una poblacién sin depredadores que regulan las
poblaciones.

En la eliminacion de la competencia entre las especies de roedores, mediante la
ausencia de la regla de Fox (Figura 6.3, D), se observa un efecto tanto en la evolucion en
algunas especies como en la ocupacion final. Claramente esta regla reduce los sitios
ocupados, la proporcion de parches que ocupa cada especie es mayor y en un menor tiempo
en ausencia de competencia. La ocupacion del granivoro O. longicaudatus aumenta en menor
tiempo de evoluciéon llegando a una fraccidn ocupada mayor que en presencia de
competencia. El herbivoro L. micropus aumenta su presencia significativamente en ausencia
de interacciones de competencia con respecto a su competidor superior I. tarsalis, lo mismo
sucede con R. auritus.

En todos los escenarios la especie que presenta mayor proporcion de ocupacion es
A. olivaceus, omnivoro que no compite con especies del mismo gremio trofico por alimento.
La especie que se extingue (sin ocupacion de parches o con un valor de ocupacion cercano a
0) en los escenarios Ay B en la Figura 6.3 (a partir de sitios de presencia conocidos), es P.
xanthopygus, excepto cuando la condicién inicial es al azar llega a casi 0,05 (Figura 6.2-
abajo), en ausencia de competencia entre especies aumenta levemente la proporcién de

parches ocupados. Destacadamente en ausencia de depredacion esta especie aumenta la
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ocupacion linealmente con el tiempo hasta llegar a una fraccion mayor que 0,6 al final del
tiempo de simulacion, por lo que se ve muy afectada por la presencia de depredadores aéreos,
ya que es una especie que esta presente en la estepa, en sitios con escasa vegetacion.

En la Figura 6.4 se muestra, para la especie L. micropus como ejemplo, los mapas
de distribucién de cada escenario en el estadio final a la que llega esta especie en cada
situacion. A continuacion, en la seccion 6.3.1, se encuentran los mapas del estadio final sélo
para el escenario Al (completo) para cada especie (Figuras 6.5), junto al mapa de distribucion

potencial generado por Maxent.

6.3.1 Mapas de distribucion por especie

Las distribuciones de las especies de roedores establecidas por las reglas de
interacciones y variables ambientales de las simulaciones se ven fuertemente afectadas por
efecto de la depredacion aérea. En areas con vegetacion, los roedores encuentran mas
refugios contra los depredadores aéreos y en estas zonas las distribuciones de los roedores en
general se amplian con respecto a las distribuciones potenciales generadas con los modelos

Maxent, a areas incluso de mediana idoneidad ambiental.

Herbivoros

En el caso de los herbivoros que habitan en la estepa, R. auritus y E. chinchilloides,
(Figuras 6.5, h4 y h5 respectivamente) son competidores inferiores con respecto a los
herbivoros de ambientes boscosos, I. tarsalis y L. micropus (Figuras 6.5, hl y h2,
respectivamente). En los mapas de las simulaciones se observa que las distribuciones de los

herbivoros de la estepa solo estarian en areas de la estepa en ausencia de los competidores
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superiores. A su vez E. chinchilloides (Figura 6.5, h5) no se encuentra, 0 es menor su
probabilidad, en zonas donde esta presente R. auritus. Ademas, E. chinchilloides es una
especie especialista, con un nicho estrecho, siendo méas tolerante a condiciones abioticas
limitantes, presenta un rango de valores de variables (como temperatura, precipitacion,

alimento) mas estrecho, mas sensible a competidores y depredadores, como se ve en las

diferencias de parches ocupados en cada escenario.

Figura 6.5 h1: Irenomys tarsalis
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Figur 6.5 h2: Loxodontoms mi'cropus

Figura 6.5 h4: Reithrodon auritus
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Figura 6.5 h5: Euneomys chinchilloides

Granivoros

Con respecto a los granivoros, la distribucién de O. longicaudatus (Figura 6.5, g1)
no se ve afectada por factores bioticos, sino que se amplia su distribucién con respecto a las
areas de alta idoneidad, predichas por Maxent, hacia las zonas medias. Esta especie
generalista, presenta un rango de tolerancia ambiental mas amplio que otras especies,
permitiendo que se adapte a diversos habitats (como se muestra en el capitulo 4, Figura 4.6).

Con respecto a E. morgani (Figura 6.5, g2), en areas de alta idoneidad ambiental
establecida por Maxent probablemente se ve alterada su presencia por la depredacion aérea
en esa zona y por competencia con O. longicaudatus. En ambientes boscosos, donde la

depredacidn aérea disminuye a causa de los refugios de la cobertura vegetal, la distribucion
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de E. morgani en el mapa de las simulaciones aumenta, aunque no sea altamente favorable

ese ambiente para esta especie.

Figura 6.5 g2: Eligmodontia morgani
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Omnivoros

Las especies de omnivoros del género Abrothrix (Figuras 6.5, 0 1 y 02) no compiten
entre si por recursos y ademas, al estar presentes en el bosque y en matorrales, su distribucion
no se veria afectada tanto por la predacion, por lo que se observa un aumento en la

distribucion en las simulaciones a areas de mediana y alta idoneidad ambiental predichas por

Maxent.

Figura 6.5 01: Abrothrix hirta

T

Figura 6.5 02: Abrothrix olivacea
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Animalivoros

Las especies de este grupo trofico las denominamos animalivoros, ya que no sélo
son insectivoros (Kelt et al. 1995). Las especies que habitan en el bosque (Figura 6.5al y
a2), asociados a areas humedas y Nothofagus, se ven beneficiados al contar con refugio ante
la depredacidn, probablemente compitiendo en el mismo habitat. Los graficos de los distintos
escenarios (Figura 6.3) muestran que en ausencia de la competencia la proporcion de parches
ocupados aumenta, pudiendo interferir este factor. En cambio, Notiomys es una especie con
amplio rango de distribucion en la Estepa Patagénica, principalmente en areas de vegetacion
escasa (capitulo 4, Figura 4.6), el mapa de simulacion generado sugiere que Notiomys

comineza a distribuirse, al disminuir el area idonea de Paynomys, el cual esta presente en el

Bosque Patagonico y penetrando hacia la estepa, en matorrales, utilizando diferentes habitats.

Figura 6.5 al: Geoxus valdivianus
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Figura 6.5 a2: Paynomys macronyx

Figura 6.5 a3: Notiomys edwardsii

Figura 6.5 Mapas de distribucién por especie. lzquierda: mapa generado por el modelo de simulaciones,
derecha: mapa de distribucion potencial generado por el modelo Maxent.
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El mapa de riqueza de especies (Figura 6.6) al superponer las areas de distribucion
de todas las especies predichas por el modelo de simulacién en los escenarios completos
muestra al &rea con mayor riqueza de especies en la ecoregion de Bosque Patagonico. Al ser
comparado con el de la Figura 4.4 del capitulo 4, las principales diferencias en sus distintas
areas con mayor riqueza de especies entendemos que se deben no solo a la incorporacién de
los factores bioticos sino a la fuerte influencia que tiene en el modelo la depredacién
relacionada a la cobertura vegetal. Ademas el rango geografico es mas reducido y dos
especies con mayor distribucion hacia el este de la Estepa Patagénica y el Monte no estan

presentes aqui. Esta es la principal limitacién que encontramos en este modelo al ser un

método indirecto la medicién de la depredacion, puede estar sesgado.

=2 OO NOOTPA, WN -

Figura 6.6 Riqueza total de especies de roedores Sigmodontinas (de 1 a 10) generada al apilar los mapas de los
modelos de simulaciones de especies individuales.
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6.4 Discusion

Los modelos de distribucion desarrollados mediante el modelo de simulaciones
utilizando variables ambientales (mediante los mapas de distribucion potencial) y bioticas
muestran ser consistentes, pudiendo observar un claro efecto de la competencia y
depredacidn en la disposicion espacial de las distintas especies de roedores. El factor que mas
influye en la composicion especifica de los ensambles de roedores en el area de estudio es la
competencia interespecifica. El efecto de la depredacion es la variable bidtica que
mayormente estaria interfiriendo en la disposicién espacial o seleccion de habitat de los
micromamiferos estudiados. La cobertura vegetal proporciona refugio para las especies
estudiadas y disminuye el riesgo de depredacion (Bisceglia 2014; Corbalan 2004). Este actla
como una presion selectiva sobre los roedores, influyendo sobre la seleccion de habitat (los
roedores suelen usar en mayor proporcion los sitios cubiertos) y sobre la actividad de forrajeo
(Guidobono 2013). Esto fue comprobado experimentalmente en un estudio realizado por
Meserve et al (2003) de manipulacién de micromamiferos a largo plazo para estudiar la
importancia de las interacciones bidticas. Observaron que la depredacion tuvo los mayores
efectos, altamente significativos sobre la densidad de Phyllotis darwini, mientras que en otras
especies estudiadas (e.g., Ak. iniscatus, A. olivaceus y O. longicaudatus) no mostraron
efectos. Ademads, tuvo efectos en el numero y conducta de algunas especies de
micromamiferos, pero estos efectos no son persistentes o constantes en el tiempo. Parecen
variar afio a afio y depende de la abundancia de los depredadores, los cuales exhiben
respuestas retardadas a la abundancia de presas durante y después de los eventos de El Nifio.
La depredacidn es una interaccion biotica fluctuante, para el estudio de Meserve et al. (2003)

con efectos fuertes sélo en algunos miembros del ensamble y sélo a veces.

160



En cuanto a la competencia interespecifica Meserve et al. (2003) encontraron poca
evidencia de efectos negativos, y algunas respuestas positivas significativas a la exclusion
del competidor herbivoro superior. La competencia es considerada uno de los factores mas
importantes que operan en las comunidades de roedores de desiertos norteamericanos,
mientras que juega un papel menor en Asia (Shenbrot et al. 1999). Campos (1997) estudio la
seleccion de alimentos por especies de micromamiferos, encontrando una separacion
ecoldgica de las especies basada en la dieta. Corbalan (2004) en su estudio no logré
identificar relaciones de competencia, pero sin embargo el hallazgo de indicios de
segregacion de microhdbitat, sumado al uso del estrato vertical por algunas especies y de
observaciones previas permite inferir que existe una particion de microhébitats en la
comunidad de pequefios mamiferos estudiada. Esta particion de microhdbitats, a su vez,
podria reflejar la existencia de competencia interespecifica.

La hipdtesis de May y MacArthur (1972) predice que la separacion de nichos se
incrementa con la riqueza de especies. Este uso diferencial o particion de los recursos facilita
la coexistencia de las especies dentro de una comunidad (Kotler y Bown 1988; Shenbrot et
al. 1999). La coexistencia estaria acompafiada por diferencias en el comportamiento de
forrajeo, la morfologia y el tamafio corporal de las especies (Kotler 1989; Scott y Dunstone
2000), asi como por una segregacion temporal. En el Desierto del Monte, por ejemplo, el
grado de diferenciacién de nichos se da tanto en el eje tréfico como en el espacial (Campos
et al. 2001, Corbalan 2006, Gonnet y Ojeda 1998, Tabeni y Ojeda 2005, Albanese et al.
2011). Existen ambientes (por ejemplo pastizales, estepas arbustivas, dunas, bosques
abiertos, etc.) o, incluso, parches de habitat dentro de un mismo tipo de ambiente, con
diferentes grados de cobertura vegetal donde es posible encontrar coexistiendo alrededor de

cinco especies de pequeiios mamiferos que difieren en morfologia, tamafio corporal, dieta y
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preferencia de habitat de refugio-reproduccion (Ojeda 1989). Albanese et al. (2011)
observaron que las especies en estudio utilizaron el espacio arbdreo pero de diferentes
formas, una mostré un comportamiento méas selectivo, prefiriendo las capas mas altas y el
habitat mas complejo, mientras que otra mostr6 comportamientos méas generalistas,
exhibiendo poca preferencia por las caracteristicas del habitat.

En el sur de la Patagonia, Johnson et al. (1990) consideraron que la alta
heterogeneidad del habitat (habitats mas complejos) explica la alta diversidad de especies
de mamiferos. El habitat es un factor importante que actia en la distribucion de los
organismos Yy en la estructura de la comunidad. Como sugieren Corbalan y Ojeda (2004),
para estudios futuros tanto la variabilidad temporal como la espacial (la heterogeneidad del
habitat) podria tenerse en cuenta en estos modelos. Sin embargo, la idoneidad ambiental
generada por los modelos de distribucién podria ser un buen indicador de los distintos tipos
de héabitat que una especie ocupa, de acuerdo a la estrecha relacién observada en el del
capitulo 4 (Figuras 4.5y 4.6).

En estudios comparativos de parches de habitat relativamente uniformes a lo largo
de un gradiente geografico de variacion en las precipitaciones demostraron que la dinamica
poblacional de los roedores y la estructura de la comunidad se ven afectadas por otros factores
ademas de la precipitacion y la disponibilidad de alimentos (ej. Rosenzweig y Winakur 1969;
Rosenzweig 1973; entre otros). Habitats cercanos con precipitaciones casi idénticas pueden
diferir notablemente en abundancia y composicion de especies de roedores. Por lo general,
estas diferencias parecen reflejar la variacion en el riesgo de depredacion. De esta manera,
surge la posibilidad de que las poblaciones de roedores sean reguladas no solo por un
mecanismo bottom up (de disponibilidad de recursos), sino también por un mecanismo top

down (presencia de depredadores) (Bisceglia 2014; Meserve et al. 2003).
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Los resultados obtenidos sugieren que las especies de pequefios mamiferos son
capaces de distinguir entre distintos tipos de habitat y efectuar una seleccion a este nivel. Los
modelos realizados para especies de distribucion restringida (o especialistas) son mas fiables
—a igual numero de presencias— que los realizados con especies de amplia distribucion (o
generalistas) (Kadmon et al. 2003; Seoane et al. 2005; Papes y Gaubert 2007; Pearson et al.
2007; Mateo et al. 2010). Esto se debe a que en una especie generalista el rango de valores
para cada variable obtenido con un nimero limitado de presencias es mas amplio, mientras
que para las especies de distribucion restringida las condiciones ambientales estan muy
claramente definidas por el mismo nimero de presencias, ya que el rango de valores que
tolera es mucho menor. Esto se ve por ejemplo en las distribuciones de los roedores
generalistas, como O. longicaudatus, A. hirta o L. micropus, observando que las areas de
distribucion estadn en zonas tanto del Bosque Patagénico como también entrando en el
ecotono hacia la Estepa Patagonica, toleran un rango amplio de precipitacion y muestran
varios hébitats en sus &reas idoneas (como se mostro en las Figura 4.5 y 4.6 del capitulo 4).
Estos individuos presentan poca preferencia por las caracteristicas del habitat, tienden a
variar su dieta de acuerdo a la disponibilidad local y estacional aprovechando los recursos
qgue se encuentran disponibles (Noy-Meir 1979/80), siendo menores competidores y
permitiendo la coexistencia con otras especies. Por ejemplo, O. longicaudatus se encuentra
desde areas que van de casi 0 mm a zonas con 2000 mm anuales y de 5°C a los 15°C de
temperatura anual. En cambio, el rango de distribucion ambiental en especies especialistas
como E. chinchilloides, P. xanthopygus o I. tarsalis, el area de presencia se encuentra solo
en areas restringidas de su habitat natural, como E. chinchilloides solo se distribuye en la

estepa donde la precipitacion es menor a 1000 mm y el mapa de simulaciones sugiere que,
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ademas, su area de distribucién es afectada por competidores superiores desplazando el area
idénea predicha.

La omnivoria puede resultar una forma de adaptacion a la impredecibilidad del
ambiente, estas especies generalistas y oportunisticas varian su dieta de acuerdo a la
disponibilidad local y estacional de los recursos alimenticios (Noy-Meir 1979/80; Corbalén
2004). A. hirta parece ser un "especialista local" (Fox y Morrow 1981) en respuesta a la
disponibilidad de recursos locales, es fuertemente insectivora en las regiones semiaridas
(Meserve 1981), pero fuertemente fungivora en las regiones boscosas (Meserve et al. 1988).
Lo mismo sucede con A. olivaceus, en una plantacién de pinos muy alterada Mufioz-Pedreros
et al. (1990) consideraron que es herbivoro. Sin embargo, en hébitats menos alterados, se ha
demostrado que esta especie es bastante omnivora (Meserve 1981, Pearson y Pearson 1982,
Meserve et al. 1988).

Como suele suceder en teoria de sistemas, los extremos son mas predecibles que los
valores intermedios. Lo mismo sucede en los patrones de distribucion de las especies
estudiadas: es mas facil predecir la presencia de una especie en un habitat marginal, extremo
en su rango distribucional, donde las poblaciones de una especie se encuentran confinadas a
unos pocos parches aislados en donde encuentra condiciones favorables rodeadas de una
matriz de habitat desfavorable. Este es el caso de las especies mésicas, que al oeste de la
Patagonia encuentran que la matriz de habitat les prodiga de manera continua los
requerimientos adecuados, formando una distribucion compacta y con pocos huecos de
ausencia, patréon que, estudiando la distribucion de Abrothrix longipilis (ahora A. hirta),
Rapoport y Monjeau (2001) denominaron “gruyere positivo” (mas queso que agujeros). A
medida que el sistema se desplaza hacia el este, aumenta la desfavorabilidad en los

indicadores climaticos detectados por el modelo de méaxima entropia, y las condiciones
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ambientales propicias empiezan a insularizarse en mallines, bosquetes en galeria y
microambientes en donde aun pueden sobrevivir islotes habitables. Estas especies,
generalistas en el oeste, abandonan su distribucion compacta y se refugian en estos
“archipiélagos” cada vez mas escasos y dispersos, lo que Rapoport y Monjeau (2001)
denominaron como un patrdn “gruyere negativo” (mas agujeros que queso), ya que la matriz
predominante y compacta es de ausencia de la especie. Las especies mésicas que componen
los ensambles insularizados en la matriz de estepa son las generalistas y de distribuciones
extensas y compactas en la matriz de bosque, tal como lo postula el principio de los
subconjuntos anidados (Patterson 1990) y también forman una triada bastante tipica, regulada
por laregla de Fox (Kelt et al 1995): un omnivoro (A. hirta), un granivoro (O. longicaudatus),
un herbivoro (L. micropus).

Los modelos resultantes de este capitulo son una primera aproximacion a partir
de datos reales, de sitios de presencia conocidos de distintas especies que habitan en el &rea
de estudio, sobre la posibilidad de generar modelos de distribucion geografica de una especie
a partir de factores ambientales y la incorporacion de la influencia de interacciones bidticas.
Siguiendo una metodologia metapoblacional donde las especies habitan inicialmente en los
parches donde se encuentra su sitio de presencia conocido, con distintas reglas y datos de
probabilidad podran o no colonizar un parche vecino, ser predada o extinguirse. Permite
introducir informacion sobre el habitat de la especie en estudio y poblaciones de animales,
adicionar barreras fisicas o efectos antropicos, testearlo con datos de campo reales, agregar
efectos bidticos de cada especie en estudio. Esperamos que pueda ser un punto de partida
para nuevos modelos y analisis de poblaciones de especies y que permita predecir escenarios

a futuro, en un ambiente cambiante, como el efecto del cambio climatico.
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Es necesario advertir que los resultados del modelo, al analizar el efecto de la
depredacidn, pueden resultar demasiado simplificados y pueden estar sesgados al ser una
medida indirecta, en cuanto al papel que juega la cobertura vegetal, representada por el
indicador remoto del indice de vegetacion (NDVI). Futuras versiones de estos modelos
pueden tener en cuenta la influencia de depredadores terrestres, como zorros, gatos, hurones
y marsupiales, que pueden ser menos influenciados por la cobertura vegetal respecto de los
depredadores aéreos. Sin embargo, la aptitud del hébitat, en términos de cobertura vegetal,
podria ser condicionante para el crecimiento poblacional de las especies mas vulnerables a
la depredacion (Bisceglia 2014). Este autor coincide en que parches con mayor cobertura
vegetal ofrecen a estos animales refugio, disminuyendo el riesgo de depredacion, y en
muchos casos una mayor disponibilidad de alimento (Thompson 1982, Jaksic 1986,
Simonetti 1989). Esto fue observado por ejemplo por Simonetti (1989) para un ensamble de
micromamiferos chilenos donde todas las especies mostraron una clara preferencia por
ambientes arbustivos cerrados y una fuerte respuesta ante la simulacién de depredacion.
Bisceglia (2014) concluye en su estudio que la estructura de la vegetacion asi como la
composicion del sustrato influyen de manera significativa en la distribucién de las especies
de pequefios mamiferos del desierto (Simonetti 1989, Gonnet y Ojeda 1998, Taraborelli et
al. 2003).

También en un futuro podria incluirse un factor de destruccién de habitat, donde
barreras fisicas impiden la dispersion de roedores entre parches. La pérdida del habitat y la
subdivision o fragmentacion del habitat (Fahrig 2003) ocurren simultdneamente en paisajes
reales y conducen a cambios en la conectividad del paisaje, definida como la capacidad del
paisaje para facilitar los flujos bioldgicos (Tischendorf y Fahrig 2000). Los habitats

fragmentados o alterados suelen ser altos en areas dominadas por humanos. La comprension
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de los procesos y patrones en paisajes fragmentados requiere tener en cuenta la idoneidad de
los habitats alterados alrededor de los remanentes (es decir, los habitats de la matriz) para la
aparicion o dispersion de organismos. Sin embargo, esto a menudo implica datos detallados
y de largo plazo sobre la biologia de las especies, que no estan disponibles y su recopilacion
requiere mucho tiempo. Aunque la conectividad del paisaje depende de varios factores, la
idoneidad de los habitats de la matriz que rodean los remanentes para la aparicion o
dispersion de organismos ha sido comparativamente menos estudiada que el rol de los
corredores. Utilizando la distribucion y abundancia de pequefios mamiferos en un paisaje de
bosque Atlantico fragmentado, Umetsu et al (2008) investigaron como el poder explicativo
de modelos que describen la distribucion de especies en remanentes de bosque varia entre
variables de la estructura del paisaje que incorporan o no calidad de matriz. Para futuros
modelos podria agregarse variables con rios, rutas, asentamientos humanos, entre otros, para
comprobar sus efectos en las distribuciones de los roedores.

De esta manera, las interacciones bidticas, como la competencia y la depredacién, o
los factores abioticos, como la precipitacion o tipos de habitats, desempefian un papel
significativo en los conjuntos divergentes de pequefios mamiferos. Los integrantes de un
mismo ensamble pueden responder en forma diferente ante las mismas condiciones
ambientales (Meserve et al. 2003; Meserve et al. 2011; Haythornthwaite y Dickman 2006).

Una de las lecciones aprendidas del modelo de simulaciones es que la presion de
depredacion no necesariamente cambia la distribucion espacial de la especie, sino que regula
la abundancia de las poblaciones y, al mantener un balance en las abundancias de especies
en competencia, mitiga la exclusion competitiva y permite la coexistencia. En este estudio
esto significa que no necesariamente deberia esperarse la ausencia o presencia de una especie

debido a la depredacion, ya que el impacto principal es en la abundancia relativa, lo que es
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invisible en los mapas y en los modelos metapoblacionales. Por esta razon, los resultados de
los modelos de interacciones bidticas incorporados a este estudio centrado en la distribucion
(y no en la abundancia) deben interpretarse dentro del marco conceptual de los modelos
metapoblacionales y de modelado de nicho ecoldgico espacialmente explicito. Es necesario
advertir que el papel de las interacciones bidticas en la delimitacion del area de distribucion
de las especies puede verse un tanto desdibujado, pero esto se debe precisamente a que se
trata de modelos de distribucién y no modelos de abundancia, en donde se esperarian

resultados més notorios en cuanto al papel de las interacciones bidticas.
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7. CONCLUSIONES FINALES A MODO DE SINTESIS

En esta tesis se generaron modelos de distribucion de 14 especies de ensambles de
roedores sigmodontinos de Patagonia a partir de sitios de presencias y factores abioticos y
bioticos. Se pudo comprobar que las variables abidticas relacionadas a la precipitacion y la
temperatura permitieron predecir muy bien la distribucion potencial de cada especie a una
escala regional, en el rango de distribucion completo, y el efecto que tienen los factores
biodticos de depredacion aérea y competencia interespecifica en la disposion espacial a nivel
local.

Los patrones de distribucion de especies de escala continental o subcontinental se
explican claramente con indicadores climaticos, mayormente controlados por la temperatura.
A escala regional se explican mejor con indicadores influenciados por la geologia (la altura),
formadores de gradientes ambientales en combinacion con la temperatura y la precipitacion.
Entre las especies analizadas podemos encontrar dos grandes grupos, un ensamble de
especies que habitan en el Bosque Patagdnico y ecotono bosque-estepa, con clima himedo y
frio, que consta de I. tarsalis., G. valdivianus, P. macronyx, O. longicaudatus, L. micropus y
A. hirta. Las dos primeras especies con una distribucion mas estrecha, limitada a los Bosques
Patagdnicos, y las otras cuatro especies, con distribuciones mas amplias penetrando al
ecotono bosque-estepa, en una variedad de tipos de habitats (bosques, matorrales, arbustos
de estepa, en ambientes himedos). Las distribuciones fueron descritas principalmente por
variables relacionadas a la precipitacion, temperaturas de los meses mas hiumedos y frios.
Por el otro lado, un segundo grupo de especies: N. edwardsii, Eu. chinchilloides, E. morgani,

Ph. Xanthopygus, E. typus, R. auritus y A. olivacea se distribuyen en los ambientes aridos de
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la Estepa Patagbénica y el Monte. La variable que mayormente contribuyé en las
distribuciones de muchas de estas especies fue la temperatura de los meses mas célidos (Bio
5).

Los modelos de distribucion potencial generados permiten predecir
satisfactoriamente las distribuciones sélo utilizando variables climéticas, coincidiendo con
lo detallado segun referencias por cada especie en el capitulo 3. Ademas, se observé que las
areas iddneas de cada especie permiten relacionar los tipos de hébitats que ocupan, infiriendo
que la idoneidad podria ser un buen indicador de los habitats que una especie ocupa.

Las interacciones bidticas comienzan a operar a escala local, modificando la
disposicion espacial de los individuos de cada especie, que forman ensambles controlados
por reglas de coexistencia, segregando el nicho tréfico. Dentro de los factores bidticos, las
especies del mismo ensamble que pertenecen a diferentes gremios troficos, hacen posible la
coexistencia si presentan diferentes requisitos de recursos y habitats. Entre las especies que
pertenecen al mismo gremio tréfico, competiran mayormente aquellas que comparten
habitats y requisitos alimenticios. En cuanto a la depredacion, las areas con mayor cobertura
vegetal presentan refugio ante los depredadores para muchas especies, y también recursos de
alimento (Bisceglia 2014). Aunque para algunos roedores del ambiente arido, que presentan
distribuciones en ambientes abiertos con suelo desnudo, donde la cobertura vegetal es muy
baja o suelo rocoso, algunas habitan entre roquedales que podrian utilizar también como
refugios (como por ejemplo E. chinchilloides y P. xanthopygus; Pearson y Christie 1991;
Pardifias et al 2003), o el caso de E. typus que se distribuye en areas de suelo mayormente
desnudo y presenta atributos ecomorfoldgicos (patas traseras alargadas, locomocion
saltatoria; Mares 1975) que podrian ser ventajosos para una mayor evitacion de depredadores.

De esta manera, la heterogeneidad del hébitat, la dieta, el tamafio corporal y las relaciones

170



intra e inter-especificas podrian influir y facilitar la coexistencia de especies dentro de cada
habitat o parche (Corbalédn y Ojeda 2004).

La importancia de las interacciones biéticas debe considerarse dentro del contexto
del entorno abidtico (Meserve et al. 2016). Las variaciones de las precipitaciones y de la
disponibilidad de alimento pueden representar diferentes sefiales para cada una de las
especies de micromamiferos (Previtali et al. 2009). En el estudio a largo plazo realizado por
Meserve et al. (2003, 2016) sobre ensambles de micromamiferos y efectos de factores
abioticos y bioticos, los cambios en el régimen de lluvias en el centro-norte de Chile parecen
estar influyendo en la dindmica regional y local. Estos cambios probablemente son una
consecuencia del cambio climatico en curso (Jaksic 2001; Kelt y Meserve 2014) y han
llevado a cambios dramaticos, un tanto sorprendentes e inesperados, en el conjunto de
pequefios mamiferos y, a su vez, en el alcance de los impactos de los herbivoros en la
comunidad vegetal (Meserve et al. 2016). En este sentido, cuando los recursos cambian los
pequefios mamiferos pueden responder de varias maneras. Si los recursos se reducen pero
durante un periodo relativamente corto, los animales pueden conservar su energia reduciendo
su actividad temporalmente. En cambio, si la disminucion en la disponibilidad de recursos es
prolongada, pueden retrasar o, incluso, detener la actividad reproductiva y comenzar a
explotar recursos alternativos. Sin embargo, la obtencion de dichos recursos puede llevarlos
a explorar e, incluso, permanecer, por periodos mas largos, en aquellos lugares donde el
riesgo de depredacion es relativamente alto (Bisceglia 2014). Estas sefiales se veran
traducidas en las respuestas de cada una de las especies a través de su dinamica poblacional
(Bisceglia 2014), pero aun se desconocen las caracteristicas ecofisioldgicas capaces de

predecir respuestas ante cambios en el ambiente. Por lo tanto, ante la variedad de factores
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abioticos y bidticos, cada especie respondera de manera individual, segin sus requisitos de
nicho y estrategias adaptativas y fisioldgicas.

La controversia sobre la influencia de los factores top-down o bottom-up en la
estructuracion de los ensambles de especies, o la influencia de los factores bioticos o
abidticos en éstos, puede resolverse integrando ambas fuerzas dentro de la concepcion
jerarquica de la estructura natural, interpretada como un conjunto de ecosistemas anidados,
donde los factores abidticos operan en la mas altas jerarquias (clima, geologia,
geomorfologia, hidrologia, suelos) y los factores bidticos operan en las jerarquias mas
subordinadas (vegetacion, fauna, habitats). Cuanta mas pequefia es la escala, mayor es la
influencia de los factores bioticos y la intervencion del azar, es decir, procesos estocasticos
que escapan a los patrones que podamos modelar deterministicamente (Andrade et al., 2016).
La interaccion predador-presa es una de las hipétesis planteadas para explicar la existencia
de ciclos poblacionales (Pearson 1985, Hanski et al. 1991, Krebs et al. 1995, Lambin et al.
2000, Gilg et al. 2003, Nie y Liu 2005) y determina la abundancia y la distribucion tanto de
depredadores como de presas (Begon et al. 2006).

El incremento de riqueza hacia el noroeste de la Patagonia puede vincularse con un
paulatino incremento de la diversidad ambiental —por factores topograficos y climaticos— en
el extenso gradiente semiarido patagénico. La heterogeneidad ambiental creciente que se
verifica en las mesetas centrales y en el pedemonte se traduce en un aumento de la riqueza
de especies, que alcanza su maximo en el ecotono bosque-estepa con una gran variedad de
habitats. Vinculando el incremento de la riqueza especifica con una mayor disponibilidad de
nichos y recursos generados por ambientes mas heterogéneos (Kelt 1996; Pardifias et al.
2003; Bernardis 2019). La importancia relativa de los diferentes factores que generan esta

heterogeneidad varia con la escala (Gillson 2004) y la estructura de los ensambles de
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pequefios mamiferos muestra diferencias con la heterogeneidad del habitat (Corbalan y Ojeda
2004), la coexistencia o competencia por los recursos.

Considerando el incremento de la actividad antrépica, que lleva como consecuencia
a la transformacion del ambiente por cambios de uso de suelo (como el pastoreo, la
fragmentacion y los cambios climaticos globales), las distribuciones de los individuos se
podrian verse afectados, algunos méas que otras (Eg. Baltensperger y Huettmann 2018).
Myers y col. (2009) concluyen que muchas especies del norte en Estados Unidos han sufrido
recientemente contracciones de distribucion hacia el norte y han disminuido en abundancia
relativa, mientras que las especies del sur han extendido sus rangos hacia el norte y han
aumentado en abundancia relativa. Esto sugiere que el calentamiento climatico continuo
podria cambiar sustancialmente la composicion de la comunidad de pequefios mamiferos
(Stephens y Anderson 2014). Baltensperger y Huettmann (2018), en Alaska, observaron este
mismo patrén, las distribuciones de clima frio y las especies de pequefios mamiferos del
interior experimentaron grandes disminuciones en el area mientras se desplazaban hacia el
norte, hacia arriba en elevacién y tierra adentro en todo el estado. En contraste, muchas
especies del sur y continentales se expandieron por Alaska y también se movieron cuesta
abajo y hacia la costa. Ademas, los ensamblajes de comunidades en todo el estado se
mantuvieron constantes para 15 de las 17 especies, pero los cambios de distribucién dieron
como resultado ensamblajes de especies novedosas en varias regiones. De acuerdo a las
especies de roedores sigmodontinos en Patagonia, es probable que suceda algo similar, la
desertificacion y la degradacion son generalizadas en las tierras secas debido al calentamiento
global y los efectos del rapido desarrollo econémico, el crecimiento demografico y la
urbanizacion (Fu y Ma 2008; Huang et al. 2015). Algunos estudios indican el aumento de la

intensidad hidroclimatica se convertira en una caracteristica del calentamiento del siglo XXI,
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lo que lleva a precipitaciones méas breves, menos frecuentes y menos generalizadas y a un
aumento de la duracion de los periodos secos. Para la Patagonia se espera una desviacion de
la temperatura media anual esperada, un mayor calentamiento en la zona central de la
Patagonia y una disminucion de las precipitaciones anuales en la zona central de la Patagonia
con un aumento en la zona sudoeste y noroeste (Barbero et al. 2008), agravando el proceso
de degradacion existente, debido a un aumento en el desequilibrio hidrico resultante de las
mayores temperaturas y de la pequefia variacion en las precipitaciones (Gonzalez et al. 2018).
Un aumento de areas aridas podria provocar una expansion del rango de distribucion de
especies que habitan en la Estepa y Monte y una reduccion del rango de distribucion de las
especies de ambientes meésicos, del Bosque Patagdnico.

Segun Lissovsky y Obolenskaya (2015), el rango de distribucién basado en la
probabilidad refleja con mayor precision la distribucion real de una especie en la naturaleza
en comparacion con los otros métodos actualmente disponibles para cartografiar la
distribucion de especies (Tupikova y Komarova 1979; Emel'yanova y Ogureeva 2006;).
Refleja fendmenos que son observables al estudiar los rangos de distribucion, el 6ptimo
ecologico y diferentes probabilidades de captura de animales en diferentes partes de su rango
de distribucién. Dicho modelo es biol6gicamente significativo, ya que el algoritmo de célculo
de probabilidades es en general similar al algoritmo segun el cual un animal busca un nuevo
habitat al expandir su rango: primero se colonizan los habitats mas adecuados y, una vez que
se llenan, los animales comienzan a habitar sitios subdptimos. Este enfoque le da al
investigador una vasta area de estudio. El desajuste entre la distribucién observada y su
modelo (rango de distribucién potencial) no es menos interesante, ya que proporciona
material para estudiar las interacciones espaciales entre especies ecolégicamente cercanas en

la interfaz de rangos de distribucion, mejora la busqueda de pequefios enclaves y aclarar el
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efecto de factores historicos en el establecimiento de rangos de distribucién (Lissovsky y
Obolenskaya 2015).

Por lo tanto, estas técnicas de modelado de rangos de distribucion potencial basadas
en nichos, partiendo de datos puntuales, como asi también el modelo propuesto en esta tesis
que incorpora factores bidticos, permitiran un aumento considerable en la calidad del mapeo
del rango de distribucién como también una comprensién de la estructura de los rangos de
distribucion y los factores que influyen (Lissovsky y Obolenskaya 2015). Permiten mejorar
el conocimiento de los requisitos ecoldgicos de una especie, como asi también predecir las
distribuciones de las especies a futuro, un aspecto importante ante el cambio climético y la
actividad antropica. Otra aplicacion, en relacion a los roedores, también es la epidemioldgica,
conocer la distribucién y generar mapas de riesgo sobre las especies que son vectores de

enfermedades, como por ejemplo el hantavirus (Eg. Andreo et al. 2014).
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Apendice 1. Registros de presencia de especies de roedores

APENDICE

Tabla 1. Localidades para cada especie de roedor sigmodontino, provincia, coordenadas
geogréficas (en grados decimales) y fuente de cada informacion utilizada para generar los
modelos de nicho. Las especies estdn ordenadas alfabéticamente e identificadas con las

iniciales.
A |A |A |E |E |E L.|N.[O.|P. . | REFERENCIA,
PROVINCIA LOCALIDAD LATITUD LONGITUD MTHloImIT!C MIEIL M COLECTOR
. Washington (Rio } ) Pardifias et al. (2008a),
1 Coérdoba Cuarto) 33.883330 64.700000 Jayat et al. (2006)
2 Mendoza Las Aguaditas 34716667 -68.083333 X Pardlnas et al. (2008a),
Massoia (1981)
Laguna El Fernandez et al. (2009)
3 Mendoza Sosneado -34.850000 -69.883333 X X X X
Laguna de la Nifia Pardifias et al. (2008a),
Encantada Jayat et al (2006), Natbe
4 Mendoza -35.160556 -69.869167 X X X X et al. (2006), Massoia et
X al. (1994)
5 Mendoza Las Lefias -35.200000 | -70.083333 X | X X X Fernandez et al. (2009)
6 Mendoza Valle Hermoso -35.200280 -70.099943 X Ojeda et al. (2005)
7 Mendoza Cerro Morocho, -35.600000 -69.200000 X X Pardifias et al. (2008a)
Laguna Llancanelo
Caverna de Las B ) Pardifias et al. (2008a),
8 Mendoza Brujas 35.750000 69.816667 X X X X Gasco et al. (2006)
10 km W Bardas 3 ) Monjeau (1989),
9 Mendoza Blancas 35.874444 69.879444 X X X Pardifias et al. (2008a)
La Pasarela Pardifias et al. (2008a)
10 Mendoza (conjunction Rio -36.312778 -69.667500 X X X
Grande and RN 40,
11 Mendoza Los Frisos -36.472222 -69.648333 Pardifias et al. (2008a)
Ruta Provincial 37, Jayat et al. (2006)
laguna Tromen,
12 Neuquén Parque Provincial -37.078880 -70.118330 X
VolcanTromen,
2245 m (CNP 823).
13 | Neuquén Chos Malal -37.320000 | -70.170000 X Porcasi et al. (2005)
. Chos Malal Pardifias et al. (2003),
14 Neuquén -37.387500 -70.277778 | X X Tiranti (1996)
15 | Neuquén El Huecu -37.600000 | -70.600000 X Porcasi et al. (2005)
16 Neuquén 1km S Copahue -37.826990 | -71.096360 X GBIF, APN (1988)
1km N, 3km W GBIF, APN (1988)
17 Neuquén Caviahue, Cascada -37.855210 -71.085760
Escondida
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18 Neuguén Riscos Bayos -37.961944 | -70.797222 Pardifias et al. (2003)
19 | Lapampa | PaqueNacional | 55 q50000 | 65550000 Tetaetal. (2009)
Lihué Calel
20 | Neuquén Ringuilon -38.350000 | -70.600000 Porcasi et al. (2005)
20.5 km W Paso de Formoso (2013)*,
21 Neuquén los Indios, sobre * * Colector: Formoso y
Arroyo Covunco Podesta
Fortin Uno Formoso (2013)*,
22 Rio Negro * * Colector: Formoso y
Podesta
3 km w puente Formoso (2013)*,
23 Neuquén RPn°13 sobre rio * * Colector: Podesté, D.
Carreri
Juan de Garay Formoso (2013)*,
24 Rio Negro * * Colector: Formoso y
Podesta
. 3 km O de Puente Monjeau (1989),
25 Neuquén Carreri -38.883333 -70.433333 Pardifias et al. (2003)
. Puente Carreri } R Monjeau (1989),
26 Neuquén 38.887222 70.435556 Pardifias et al. (2003)
27 Neuquén -38.889170 -71.154270 GBIF, OMNH (1991)
Portal La GBIF, APN (1995)
. Atravesada, 3km S,
28 Neuquén 7km W Primeros -38.890180 -70.662650
Pinos.
Ruta Prov.13, GBIF, APN (1996)
29 | Neuquen | OSKMEPoralla | 50095680 | -70.658020
Atravesada.
CartalGM:
30 | Neuquén Neuquén -38.960000 | -68.060000 Porcasi et al. (2005)
. E end Laguna GBIF, APN (1983)
31 Neuquén Verde, 1000m -39.008290 -70.381080
Parque Nacional Monjeau (1989),
32 Neugquén Laguna Blanca -39.033984 -70.401150 Pardlnas et al. (2003),
Massoia y Pastore
(1997)
33 | Neuguén Costa SW de -30.063660 | -70.395430 GBIF, APN (1980)
Laguna Blanca
34 Neuquén | Paraje La Querencia| -39.121944 -70.947500 Pardifias et al. (2003)
Paso Cordova Formoso (2013)*,
35 Rio Negro * * Colector: Formoso y
Podesta
Ea. Santa Julia Formoso (2013)*,
36 Rio Negro * * Colector: Formoso y
Podesta
Woods at NE end GBIF, APN (1982)
. Lago Quillen, 1km
37 Neuquén E. 1.3km S Co -39.362220 -71.223460
Quillen.
38 | Neuquéen | NWShorelago | 5qa67677 | 71310342 GBIF, APN (1982)
Quillen
. GBIF, OMNH (2007),
39 Neuquén -39.370000 -71.233610 Collector(s): RD Sage
40 | Neuquén 3km W Rahue -39.372020 | -70.961090 GBIF, APN (1986)
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Camino a paso
Huirindil, Secc.

GBIF, APN (1983)

41 Neuquén Afihueraqui 1549, -39.424960 -71.429970
5636. CartalGM:
3972.29.1
Estancia La Petrona Pardifas et al. (2003),
42 | Buenos Aires -39.433333 -62.766667 H Pardifias et al. (no
publicado)
Puesto EI Chara Pardifas et al. (2003),
43 | Buenos Aires -39.450000 -62.050000 H Pardifias et al. (no
publicado)
GBIF, MSB (2001),
44 Neuquén -39.450000 -71.810000 Collector(s): Hantavirus
Chile
GBIF, MSB (2009),
45 Chile -39.471330 -72.655560 Collector(s): Hantavirus
Project, Chile
GBIF, MSB (2008),
46 Chile -39.488750 -72.518080 Collector(s): Hantavirus
Project, Chile
GBIF, MVZ (1983),
47 Neuquén -39.500000 -71.250000 Collector(s): O.P.
Pearson
5km N de Las GBIF, APN (1980)
. Coloradas 1619,
48 Neuquén 5625, CartalGM: -39.513750 -70.616480
3972.30.4
49 Neuquén Las Coloradas -39.554460 | -70.589680 GBIF, MACN
Parque Nacional GBIF, MACN
50 Neuquén | Lanin, Paso Mamuil | -39.583330 -71.466670
Malal
3 12km ESE Paso GBIF, APN (1986)
51 Neuquén Tromen -39.614130 -71.347330
52 | Chile 39.616670 | -73.183330 GBIF, FMNH (1981),
Collector: P. Munoz
53 | Neuquén Pilolil -39.648611 | -70.951111 Pardifias et al. (2003)
54 | Neuquén Pilolil -39.648611 | -70.947500 Monjeau (1989)
. departamento Catan Pardifias et al. (2003),
55 Neuquén Lil -39.650000 -70.950000 Pardifias et al. (2004)
Secc. Lago Paimun GBIF, APN (1983)
) 1536, 5605.
56 Neuquén CartalGM: -39.704580 -71.590470
3972.34.2
Secc. Puerto Canoas GBIF, APN (1983)
) 1541, 5599.
57 Neuquén CartalGM: -39.744610 -71.498250
3972.35.1
8 R R GBIF, MVZ (1982),
58 Neuquén 39.750000 71.430000 Collector(s): R.D. Sage
Ao. De las tierras GBIF, APN (1982)
Coloradas 1km E
. 2,4km S del Co. Del
59 Neuquén Chivo 1550, 5599. -39.757370 -71.418100
CartalGM:
3972.35.1
60 | Neuquén El Escorial -39.817220 | -71.562900 GBIF, APN (1983)
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Ao. del Escorial,

GBIF, APN (1983)

61 Neuquén 1200m -39.855830 -71.552590
2km N Secc. GBIF, APN (1983)
. Currhu 1561, 5583.
62 Neuquén CartalGM: -39.893260 -71.312840
3972.35.3
Lago Currhu chico, GBIF, APN (1983)
proximo a naciente
. Rio Currhu, Secc.
63 Neuquén Currhu 1556, 5582. -39.907430 -71.328290
CartalGM:
3972.35.3
Ruta GBIF, APN (1983)
. complementaria G, B R
64 Neuquén 3km E Puesto 39.908270 71.317890
Currhue Chico
GBIF, MVZ (1986),
65 Chile -39.920710 -71.900000 Collector(s): O.P.
Pearson
66 | Neuquén | 2KMN.BKmMECO. | 59930080 | -71.281040 GBIF, APN (1983)
Colohuincul
. Estancia Chacayal } R Pardifias et al. (2003),
67 Neuquén 39.933333 71.116667 Massoia (1988a)
68 Neuguén La Rinconada -40.000556 -70.838889 Pardifias et al. (2003)
2km SE La GBIF, APN (1982)
. Rinconada.
69 Neuquén CartalGM: -40.008170 -70.780530
4172.05.1
GBIF, MVZ (1980),
70 Neuquén -40.040000 -70.850000 Collector(s): O.P.
Pearson
10km WSW GBIF, APN (1982)
71 Neuquén | Comallo (=2386d; | -40.066050 -70.364470
5452 a)
. Rio Quilquihue ) R Pardifias et al. (2003),
72 Neuquén 40.066667 71.116667 Massoia (1988b)
. GBIF, MVZ (2003),
73 Neuquén -40.127010 -71.634150 Collector(s): R.D. Sage
Collon Cura, 16km GBIF, APN (1982)
. SE La Rinconada
74 Neuquén 1606, 5550. -40.129790 -70.733290
CartalGM: 4172.06
GBIF, MVZ (2001),
75 Neuquén -40.153077 -71.628569 Collector(s): O.P.
Pearson, R.D. Sage
76 | Neuquen | SanMartindelos |4, 955000 | 71 350750 GBIF, MACN
Andes
20 km SE General Formoso (2013)*,
77 Rio Negro Conesa * * Colector: Formoso et
al.
78 Neuquén Lago Lacar -40.188556 | -71.508878 GBIF, MACN
79 | Neuquen | FaraueNacional ;556050 | 71647180 GBIF, MACN
Lanin, Rio Pucari
Ao. la Horqueta, GBIF, APN (1983)
80 Neuquén Okm Ny 18km E -40.240670 -71.000200
Co. Azul
81 | Neuquéen | LA90Meliquina, | 46500910 | 71.340850 GBIF, APN (1983)

altura
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desembocadura Rio
Hermoso 1555,
5534. CartalGM:
4172.10

Secc. Lago
Hermoso 1545,

GBIF, APN (1978)

82 Neuquén 5531, CartalGM: -40.384900 -71.461740
417211
Cueva Epullan Monjeau (1989),
83 | Neuquén 40391111 | -70.196667 Pardifias et al. (2003),
Massoia y Pardifias
(1988c)
12 km N Nahuel Formoso (2013)*,
84 | Rio Negro Niyeu * * Colector: Formoso y
Podesta
2km NNW puente GBIF, APN (1984)
. sobre R. Collon
85 Neuquén Cura (rutas 40 -40.425700 -70.675700
&amp; 237)
Rio San Isidro, 6km GBIF, APN (1984)
S, 4km E Co.
86 Neuquén Espeleta 1556, -40.457620 -71.331480
5521. CartalGM:
417211
Confluencia Monjeau (1989),
87 Neuquén -40.500000 -70.533333 Pardifias et al. (2003),
Massoia (1988c)
Estancia EI Abra Pardifas et al. (2003),
88 | Buenos Aires -40.502500 -63.379444 Pardifias et al. (no
publicado)
89 | Neuquéen | Brazonorelago | ;500680 | 71566183 Monjeau (1989)
Traful
90 Chile Brazo noroeste del 40503417 -71.866306 Monjeau (1989)
lago Espejo
91 | Neuquen | CuardaparquePichi| 4, sogee | 71 610422 Monjeau (1989)
Traful
Entre rio Caleufu y Monjeau (1989)
92 Neuquén arroyo Cordoba -40.522453 -71.218231
Grande
93 | Neuquén Arroyo de la 40525094 | -71.192392 Monjeau (1989)
Catedral
, GBIF, MVZ (2002),
94 Neuquén -40.529170 -71.663890 Collector(s): R.D. Sage
. Brazo noreste del Monjeau (1989)
95 Neuquén lago Espejo -40.552597 -71.744858
Cerro Castillo, Paso Monjeau (1989),
. Flores Pardifias et al. (2003),
96 | Rio Negro -40.565556 -70.636667 Pardifias y Massoia
(1989)
97 | Neuquen | Cuencadelamoyo | ;06105 | 71191778 Monjeau (1989)
Cordoba
98 | Neuquéen | CeroCampanal | s, eq0067 | 71801856 Monjeau (1989)
lago Espejo
99 Neuguén Caminera Ruta 5. -40.594978 | -71.668478 Monjeau (1989)
GBIF, MVZ (1994),
100 | Neuquén -40.600000 -71.150000 Collector(s): O.P.

Pearson
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101 | Neuquén Norte lago -40.609117 | -71.695089 Monjeau (1989)
Correntoso
102 |  Neuquén Arroyo Machico -40.611522 | -71.565478 Monjeau (1989)
103 |  Neuquén Po. del Cordoba -40.616339 | -71.119461 Monjeau (1989)
104 |  Neuquén Lago Correntoso -40.626003 | -71.695011 Monjeau (1989)
105 |  Neuquén Lago Traful -40.633617 | -71.466203 Monjeau (1989)
suroeste
106 | Neuguén Lago Traful 40633722 | -71.489086 Monjeau (1989)
suroeste
107 |  Neuquén Cerro Colihue -40.640067 | -71.691128 Monjeau (1989)
Lago Espejo, GBIF, APN (1984)
. Seccional Espejo
108 | Neugquén 1524, 5500, -40.648770 | -71.704650
CartalGM: 4172.10
109 | Neuguén Guardaparque | 44 651333 | 71694897 Monjeau (1989)
Correntoso
. Rio Traful - Pto. J. ) R Monjeau (1989)
110 | Neuquén B. Coronado 40.666086 71.235039
111 | Neuquén Confluencia -40.669618 | -71.137099 Monjeau (1989)
112 | Neuquén Confluencia -40.689421 | -71.110298 Monjeau (1989)
113 |  Neuquén Cerro Negro -40.689422 | -71.371547 Monjeau (1989)
114 | Neuquen | E&-LAPMAVera | 46690550 | -71.222330 GBIF, APN (1990)
casco
115 | Neuquén Pto. Constancia -40.695181 | -71.905353 Monjeau (1989)
Pampa de Nestares Pardifias et al. (2003),
116 | Rio Negro -40.700000 -70.766667 Massoia y Pardifias
(1988a)
117 | Neuquén Cueva Traful -40.700950 | -71.271040 GBIF, MACN
118 | Neuquén Piedra del Viento | -40.705869 | -71.235040 Monjeau (1989)
Ruta Nacional GBIF, APN (1984)
Compl. L, 4,6km E
. 0,8 km S Co. Del
119 Neuquén Medio 1565, 5495. -40.706120 -71.225380
CartalGM:
4172.17.1
120 | Neuquén Confluencia -40.712036 | -70.097000 Monjeau (1989)
Paso Puyehue, 6km GBIF, APN (1984)
. N Co. Pantojo 1505,
121 Neuquén 5494. CartalGM: -40.714680 -71.940290
4172.16
122 |  Neuquén Port. Puyehue -40.718431 | -71.928992 Monjeau (1989)
123 | Neuquén |Rio Cuyin Manzano | -40.723600 | -71.108800 Monjeau (1989)
Margen SE Lago GBIF, APN (1983)
Correntoso 2,2km E
124 | Neuquén | delanacientedel | o500y | 71 647487
Rio Correntoso
1529, 5491.
CartalGM: 4172.16
6km W Confluencia GBIF, APN (1980)
125 | Neugquén | (SoprevalleCuyin | 4206000 | -71.146480

Manzano, subiendo

al W)
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E/ arroyo Ugeuco y

Monjeau (1989)

126 |  Neuquén -40.729764 | -71.579992
arroyo Voruco
127 | Neuquén Valle Encantado -40.732458 | -71.110297 Monjeau (1989)
20 km NO Los Formoso (2013)*,
128 | Rio Negro Menucos * * Colector: Formoso y
Podesta
129 |  Neuquén Sur del rio -40.738261 | -71.652497 Monjeau (1989)
Correntoso
. GBIF, FMNH (1986),
130 Chile -40.750000 | -72.933330 Collector: DA Kelt
131 | Neuquén El Centinela -40.763817 | -71.128983 Monjeau (1989)
132 | Rio Negro Las Grutas -40.766667 | -65.020833 Pardifias et al. (2003)
133 |  Neuquén Brazo Machete -40.780948 | -71.723220 Monjeau (1989)
134 | Neuquén Pla. Dormilon -40.782014 | -71.717233 Monjeau (1989)
135 | RioNegro | Canteras Comallo -40.783333 | -70.166667 Pardifias et al. (2003)
136 | Neuquén -40.789711 | -71.729770 Monjeau (1989)
La Lipela Monjeau (1989),
137 | Neuquén -40.794444 | -71.136389 Pardifias et al. (2003),
Massoia et al. (1991)
. Arroyo de las ) R Monjeau (1989)
138 |  Neuquén Horquetas 40.797781 71.155292
139 | Neuquén | Cerrolalagunita | .40.814342 | -71.185672 Monjeau (1989)
140 | Neuquén | Norte playa Picheto | .40.816619 | -71.629142 Monjeau (1989)
141 |  Neuquén Arroyo de la -40.816828 | -71.537381 Monjeau (1989)
Estacada
Rio Cuyin GBIF, APN (1984)
Manzano, 7,8km E
. 3,2km S Co. Cuyin
142 Neuquén Manzano 1558, -40.819780 -71.309890
5480. CartalGM:
4172171
GBIF, MVZ (1980),
143 |  Neuquén -40.830000 | -71.630000 Collector(s): O.P.
Pearson
. GBIF, FMNH (1986),
144 Chile -40.833330 | -72.933330 Collector(s): DA Kelt
Ao. 1km N 1,5km GBIF, APN (1984)
W Co. Quintriqueu
145 | Neuquén 1557, 5479. -40.833780 | -71.312270
CartalGM:
4172.17.3
146 |  Neuquén Pto. Roca -40.847778 | -71.070503 Monjeau (1989)
Cuyin Manzano, Monjeau (1989)
147 Neuquén arroyo Los -40.851597 -71.204342
Cornelios
148 |  Neuquén Rio Huemul -40.861372 | -71.429950 Monjeau (1989)
149 |  Neuquén Lago A. Gallardo -40.887950 | -71.808628 Monjeau (1989)
3 GBIF, MVZ (2003),
150 Neuquén -40.903890 -71.334440 Collector(s): R.D. Sage
151 | RioNegro | ParaiePasodelos | 4q916667 | 70716667 Monjeau (1989),

Molles

Pardifias et al. (2003)
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GBIF, FMNH (1986),

152 Chile -40.916670 | -72.883330 Collector(s): DA Kelt
GBIF, MVZ (1996),
153 Neuquén -40.920000 -71.360000 Collector(s): O.P.
Pearson
154 | Rio Negro Estab. Pozo Salado N N Formoso. (2013)*,
Colector: Formoso et al.
Refugio, 3.5 km N, GBIF, APN (1996)
155 Neuquén 1.5 km E Est. Paso -40.930080 -71.333810
Coihue
156 |  Neuquén -40.931944 | -71.064772 Monjeau (1989)
157 |  Neuquén Rincon Grande -40.932525 | -71.065494 Monjeau (1989)
158 | Neuquén | CADECEraamoyo |, qs5i67 | 71202142 Monjeau (1989)
Corral norte
. ) ) GBIF, FMNH (1985),
159 Chile 40.950000 73.050000 Collector(s): DA Kelt
160 | Neuquén Arroyo Vinagre -40.950133 | -71.597742 Monjeau (1989)
161 | Neuquén | A-Chacabuco |, o5650 | -71.063960 Monjeau (1989)
(weeds)
162 | Neuquén Blest (weeds) -40.954197 | -71.205288 Monjeau (1989)
163 | Neuquén Brazo Huemul -40.957592 | -71.329506 Monjeau (1989)
. ) ) GBIF, FMNH (1986),
164 Chile 40.966670 72.783330 Collector(s): D A Kelt
, 11km NNE Nahuel | i GBIF, APN (1989)
165 Neuquén Huapi. CartalGM: 40.974140 71.076200
166 | Neuquén | MallinMula Est. | 46 075000 | 71 153030 GBIF, APN (1996)
Fortin Chacabuco
. Lago Ortiz ) R Monjeau (1989)
167 | Neuquén Basualdo 40.976867 71.842875
168 | Neuquén | CADECEraamoyo | 491407 | 71200319 Monjeau (1989)
Corral centro
. Ea. Fortin ) R Monjeau (1989)
169 | Neuquén Chacabuco 40.991478 71.179300
170 | Neuquen | A-cormalbunch | 995803 | 71204827 Monjeau (1989)
grass)
GBIF, MVZ (1987),
171 Neuquén -41.000000 -71.140000 Collector(s): OP
Pearson
17km NE GBIF, APN (1981)
Pilcaniyeu (INTA)
172 | Rio Negro 1621, 5457. -41.015830 | -70.579280
CartalGM:
4172.23.1
Mallin Ao GBIF, APN (1980)
Chacabuco, Ea
. Fortin Chacabuco
173 Neuquén 1569, 5450, -41.021900 -71.189890
CartalGM:
4172.23.1
Rocky knoll, GBIF, APN (1982)
174 | RioNegro | ca&ntildeiadon 1 44 553340 | 70565430

Bonito, 23km NE
Pilcaniyeu.
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Puerto Blest 1515,

GBIF, APN (1980)

175 | Rio Negro 5458. CartalGM: -41.026120 -71.813130
4172.22.1
Ao. Castilla 1km E GBIF, APN (1984)
del Co. Chacayal
176 Neuquén 1555, 5458. -41.029550 -71.340000
CartalGM:
4172.23.1
GBIF, FMNH (1982),
177 Chile -41.033330 -72.625000 Collector(s): P.L.
Meserve
178 | RioNegro | FO-BlesLRIO | 41 0a7800 | 71815878 Monjeau (1989)
Negro
179 | Neuquén Cerro Villegas -41.043425 | -71.132975 Monjeau (1989)
180 | RioNegro | BrazoBlest Playa | = ) hiassg | 71710047 Monjeau (1989)
de las Arafias
181 | Neuquén -41.048610 | -71.383060 GBIF, OMNH (2005),
RD Sage
GBIF, MVZ (1989),
182 | Rio Negro -41.050000 -71.560000 Collector(s): OP
Pearson
. 10 km W-SW Pardifias et al. (2008b),
183 | Rio Negro Comallo -41.050000 -70.410000 Pearson (1984)
184 | Rio Negro Llao Llao -41.051650 | -71.558756 Monjeau (1989)
185 | Rio Negro Villa Tacul -41.051764 | -71.589453 Monjeau (1989)
186 | Rio Negro Perito -41.055639 | -71.026765 Monjeau (1989)
Moreno(weeds)
Nahuel Huapi-Rio Pardifias et al. (2003),
187 | Rio Negro Limay -41.056508 -71.148535 Massoia y Lartigau
(1995)
Costa Lago Moreno GBIF, APN (1983)
(Garage Llao Llao)
188 | Rio Negro 1539, 5454. -41.059430 -71.530180
CartalGM:
4172.22.1
189 | Rio Negro Golf Llao Llao -41.060244 | -71.528006 Monjeau (1989)
Estacion Perito GBIF, APN (1980)
Moreno, 28km ENE
190 | Rio Negro | de Bariloche 1583, -41.061700 -71.012800
5454. CartalGM:
4172.23.1
191 | Rio Negro Circuito Chico -41.065682 | -71.560539 Monjeau (1989)
. A° la Fragua ) R Pardifias et al. (2003),
192 | Rio Negro 41.066667 71.000000 Massoia (1983)
GBIF, FMNH (1982),
193 Chile -41.066670 -72.800000 Collector(s):P.L.
Meserve
8km WSW Comallo GBIF, APN (1983)
194 | RioNegro | (=2386 d; 5452 a). -41.070410 -70.342710
CartalGM:
5km ESE estacion GBIF, APN (1982)
Perito Moreno
195 | Rio Negro 1587, 5451. -41.078050 -70.956080
CartalGM:
4172.23.1
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GBIF, MVZ (1979),

196 | Rio Negro -41.080000 -71.140000 Collector(s): OP
Pearson
197 | Rio Negro Marful -41.080200 | -70.961487 Monjeau (1989)
198 | Rio Negro Cerro Leones -41.081360 | -71.143300 Monjeau (1989)
199 Chile Ramén -41.083300 | -71.133300 Monjeau (1989)
Bahia Creek Formoso (2013)*,
200 | Rio Negro * * Colector: Formoso et
al.
201 | Rio Negro Cerro Lopez -41.083667 | -71.577747 Monjeau (1989)
] 10km S Comallo GBIF, APN (1984)
202 | Rio Negro (2394d). CartalGM: -41.089610 | -70.215600
GBIF, MVZ (1985),
203 | Rio Negro -41.090000 -70.960000 Collector(s): OP
Pearson
GBIF, MVZ (1982),
204 Chile -41.100000 | -72.033330 Collector(s): OP
Pearson
12km W de GBIF, APN (1981)
. Bariloche 1547,
205 | RioNegro | coo" oo -41.109990 | -71.454750
4172.23
206 | Rio Negro Microwave Hill -41.110333 | -70.948948 Monjeau (1989)
207 | RioNegro | ISSKMEPerto | ;118830 | -70.894050 GBIF, APN (1996)
Moreno
208 | Rio Negro Aeropuerto -41.120800 | -71.195100 Monjeau (1989)
. Ea. La - - Formoso (2013)*,
209 | Rio Negro Perseverancia Colector: Formoso et al.
Picada sobre Monjeau (1989)
210 | Rio Negro margen sur del -41.127447 -71.638925
Brazo de la Tristeza
211 | RioNegro Rio Frias -41.127806 | -71.781044 Monjeau (1989)
212 | RioNegro Hipodromo -41.129531 | -71.434161 Monjeau (1989)
213 | Rio Negro Cerro Catedral -41.132511 | -71.450653 Monjeau (1989)
. Estancia Pilcafieu Monjeau (1989),
214 | Rio Negro -41.133333 -70.683333 Pardifias et al. (2003)
215 | RioNegro |BrazodelaTristeza | -41.134000 | -71.635000 Monjeau (1989)
. 4.2km E Bariloche, GBIF, APN (1993)
216 | Rio Negro Las Victorias -41.135750 | -71.261000
GBIF, MVZ (1981),
217 | Rio Negro -41.140000 | -71.360000 Collector(s): OP
Pearson
218 | Rio Negro Cerro Otto -41.146703 | -71.385211 Monjeau (1989)
p Paraje Leleque ) R Monjeau (1989),
219 | Rio Negro 41.150000 70.633333 Pardifias et al. (2003)
20 | RioNegro | CoS@ROOVErO | 44 160744 | 71505409 Monjeau (1989)
(weeds)
221 | RioNegro | Arroyodel Medio | -41.161303 | -71.231347 Monjeau (1989)
GBIF, MVZ (1978),
222 | Rio Negro -41.170000 -71.310000 Collector(s): OP

Pearson
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Rio Nirihuau, 4km

GBIF, APN (1984)

223 | Rio Negro W, 8.5km N Co -41.177640 | -71.148030
Bernal
10km SW GBIF, APN (1989)
224 | RioNegro | Bariloche.Lago | 4191410 | _71.392080
Gultierrez.
CartalGM:
Ea. El Condor 1577, GBIF, APN (1981)
225 | RioNegro | 5439.CartalGM: -41.195620 | -71.068130
4172.23
Rio Castafio Overo, GBIF, APN (1981)
. 44km W Bariloche
226 | Rio Negro 1518, 5438, -41.197880 | -71.795820
CartalGM: 4172.22
GBIF, MVZ (1982),
227 | Rio Negro -41.200000 -71.500000 Collector(s): OP
Pearson
. Castafio overo ) R Monjeau (1989)
228 | Rio Negro (weeds) 41.212303 71.628944
229 | Rio Negro Cerro Carbén -41.215878 | -71.292261 Monjeau (1989)
Camino a mina Pico Monjeau (1989)
230 | RioNegro | Quemado cerca Ea. | -41.217403 -71.094506
El Céndor
231 | RioNegro | Valledel Manso -41.229522 | -71.815342 Monjeau (1989)
232 | Rio Negro Cerro Nireco -41.239139 | -71.295850 Monjeau (1989)
233 | Rio Negro Port. Laguna 41244078 | -71.838383 Monjeau (1989)
Cauquenes
234 | RioNegro | CerroFray Elguea | -41246294 | -71.568997 Monjeau (1989)
235 | RioNegro |RioManso Superior | -41252567 | -71.719056 Monjeau (1989)
Alrededor refugio GBIF, APN (1988)
jJ.Neumeyer, 6km
236 | RioNegro | S Co. Carbon 1559, | -41.257940 -71.286010
5432. CartalGM:
4172.23
237 | RioNegro | O%tedellago | 41 55004 | 71688233 Monjeau (1989)
Mascardi
238 | RioNegro Arroyo Fresco -41.260569 | -71.507319 Monjeau (1989)
Picada a Cascada GBIF, APN (1983)
239 | Rio Negro los Cesares. -41.272880 -71.661690
CartalGM: 4172.22
240 | RioNegro |Oestedelago Fonck | -41293169 | -71.826706 Monjeau (1989)
241 | RioNegro | Cabeceradelrio | 1595600 | 71198994 Monjeau (1989)
Nirihuau
242 | Rio Negro Cerro Puntudo -41.304722 | -66.906111 Andrade (2008)
. Cabecera arroyo ) R Monjeau (1989)
243 | Rio Negro Las Minas 41.311003 71.183367
244 | Rio Negro Estancia Juquiche -41.333333 -69.550000 Pardifas et al. (2003)
245 | RioNegro | Norte Los Moscos | -41.337636 | -71.603086 Monjeau (1989)
246 | Rio Negro Este lago Fonck -41.338031 | -71.741817 Monjeau (1989)
247 | RioNegro | EMUeEHessyLos 1 4 547804 | 71065865 Monjeau (1989)

Moscos
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Rio Manso entre

Monjeau (1989)

248 | Rio Negro Mascardi y Los -41.365731 -71.591347
Moscos
GBIF, MVZ (1982),
249 | Rio Negro -41.390000 -71.480000 Collector(s): OP
Pearson
250 | RioNegro | Margenestelago |, 4a4655 | 71475381 Monjeau (1989)
Guillelmo
251 | Rio Negro Lago Felipe -41.414108 | -71.799378 Monjeau (1989)
252 | RioNegro | Arroyo Guillelmo | -41.430003 | -71.482892 Monjeau (1989)
253 | Rio Negro Picada a lago -41.433658 | -71.725992 Monjeau (1989)
Martin
GBIF, MVZ (1989),
254 | Rio Negro -41.440000 -71.130000 Collector(s): OP
Pearson
255 | Rio Negro C“encamrégi\g”'egas 41445636 | -71.343808 Monjeau (1989)
cerro Corona Udrizar Sauthier y
256 | Rio Negro Grande -41.466667 | -66.983333 Pardifias (2014),
Pardifias and Teta
(2007)
3km S de Las Bayas GBIF, APN (1982)
257 | Rio Negro 1610, 5408. -41.479040 -70.666220
CartalGM: 4172.
GBIF, MVZ (1980),
258 | Rio Negro -41.480000 -71.570000 Collector(s): OP
Pearson
43km SSW SC GBIF, APN (1980)
Bariloche (sobre
259 | Rio Negro Ruta Nac.40 (ex -41.498140 -71.465430
258), ca.1km N div.
aguas)
. Picada entre el ) R Monjeau (1989)
260 | Rio Negro Steffen y Martin 41.516711 71.630428
261 | Rio Negro Este rio Manso -41.519692 | -71.744756 Monjeau (1989)
262 | RioNegro | DXWeMOEstelago | 1 0103 | 71540119 Monjeau (1989)
Steffen
263 | Rio Negro Pampa del Toro -41527500 | -71.447325 Monjeau (1989)
264 | RioNegro | & gﬁg‘g”cura 41535278 | -66.883889 Andrade (2008)
. GBIF, OMNH (2006),
265 | Rio Negro -41.538410 -70.675270 Collector(s): RD Sage
. 3km NER. GBIF, APN (1983)
266 | Rio Negro Villegas -41.556840 -71.480380
267 | Rio Negro Rio Manso -41.569786 | -71.793942 Monjeau (1989)
. Laguna Maciega ) ) Pardifias et al. (2008b),
268 | Rio Negro 41.586944 67.097500 Andrade (2008)
Sierra Grande Formoso (2013)*,
269 | Rio Negro * * colector: Formoso y
Podesta
Sierra Grande Formoso (2013)*,
270 | Rio Negro * * colector: Formoso y
Podesta
0 *
271 | Rio Negro 3,3km N A°de la - - Formoso (2013)*,

Ventana

colector: Formoso et al.
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GBIF, MVZ (1980),

272 | Rio Negro -41.650000 -71.790000 Collector(s): OP
Pearson
. Subida del Naciente | ) Pardifias et al. (2008b),
273 | Rio Negro 41.673333 67.154167 Canevari et al. (1992)
. Estancia ) ) Monjeau (1989),
274 | Rio Negro Maguinchao 41.700000 68.650000 Pardifias et al. (2003)
. Arroyo Pinturas Pardifias et al. (2008b),
275 | Rio Negro -41.701111 -66.703611 Andrade (2008)
GBIF, MVZ (1982),
276 | Rio Negro -41.730000 | -71.420000 Collector(s): OP
Pearson, Susan Martin,
Javier Belloti
Estancia Calcatreo Pardifias et al. (2008b),
277 | Rio Negro -41.733333 -69.366667 Pardifas et al. (2003),
Andrade et al. (2002)
GBIF, MVZ (1978),
278 | Rio Negro -41.800000 -71.420000 Collector(s): OP
Pearson
Ea. Aguada Chica Udrizar Sauthier (2009),
279 | Rio Negro -41.831795 -65.034975 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
. RNN° 3, 8 km N A° Udrizar Sauthier y
280 | Rio Negro Verde -41.929444 -65.307778 Pardifias (2014)
Cerro Castillo, Monjeau (1989),
Gastre Pardifias et al. (2008b),
281 | Rio Negro -41.966667 -69.266667 Pardifias et al. (2003),
Pardifias y Galliari
(1998)
GBIF, FMNH (1987),
282 Chile -41.966670 -72.566670 Collector(s): PL
Meserve
283 | Rio Negro -41.968470 | -71.290080 GBIF, MHNG (1983)
284 | Rio Negro El Bolson -41.970000 | -71.520000 Porcasi et al. (2005)
Puerto Lobos, Udrizar Sauthier y
285 Chubut marisma y albardon -42.000407 | -65.076555 Pardifias (2014)
286 |  Chubut EI Maitén -42.007302 | -71.143950 Martin (inedito)
Arroyo Verde, Udrizar Sauthier (2009),
287 Chubut campo de Marifil -42.008333 -65.349444 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
Puerto Lobos, Udrizar Sauthier y
288 Chubut caseta telefénica -42.009574 | -65.075960 Pardifias (2014)
289 Chubut 4 km N El Maitén -42.009722 71159722 '\U/Ici;gar Sauthier (2009),
290 Chubut Ea. El Maitén -42.010000 -71.143611 Udrizar Sauthier (2009)
291 |  Chubut Lago Puelo -42.020000 | -71.050000 Porcasi et al. (2005)
Estancia El Maitén Monjeau (1989),
292 Chubut -42.050000 -71.166667 Pardifias et al. (2003),
Udrizar Sauthier (2009)
Prox. a Salina ) R Udrizar Sauthier (2009),
293 Chubut Grande 42.053889 70.105833 Pardifias et al. (2008b)
204 |  Chubut Camping de Bl | 45 050444 | -71.163333 Udrizar Sauthier (2009)
Maitén
205 Chubut Buenos Aires Chico | -42.065833 -71.210556 Udrizar Sauthier (2009)
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Estancia San Pedro

Monjeau (1989),

296 Chubut -42.066667 -67.566667 Pardifias et al. (2003)
El Hoyo Udrizar Sauthier (2009),
297 | Chubut -42.070000 | 71510000 Barquez et al. (1999),
Carbajo y Pardifias
(2007), MACN, MVZ
298 Punta Norte -42.079229 -63.768982 Martin (inédito)
(reserva)
209 Chubut P.N. Lago Puelo -42.094444 -71.614444 Udrizar Sauthier (2009)
300 Chubut 9 km S El Maitén -42.135278 -71.160556 Udrizar Sauthier (2009)
301 Chubut Ea. Talagapa 1 -42.137778 -68.254722 Udrizar Sauthier (2009)
Ea. La Esperanza Udrizar Sauthier (2009),
302 Chubut -42.142982 -64.952412 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
303 Chubut Colonia Cushamen -42.158611 -70.666667 Udrizar Sauthier (2009)
Lago Puelo 2 Udrizar Sauthier (2009),
304 Chubut -42.159722 -71.659722 Carbajo y Pardifias
(2007), MVZ
305 | Chubut El Cohiue -42.166667 | -71.300000 Udrizar Sauthier (2009)
306 Chubut RP!\lf4 camino El -42.180000 -71.073056 Udrizar Sauthier (2009)
Maitén-Cushamen
307 Chubut Talagapa -42.186111 -68.257222 Udrizar Sauthier (2009)
Ea. La Colmena Udrizar Sauthier (2009),
308 Chubut -42.216111 -65.049167 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
309 | Chubut -42.228570 | -71.365950 GBIF, MHNG (1983)
310 |  Chubut Epuyen -42.229167 | -71.368611 Udrizar Sauthier (2009),
MACN
311 Chubut 2 km NW Gastre -42.233056 -69.200000 Udrizar Sauthier (2009),
Jayat et al. (2006)
Sierra de Talagapa Monjeau (1989),
312 Chubut -42.233333 -68.233333 Pardifias et al. (2003),
Jayat et al. (2006)
Sierras de Talagapa | ) Pardifias et al. (2008b),
313 Chubut 42.233822 68.240269 Teta y Andrade (2002)
314 |  Chubut Ranquilhuao 42251111 | -70.930278 Udrizar Sauthier (2009)
315 Chubut Lago Futalaufquen -42.320000 -71.220000 Porcasi et al. (2005)
316 Chubut Cueva Loncon -42.324167 -71.020278 Udrizar Sauthier (2009)
Campo de Udrizar Sauthier (2009)
317 Chubut Netchovitch, Fofo -42.325278 -70.558333
Cahuel
318 Chubut Ea. Leleque (La 42309722 -70.994167 Udrizar Sauthier (2009)
Potrada)
Ea. Leleque, cuadro | R Udrizar Sauthier (2009)
319 Chubut La Potrada 42.332222 70.983333
320 | chubut | BKMSEPWYEN 5 a50000 | -71.349722 ,\Uﬂ‘i;gar Sauthier (2009),
321 Chubut Cholila -42.351287 | -71.356358 Martin (inédito)
5km W Leleque Udrizar Sauthier (2009),
322 Chubut -42.380000 -71.109722 Carbajo y Pardifias

(2007), MVZ
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323 Chubut Ea. Mallin Grande -42.385556 -67.690278 Udrizar Sauthier (2009)
324 |  Chubut Cholila -42.401749 | -71.113828 Martin (inédito)
305 Chubut Esc. N°59 Fofo -42.408333 -70.529444 Udrizar Sauthier (2009)
Cahuel
326 Chubut 2 km N Telsen -42.416944 -66.970833 Udrizar Sauthier (2009)
327 Chubut 11 kmN GanoGan, -42.418056 68277778 Udrizar Sauthier (2009)
sobre RPN°67
Riacho San José Udrizar Sauthier y
328 Chubut -42.426667 -64.601389 Pardifias (2014),
Massoia et al. (1988)
Ea. El Pampero Nabte et al. (2009),
329 | Chubut -42.427222 | -64.615833 Nabte (2003), Udrizar
Sauthier y Pardifias
(2014)
R.P. Isla de los Udrizar Sauthier (2009),
330 Chubut Pajaros, alred. -42.429444 -64.516667 Daciuk (1974), MACN
vivienda
Playa Fracasso Udrizar Sauthier (2009),
331 Chubut -42.430556 -64.124167 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
332 Chubut Ea. La Maciega, 42431944 -65.401944 Udrizar Sauthier (2009)
Puesto EI Palenque
Caleta Valdés Udrizar Sauthier (2009),
333 Chubut -42.435278 -63.615556 Monjeau et al. (1997,
1998)
334 | Chubut Cholila -42.463099 | -71.337945 Martin (inedito)
Ea. Las Charas Nabte et al. (2009),
335 |  Chubut -42.485833 | -64.666944 Nabte (2003), Udrizar
Sauthier y Pardifias
(2014)
336 | Chubut El Blanco -42.500000 | -71.450000 Udrizar Sauthier (2009)
Ea. El Desempefio ) ) Nabte et al. (2009),
337 Chubut 42.510278 64.747222 Nabte (2003)
338 Chubut Cholila (matadero) -42.516667 -71.450000 Udrizar Sauthier (2009)
Ea. El Deseado ) ) Nabte et al. (2009),
339 Chubut 42.533333 64.858056 Nabte (2003)
Ea. El Oasis Udrizar Sauthier (2009),
340 Chubut -42.533333 -65.666667 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
P. Valdés, e/ P. Udrizar Sauthier y
341 Chubut Hércules y P. -42.553889 -63.605278 Pardifias (2014), Daciuk
Cantor (1974)
342 |  Chubut Cholila -42.554036 | -71.096450 Martin (inédito)
Itsmo Carlos Udrizar Sauthier (2009),
Ameghino 2 Monjeau et al. (1997,
343 Chubut -42.559444 -64.264444 1998), Udrizar Sauthier
y Pardifias (2014)
Cafiadén del Loro Udrizar Sauthier (2009),
344 Chubut -42.565833 -69.869167 Vincon (2004), Martin
(2005)
Puerto Piramide Udrizar Sauthier y
345 | Chubut 42570000 | -64.276389 Pardifias (2014),

Udrizar Sauthier (2009),
Monjeau et al. (1997,
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1998), Daciuk (1974),
MLP

Costa del Chubut

Udrizar Sauthier (2009)

346 Chubut 42°36'17" -42.604722 -71.450000
70°27'28"
Playa El Doradillo Udrizar Sauthier (2009),
347 Chubut -42.620833 -64.935833 Udrizar Sauthier y
Pardifas (2014)
Ea. El Doradillo Udrizar Sauthier y
) ) Pardifias (2014), Nabte
348 Chubut 42.625000 65.024722 et al. (2009), Nabte
(2003)
i - B GBIF, FMNH (1987),
349 Chile 42.633330 74.116670 Collector(s): DA Kelt
10 km W Piedra Pardifias et al. (2008b),
Parada on route 12 Udrizar Sauthier et al.
350 Chubut (42°38'14"S, -42.637222 -70.223611 (2008)
70°1325" W
351 Chubut Campo de Mario -42.640556 70129722 Udrizar Sauthier (2009)
Moncada
Cafiadén de la Udrizar Sauthier (2009),
352 Chubut Buitrera -42.644722 -70.101944 Martin (2003, 2005)
Tres cuevas Udrizar Sauthier (2009),
353 Chubut -42.647222 -70.152778 Pardifias et al. (2008)
Ea. Sarasa Udrizar Sauthier y
) ) Pardifias (2014), Saba et
354 Chubut 42.650000 65.383333 al. (1995), Saba y Toyos
(2003)
355 Chubut Ea. Los Nogales N N Formoso. (2013)*,
Colector: Formoso et al.
356 Chubut Piedra Parada 2 -42.652222 -70.133611 Udrizar Sauthier (2009)
Salina Chica Udrizar Sauthier (2009),
357 Chubut -42.665556 -63.852500 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
8 km W Paso del ) ) Udrizar Sauthier (2009),
358 Chubut Sapo 42.680556 69.674167 Pardifias et al. (2008b)
Paso del Sapo Pardifias et al. (2008b),
359 Chubut -42.683333 -69.716667 Pardifias y Galliari
(1998)
Paso del Sapo ) ) Monjeau (1989),
360 Chubut 42.685278 69.722778 Pardifias et al. (2003)
361 Chubut Campo de Cretdn 4 | _42.695556 -70.025833 Udrizar Sauthier (2009)
362 Chubut 20 km S Gan Gan, 42695833 -68.232222 Udrizar Sauthier (2009)
sobre RPN°67
363 Chubut Campo de Cret6n 6 -42.703889 -70.041944 Udrizar Sauthier (2009)
A° Mayoco 3 ) R Udrizar Sauthier (2009),
364 Chubut 42.716667 70.833333 Martin (2003, 2005)
Confluencia rio Udrizar Sauthier (2009)
365 Chubut Lepay rio -42.730833 -71.450000
Gualjaina
366 Chubut Paso del Sapo 3 -42.730833 -69.590278 Udrizar Sauthier (2009)
367 Chubut Campo de Creton -42.733333 | -70.050000 Pardifias et al. (2008b)
Puerto Madryn, Udrizar Sauthier (2009),
368 Chubut Planta de Aluar -42.738889 -65.045833 Udrizar Sauthier y

Pardifias (2014)
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369 Chubut Campo de Creton 3 -42.743889 -70.055000 Udrizar Sauthier (2009)
P.N. Los Alerces, Udrizar Sauthier (2009),
370 Chubut rio Arrayanes -42.750000 -71.750000 Carbajo y Pardifias
(2007), MVZ
GBIF, FMNH (1985),
371 Chile -42.750000 -72.633330 Collector(s): PL
Meserve
372 |  Chubut Arroyo Mayoco -42.756288 | -70.864027 Martin (inedito)
Punta Delgada 1 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014),
373 Chubut -42.766170 -63.645799 Pardifias et al. (2001),
MLP
374 |  Chubut Punta Delgada -42.770278 | -63.640278 Pardifias et al. (2003)
Puerto Madryn ) ) Pardifias et al. (2003),
375 Chubut 42.774167 65.041944 De Santis et al. (1996)
Puerto Madryn 2 Udrizar Sauthier (2009),
) ) Daciuk (1974), Ortells
376 Chubut 42.776356 65.017315 et al. (1989), Salazar
Bravo et al. (2001)
Punta Delgada 2 Udrizar Sauthier y
377 Chubut -42.780013 -63.654748 Pardifias (2014), Trejo y
Lambertucci (2007)
Punta Este Udrizar Sauthier (2009),
378 Chubut -42.783333 -64.933333 De Santis y Pagnoni
(1989)
El Golfito, 5km S Udrizar Sauthier y
379 Chubut Puerto Madryn -42.784722 -65.994722 Pardifias (2014)
Playa Kaiser Udrizar Sauthier (2009),
380 Chubut -42.785332 -64.966953 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
381 |  Chubut San Pablo -42.803237 | -64.204055 Martin (inedito)
382 Chubut 4 km S Tres -42.808611 -68.015556 Udrizar Sauthier (2009)
Banderas
Punta Loma Udrizar Sauthier (2009),
383 Chubut -42.817500 -64.909722 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
384 Chubut 2,5 km W Laguna -42.818056 -68.301389 Udrizar Sauthier (2009)
Honda
Laguna La Blanca Udrizar Sauthier y
385 Chubut -42.821238 -65.132541 Pardifias (2014), De
Santis y Pagnoni (1989)
13,5 km SE Paso Udrizar Sauthier (2009)
386 Chubut del Sapo, sobre -42.839167 -69.533611
RPN°12
Puerto Limonao, Udrizar Sauthier (2009),
387 Chubut lago Futalaufquen -42.853331 -71.635520 Carbajo y Pardifias
(2007), MVZ
388 Chubut Parque Los Alerces | -42.870000 | -71.770000 Porcasi et al. (2005)
389 Chubut Laguna Larga -42.887500 | -71.573611 Udrizar Sauthier (2009)
390 Chubut Esquel -42.900000 | -71.320000 Porcasi et al. (2005)
22,5 km SE Paso Udrizar Sauthier (2009)
391 Chubut del Sapo, sobre -42.906667 -69.481111

RPN°12
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GBIF, OMNH (2004),

392 Chubut -42.907500 -71.613610 Collector(s): RD Sage
393 |  Chubut Esquel 2 42911944 | -71.315556 Udrizar Sauthier (2009),
MACN
394 Chubut Ea. El Cocodrilo -42.931389 -68.419167 Udrizar Sauthier (2009)
Colonia Nahuel Pardifias et al. (2008b),
395 Chubut Pan, (15 Km E de -42.950000 -71.166667 Martin y Archangelsky
Esquel) (2004)
Bahia Cracker Udrizar Sauthier y
396 Chubut -42.950556 -64.479167 Pardifias (2014)
Ea. Los Pinos Udrizar Sauthier (2009),
397 Chubut -42.955278 -64.641667 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
398 | Chubut | CUMERPN2S 1 45990444 | -70.780278 Udrizar Sauthier (2009)
sobre rio Gualjaina
RPN°30y A° Los ) ) Udrizar Sauthier (2009)
399 Chubut Bomberos 42.999444 65.826944
400 Chubut A° Pescado 1 -43.001389 -70.783056 Udrizar Sauthier (2009)
. ) ) GBIF, FMNH (1986),
401 Chile 43.016670 72.483330 Collector(s): DA Kelt
Cabafia A° Pescado | _ R Udrizar Sauthier (2009),
402 Chubut 2 43.025278 70.792778 Pardifias et al. (2008b)
403 Chubut Est. Gorro Frigio -43.040556 -69.331944 Udrizar Sauthier (2009)
404 Chubut Cabafia Ag Pescado -43.041944 -70.800833 Udrizar Sauthier (2009)
Punta Leén Udrizar Sauthier (2009),
405 Chubut -43.068889 -64.466944 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
406 Arroyo Pescado -43.076775 -70.844804 Martin (inédito)
Campo de Rueda, Udrizar Sauthier (2009)
407 Chubut Gorro Frigio -43.079167 -69.313889
Trevelin Udrizar Sauthier (2009),
408 Chubut -43.084444 -71.461944 Carbajo y Pardifias
(2007), MLP
Cerro Gorro Frigio Udrizar Sauthier (2009)
409 Chubut y linea de alta -43.087222 -69.325278
tension
) ) GBIF, OMNH (2005),
410 Chubut 43.112500 71.588610 Collector(s): RD Sage
GBIF, FMNH (1984),
411 Chile -43.150000 -73.766670 Collector(s): BD
Patterson
Estancia Tecka ) R Monjeau (1989),
412 Chubut 43.183333 71.050000 Pardifias et al. (2003)
Bajo de los Huesos Udrizar Sauthier y
413 Chubut -43.195000 -64.864444 Pardifias (2014)
Est. El Torito 2, Udrizar Sauthier (2009)
414 Chubut sobre RPN°12 -43.208056 -69.236667
16 km NE Los Udrizar Sauthier (2009)
415 Chubut Adobes, sobre -43.230833 -68.681667
RPN°58
416 Chubut Est. La Elvira -43.232778 -65.931389 Udrizar Sauthier (2009)
a7 Chubut | ESt-El Torito, sobre | 1o ooe000 | 69141389 Udrizar Sauthier (2009)

RPN°12
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Rawson Udrizar Sauthier y
418 Chubut -43.299167 -65.096389 Pardifias (2014),
Thomas (1929), MACN
GBIF, FMNH (1987),
419 Chile -43.300000 -72.450000 Collector(s): PL
Meserve
Ea. Los Udrizar Sauthier (2009),
420 Chubut Manantiales, -43.300000 -69.833333 Reig (1959), Marshall
Languifieo (1977), MVZ
Lle Cul Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014),
421 Chubut -43.333333 -65.583333 Pardifas et al. (2003),
Garcia Esponda et al.
(1998)
Km 1467, RNN°3 S Udrizar Sauthier (2009),
422 Chubut Trelew -43.334722 -65.303333 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
Entrada a 28 de Udrizar Sauthier (2009)
423 Chubut Julio, sobre -43.347500 -65.913889
RNN°25
La Angostura (Lle Udrizar Sauthier (2009),
424 Chubut Cul) -43.356667 -65.626667 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
425 valle del Tecka -43.387209 -70.882222 Martin (inédito)
36 km NW Paso Udrizar Sauthier (2009)
426 Chubut Berwin, sobre -43.388889 -69.170278
RPN°12
427 Chubut Cerro Condor -43.402500 -69.153611 Udrizar Sauthier (2009)
428 Chubut 3 km N Tecka -43.450000 -70.800000 Udrizar Sauthier (2009),
Barquez et al. (1999)
429 |  Chubut Boca Toma 1 -43.451389 | -65.943611 Udrizar Sauthier (2009)
430 Chubut 30 kmE Las -43.453056 -66.113889 Udrizar Sauthier (2009)
Chapas
431 Chubut Boca Toma 2 -43.467222 -66.024167 Udrizar Sauthier (2009)
19,5 km NW Paso Udrizar Sauthier (2009)
432 Chubut Berwin, sobre -43.513333 -69.122222
RPN°12
433 Chubut Campo di Pichifian 43555278 -69.067778 Udrizar Sauthier (2009)
Campo de Pichifian ) ) Udrizar Sauthier (2009),
434 Chubut 5 43.563889 69.067222 Pardifias et al. (2008a)
435 Chubut 7 km NE Las 43571389 -66.468056 Udrizar Sauthier (2009)
Chapas
1 km N conjuncién ) ) Udrizar Sauthier (2009)
436 Chubut RPN°40 y RPN°12 43.573889 69.046944
437 Chubut Campo de Conrad -43.594444 -66.344167 Udrizar Sauthier (2009)
6,5 km W Puente Udrizar Sauthier (2009)
438 Chubut tio Tecka y RPN°17 -43.597778 -71.109444
439 Chubut 1 km W rio Teckay -43.608333 -71.040556 Udrizar Sauthier (2009)
RPN°177
GBIF, MSB (2005),
440 Chile -43.617720 -72.334430 Collector(s): Hantavirus
Project, Chile
a1 Chubut RPN°®40, puente -43.620833 -68.951389 Udrizar Sauthier (2009)

sobre rio Chubut
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GBIF, MSB (2005),

442 Chile -43.626130 -71.753400 Collector(s): Hantavirus
Project, Chile
443 Chubut Ea. La Madrugada -43.627778 -68.952222 Udrizar Sauthier (2009)
. . R GBIF, FMNH (1987),
444 Chile 43.633330 72.366670 Collector(s): DA Kelt
RPN°12, 15 km Udrizar Sauthier (2009)
445 Chubut conjuncion con -43.636111 -68.947500
RNN°25
Isla Escondida 1 Udrizar Sauthier (2009),
446 Chubut -43.655000 -65.334722 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
Isla Escondida 2 Udrizar Sauthier y
447 Chubut -43.674167 -65.346944 Pardifias (2014)
448 Chubut Caolinera !quue -43.680000 -66.432500 Udrizar Sauthier (2009)
Ameghino
Isla Escondida 3 Udrizar Sauthier y
449 Chubut -43.696111 -65.343333 Pardifias (2014)
1 km E Dique Udrizar Sauthier (2009)
450 Chubut Ameghino -43.696944 -66.463056
451 Chubut Ea. Quichaura -43.706667 | -70.349722 Udrizar Sauthier (2009)
452 Chubut Ea. Santa Maria, 43706667 | -69431667 Udrizar Sauthier (2009)
Puesto El chango
9,5 km W Las Udrizar Sauthier (2009)
453 Chubut Plumas, sobre -43.721389 -67.379167
RNN°25
454 Chubut Las Plumas -43.730000 -67.263333 Udrizar Sauthier (2009)
455 Chubut 22 km E Los -43.831944 -68.180556 Udrizar Sauthier (2009)
Altares
456 Chubut Cafiadon Carbon 1 -43.835278 -67.818889 Udrizar Sauthier (2009)
457 | Chubut 50 km W Las -43.837500 | -67.792778 Udrizar Sauthier (2009)
Plumas
458 Chubut 20 km E Los -43.846389 -68.196667 Udrizar Sauthier (2009)
Altares
459 Chubut Los Altares 2 -43.850000 -68.466667 Udrizar Sauthier (2009)
460 Chubut Campo de Davies, -43.854444 -68.340833 Udrizar Sauthier (2009)
Los Altares
461 Chubut 8 kmw anadon -43.856944 -68.083056 Udrizar Sauthier (2009)
Carbén
462 Chubut Cueva Pardifias- 43857222 | -67.948889 Udrizar Sauthier (2009)
Gomes
Conjuncioén ) ) Udrizar Sauthier (2009)
463 Chubut RNN°25 y RPN°27 43.857500 67.952778
36 km W Los Udrizar Sauthier (2009),
464 Chubut Altares, km 347, -43.861389 -68.825278 Pardifas et al. (2003)
RNN°25
465 Chubut Perfil Los Altares -43.893056 -68.389167 Udrizar Sauthier (2009)
Los Altares 3 Udrizar Sauthier (2009),
466 Chubut -43.896944 -68.404722 Pardifias et al. (2003)
) R GBIF, KU (1990),
467 Chubut 43.927555 71.519071 collector: PS Humprey
a68 | chubut | SOKmWJosede | 5096140 | _70.811940 GBIF, APN (1992)
San Martin
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30 km W José de

Udrizar Sauthier (2009)

469 Chubut San Martin -44.033333 -70.850000
7,3km N Udrizar Sauthier (2009)
470 Chubut conjuncion RPN°27 |  -44.048333 -68.083056
y RPN°53
471 Chubut Gobernador Costa -44.049444 -70.599444 Udrizar Sauthier (2009),
MACN
472 Chubut Cueva de laviborita | -44.090556 -66.704722 Udrizar Sauthier (2009)
473 Chubut Ea. Bajada del -44.100000 -69.976667 Udrizar Sauthier (2009)
Guanaco
Entrada Cantera Udrizar Sauthier (2009),
474 Chubut Namuncura -44.130833 -65.434722 Udrizar Sauthier y
Pardifas (2014)
475 Chubut Cerro El Sombrero -44.139167 -68.263333 Udrizar Sauthier (2009)
Cabo Raso Udrizar Sauthier y
476 Chubut -44.339444 -65.249722 Pardifias (2014)
38km S Udrizar Sauthier (2009),
477 Chubut Gobernador Costa -44.400000 -70.580000 MVZ
Ea. La Maciega, ) ) Udrizar Sauthier y
478 Chubut Puesto EI Palenque 44.431944 65.401944 Pardifias (2014)
479 Chubut Laguna del Mate -44.455678 -69.827135 Udrizar Sauthier (2009)
30 leguas S de Udrizar Sauthier (2009),
480 Chubut Rawson -44.495556 -66.269444 MACN
481 Chubut Nueva Lubecka -44.530000 -70.400000 '\U/I(i;gar Sauthier (2009),
. GBIF, FMNH (1986),
482 Chile -44.550000 -72.550000 Colector: DA Kelt
483 Chubut Ea. Los Flameoncos, 44586944 69741111 Udrizar Sauthier (2009)
sobre RPN°23
7.3 km SW Cabo Udrizar Sauthier y
484 Chubut Raso, sobre RPN°1 -44.652723 -65.525004 Pardifias (2014)
GBIF, MSB (1997),
485 Chile -44.737027 -72.202675 Collector(s): Hantavirus
Project, Chile
486 Chubut Est. La Ollzida, 44746667 69618611 Udrizar Sauthier (2009)
sobre RPN°23
Camino de Entrada Udrizar Sauthier (2009),
487 Chubut a Camarones -44.768611 -65.826944 Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
Lago La Plata ) R Udrizar Sauthier (2009),
488 Chubut 44.823611 72.007222 Pardifias et al. (2004)
Lago Fontana Udrizar Sauthier (2009),
489 Chubut -44.850000 -71.650000 Pardifias et al. (2004),
MLP
Puerto Piojo ) ) Udrizar Sauthier y
490 Chubut 44884761 65.671706 Pardifias (2014)
. GBIF, FMNH (1985),
491 Chile -44.950000 -72.216670 Collector: PL Meserve
492 | chubur | S3KMIWBLEN | 4505078 | -69.463056 Udrizar Sauthier (2009)
493 Chubut Buen Pasto -45.088056 | -69.376944 Udrizar Sauthier (2009)
494 Chubut Cafiadén Matasiete 45177778 -69.290278 Udrizar Sauthier (2009)
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495

Chubut

Ea. El Gauchito

-45.183333

-67.183333

Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014),
Pardifias et al. (2000)

496

Chubut

Ea. Laguna Grande

-45.190278

-67.132222

Udrizar Sauthier (2009),
Udrizar Sauthier y
Pardifas (2014)

497

Chubut

Puente Nollman, rio
Chicoy RPN°27

-45.309444

-67.740556

Udrizar Sauthier (2009)

498

Chubut

Ea. Puerto Visser

-45.345556

-67.145833

Udrizar Sauthier (2009),
Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)

499

Chubut

Pampa de los
Guanacos

-45.363056

-68.641111

Udrizar Sauthier (2009)

500

Chubut

Pampa de
Salamanca

-45.363611

-67.379444

Udrizar Sauthier (2009),
Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014),
Apfelbaum y Reig
(1989), Ortells et al.
(1989)

501

Chubut

Cerro Guacho, Ea.
Cerro Guacho

-45.404722

-68.479167

Udrizar Sauthier (2009)

502

Chubut

Pico Salamanca

-45.408889

-67.416111

Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014),
Thomas (1929), Pearson
notas 1971-1974:6
(MVZ)

503

Chubut

Pampa Lehman,
sobre RPN°20

-45.409722

-69.868889

Udrizar Sauthier (2009)

504

Chubut

Pico Salamanca 1

-45.413056

-67.418333

Udrizar Sauthier (2009),
Thomas (1929),
Simpson (1972), Crespo
(1974), Marshall
(1977), Birney et al.
(1996a), Pearson notas
(1971-1974), (MVZ),
Carbajo y Pardifias
(2007), MACN

505

Chile

-45.433330

-72.400000

GBIF, FMNH (1987),
Collector: DA Kelt

506

Chubut

Sa. San Bernardo,
flanco S sobre
RPN°20

-45.457500

-69.602500

Udrizar Sauthier (2009)

507

Chubut

Puesto EI Chango

-45.464306

-69.431667

Pardifias et al. (2008b)

508

Chile

-45.483330

-71.600000

GBIF, FMNH (1986),
Collector: Kelt

509

Chubut

Ea. Los Manantiales

-45.507778

-67.488889

Udrizar Sauthier (2009),
Udrizar Sauthier y
Pardifas (2014)

510

Chile

-45.532630

-71.838250

GBIF, MSB (2005)

511

Chile

-45.539670

-72.066670

GBIF, FMNH (1985),
Collector: Kelt

512

Chubut

Astra

-45.733333

-67.483333

Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014), Nabte
et al. (2006)

513

Chubut

Comodoro
Rivadavia 1

-45.825000

-67.463333

Udrizar Sauthier (2009),
Udrizar Sauthier y
Pardifias (2014)
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14 km SE

Udrizar Sauthier y

514 |  Chubut Comodoro 45883333 | -67.583333 Pardifias (2014),
Rivadavia Rodriguez y Theiler
(2007)
515 Chubut 4 km W Lago -45.909722 71.299722 Udrizar Sauthier (2009),
Blanco MVvZz
516 Chubut Pefiasco Salida -45.915000 -71.065000 Udrizar Sauthier (2009)
Lago Blanco
517 Chubut Extremo W-SW -45.922222 71.317222 Udrizar Sauthier (2009)
Lago Blanco
518 Chubut 1 km E Lago -45.925833 -71.249444 Udrizar Sauthier (2009)
Blanco
519 Chubut Valle Huemules -45.934590 | -71.508057 Martin (inédito)
Estancia Valle Pardifias et al. (2008b),
520 Chubut Huemules -45.948000 -71.507000 Thomas (1919)
Ea. Valle Udrizar Sauthier (2009)
521 Chubut Huemules, km 89, -45.949722 -71.528611
RPN°260
Holdich Udrizar Sauthier y
522 Chubut -45.966111 -68.200556 Pardifias (2014)
523 Chubut 13 km SW Holdich -46.014167 -68.328611 Udrizar Sauthier (2009)
. GBIF, FMNH (1986),
524 Chile -46.300000 -71.933330 D. A Kelt
Piedra Clavada Pardifias et al. (2008b),
525 | Santa Cruz -46.583333 -68.566667 Thomas (1929)
Ea. La Aurora, GBIF ,APN (1992)
526 | Santa Cruz 44km E Los -46.607320 -71.075560
Antiguos
L. Buen Aire, 30 GBIF, APN (1992)
527 | SantaCruz | km Perito Moreno, -46.608200 -71.278550
Sta Cruz
Cuevade las Manos | R Jayat et al. (2006)
528 | Santa Cruz (CNP-E 47-4) 47.173000 70.642000
529 | Santa Cruz | Cuevade las Manos | -47.183333 -70.583333 Pardifias et al. (2008b)
Ea. El Macanudo Formoso (2013)*,
530 | Santa Cruz * * colector: Formoso y
Podesta
Ea. Los Mellizos Formoso (2013)*,
531 | Santa Cruz * * colector: Formoso y
Podesta
Ea. La Espafiola Formoso (2013)*,
Formoso et al. (2011)*,
* *
532 | Santa Cruz colector: Formoso y
Podesta
4,3km W Ea. La Formoso (2013)*,
533 | Santa Cruz Espafiola * * colector: Formoso y
Podesta
Ea. Casa Blanca Formoso (2013)*,
534 | Santa Cruz * * colector: Formoso y
Podesta
30 km E Bajo Formoso (2013)*,
535 | Santa Cruz Caracoles * * colector: Formoso y
Podesta
536 | santa Cruz 17,3 km N RPN°49 - - Formoso (2013)*,

sobre RPN°12

Formoso et al. (2011)*,
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colector: Formoso y
Podesta

Ea. Cerro Argentino

Formoso (2013)*,
Formoso et al. (2011)*,

537 | Santa Cruz * * X
colector: Formoso y
Podesta
Laguna del Diez, Jayat et al. (2006)
40 km SW
538 | Santacruz | MonumentoNatural | 7 500000 | _67.500000
Bosques
Petrificados (CNP-
E 21-6).
539 | SantaCruz Estancia Laguna 47533333 -68.300000 Pardifias et al. (2008b)
Manantiales
18 km E Lago Formoso (2013)*,
540 | Santa Cruz Posadas * * colector: Formoso y
Podesta
Cerro de los Indios Formoso (2013)*,
541 | Santa Cruz * * colector: Formoso y
Podesta
5.3 km NW Puerto Formoso (2013)*,
542 | SantaCruz | Deseado, Cafiadon * * colector: Formoso y
Torcido Podesta
0.5 km W Puerto Formoso (2013)*,
543 | SantaCruz | Deseado, Cafiadon * * colector: Formoso y
Gimenez Podesta
10 km N de la Formoso (2013)*,
interseccion - - Formoso et al. (2011)*,
544 | Santa Cruz | ponors y RPNOTS colector: Formoso y
Podesta
Puente Rio Deseado Formoso (2013)*,
545 | Santa Cruz y RPN°47 * * colector: Formoso y
Podesta
Laguna del Diez ) ) Pardifias et al. (2008b),
546 | Santa Cruz 47.883333 67.850000 Jayat et al. (2006)
Ea. El Piche Formoso (2013)*,
Formoso et al. (2011)*
* * )
547| Santa Cruz colector: Formoso y
Podesta
Ea. San José Formoso (2013)*,
548 | Santa Cruz * * colector: Formoso et
al.*
Puesto el Cuero Formoso (2013)*,
549 | Santa Cruz * * Formoso et al. (2011)*,
Formoso et al.
550 | Santacruz |  Cotenciala -48.365000 | -72.083889 Sanchez et al. (2009)
Ensenada
551 | Santa Cruz | Near Cerro El Puma| -48.383333 -69.966667 Pardifias et al. (2008b)
Ea. La Maria « « Formoso (2013)*,
552 | Santa Cruz colector: Formoso et al.
Destacamento Formoso (2013)*,
553 | Santa Cruz Policial Juan José * * colector: Formoso et al.
Albornoz
554 | Santa Cruz Tucu Tucu -48.441240 | -71.845100 GBIF, MACN
*
555 | Santa Cruz 5kmN Ea.lLa - - Formosg (2013)*,
Rosita colector: Formoso et al.
0, *
556 | Santa Cruz 30 km NO RNN®40 - - Formoso (2013)*,

colector: Formoso et al.
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557

Santa Cruz

13 km E Gdor.

Formoso (2013)*,

Gregores X colector: Formoso et al.
558 | santa Cruz N end Lago Cardiel -48.900000 71016667 X Pardifias et al. (2008)
and RN 40
Estancia Cerro Sanchez et al. (2009)
559 | santa Cruz Ventana (48° 59' -48.989722 -70.265278 X
23"S; 70° 15' 55"0) X | X
560 | Santa Cruz -49.143170 -69.664920 X GBIF, MACN
561 | Santa Cruz Frigorifico Swifft - - X X Formosc.) (2013)*,
X | X | colector: Formoso et al.
562 | santa Cruz 8 km N EI Chaltén N N X X X x | x Formosg (2013)*,
X X colector: Formoso et al.
Cordén del Bagual - - Formoso (2013)*,
563 | Santa Cruz X XX X X X | X | colector: Formoso et al.
*
564 | Santa Cruz 6 km N Tres Lagos - - X Formosc_) (2013)*,
X | X | colector: Formoso et al.
Arroyo de los N N Formoso (2013)*,
565 | Santa Cruz Paisanos y RN 40 X XX X colector: Formoso et al.
566 | Santa Cruz Parador Luz Divina - - x | x X X Formosc.) (2013)*,
X | X | colector: Formoso et al.
*
567 | santa Cruz Punta Beagle - - X x | x Formosg (2013)*,
X | X | colector: Formoso et al.
Puerto Santa Cruz Pardifias et al. (2008b),
568 | Santa Cruz -50.017262 -68.517976 X Thomas (in Milne-
Edwards, 1890)
Cerro Fortaleza - - Formoso (2013)*,
569 | Santa Cruz X XX X X | X | colector: Formoso et al.
Cerro Comision * * Formoso (2013)*,
570 | Santa Cruz X XX X X XX X | X | colector: Formoso et al.
Lago Argentino, GBIF, MACN
571 | Santa Cruz Cerro Buenos Aires -50.403360 -72.880570 X
Secc. Glaciar GBIF, APN (1981),
572 | Santa Cruz Moreno, PM Los -50.464760 -73.024670 X Coleccién PI-1ABIN
Glaciares
52km WSW El GBIF, APN, Plan de
573 | Santa Cruz Calafate -50.563800 -72.862410 X vertebrados de la
Patagonia
- -
574 | Santa Cruz 4,5 km W Capitan - - x | x X Formosg (2013)*,
Eyroa colector: Formoso et al.
Capitan Eyroa - - Formoso (2013)*,
575 | Santa Cruz X | colector: Formoso et al.
GBIF, MSB (2008),
576 Chile -52.073890 -69.752500 X Collector: Hantavirus
Project, Chile
R.P. Geoldgica - - Formoso (2013)*,
577 | Santa Cruz Laguna Azul X X X X | X | colector: Formoso et al.
. ) ) GBIF, FMNH (1983),
578 Chile 53.150000 70.916670 X Colecttor: Patterson
579 Tierradel | Estancia San Martin -53.316944 -68.403889 X Sanchez et al. (2009)
Fuego
580 Tierra del Estancia Harberton -54.848890 -68.304767 X Sanchez et al. (2009)
Fuego
TOTAL o1 [T\ |74 |56 |07 | 71| 5 | 78|52 |88 73| | 1215
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*Formoso sites are not
published by the
author's request

Apéndice 2: Variables seleccionadas para cada especie de roedor sigmodontino.

B| B| B| B| B| B| B| Bl B| Bl B| B| B| B| Bl N| E| A
i i i ipifififipipipipi|i|i|]i| D V]I
ol ol o] ol o] o] ol of] o] of o] of o] o] of V| I]| t
11 20 3| 45/ 6721|2111 1|11 1|1 i
0| 1| 2| 3| 4| 5| 6| 7 t
u
d
Abrothrix hirta X | X|X|X X X | X
Abrothrix olivaceus X | X | X|X X X | X X
Akodon iniscatus X X | X X X
Eligmodontia morgani X | XX X X | X X
Eligmodontia typus X X X X[ X|X|X
Euneomys chinchilloides XX [ XX X X|X|X|X
Geoxus valdivianus X[ XX X X | X X
Irenomys tarsalis X X X X [X X
Loxodontomis micropus X | X [X X X | X X
Notiomys edwardsii X | XX X | X X X | X
Ollgpryzomys X | x X % | x
longicaudatus
Paynomys macronyx XX | X]|X X X | X
Phyllotis xanthopygus
Reithrodon auritus X | X | X|X]|X X X X

Bio_1 = Temperatura media anual

Bio_2 = Intervalo medio diurna (media mensual de (temp - temperatura minima))
Bio_3 = Isotermalidad (P2 / P7) * (100)

Bio_4 = Temperatura estacionalidad (desviacion estandar * 100)
Bio_5 = Temperatura maxima del mes més calido

Bio_6 = Temperatura minima del mes mas frio

Bio_7 = Rango anual de temperatura (P5-P6)

Bio_8 = Temperatura media del trimestre mas himedo

Bio_9 = Temperatura media del trimestre mas seco

Bio_10 = Temperatura media del trimestre méas célido

Bio_11 = Temperatura media del trimestre més frio

Bio_12 = precipitacion anual
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Bio_13 = Precipitacion del mes mas himedo
Bio_14 = Precipitacion del mes mas seco
Bio_15 = Precipitacion de estacionalidad (coeficiente de variacion)

Bio_16 = Precipitacion del Trimestre mas himedo

Bio_17 = Precipitacion del Trimestre mas seco

Bio_18 = Precipitacion del Trimestre mas caliente

Bio_19 = Precipitacion del trimestre més frio

Apéndice 3. Porcentajes del tipo de cobertura vegetal y cobertura de suelo en el drea idénea

(>50), para cada especie.

I.T.: Irenomys tarsalis; G.V.: Geoxus valdivianus, P.M.: Paynomys macronyx, O.L.: Oligoryzomys

longicaudatus, L.M.: Loxodontomys micropus, A.H: Abrothrix hirta, A.O.: A. olivaceus, N.E.:
Notiomys edwardsii, E.CH.: Euneomys chinchilloides, Ak.I.: Akodon iniscatus, P.X.: Phyllotis

xanthopygus y R.A.: Reithrodon auritus.

Tipo de cobertura vegetal (%) ILT. | GV. |PM. | OL. | LM. | AH. | AO. | NE. | ECH.| Ak.l. | PX. | RA
Tierras de cultivo de secano 341 | 3,09 | 2,47 | 2,07 | 233 | 2,35 | 1,27 | 0,20 | 0,63 | 0,61 | 0,72 | 0,57
Tierras de cultivo de mosaico (50-70%) /
vegetacion (praderas / matorrales / bosques) | 2,41 | 2,40 | 2,27 | 1,63 | 163 | 164 | 1,03 | 0,10 | 0,62 | 0,93 | 0,52 | 0,34
(20-50%)

Vegetacion de mosaico (50-70%) (praderas
/ matorrales / bosques)/ tierras de cultivo 2,77 | 2,75 | 369 | 3,13 | 257 | 3,00 | 1,53 | 0,02 | 0,80 | 2,30 | 0,83 | 0,48
(20-50%)
Bosque cerrado a abierto (> 15%) de hoja
ancha perenne o semideciduo (> 5 m) 53,88 | 51,59 | 27,97 | 32,58 | 28,64 | 23,81 | 8,47 | 0,00 | 0,06 | 0,08 | 0,07 | 0,91
Bosque cerrado (> 40%) caducifolio de
hoja ancha (> 5 m) 517 | 570 | 4,70 | 431 | 443 | 3,73 | 1,49 | 0,00 | 0,35 | 0,30 | 0,24 | 0,57
- 1o -
Bosque abierto (15-40%) caducifoliode | o o3 | 903 | 901 | 0,01 | 0,02 | 001 | 0,01 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00
hoja ancha / bosque (> 5m)
. . 0
Bosque mixto cerrado a abierto (> 15%) de | o 65 | o055 | 026 | 040 | 0,27 | 022 | 0,09 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00
hojas anchas y hojas agudas (> 5 m)
Bosque de mosaico o matorral (50-70%) /
pastizal (20-50%) 0,71 | 0,97 | 5,01 | 6,45 | 573 | 9,63 | 15,12 | 22,99 | 19,01 | 24,15 | 18,95 | 23,01

1 1 -700,

Pastizales en mosaico (50-70%) /bosques | 5o | o84 | 694 | 5,10 | 7,20 | 6,73 | 12,26 | 13,03 | 16,01 | 14,26 | 15,7 | 14,39
0 matorrales (20-50%)

Matorral cerrado a abierto (> 15%)

(arbustos de hoja ancha o de aguja, de hoja | 26,16 | 28,57 | 35,83 | 31,73 | 35,17 | 32,84 | 22,97 | 9,44 | 23,37 | 15,96 | 18,45 | 16,30
perenne o caducifolio) (<5 m)

Vegetacion herbacea cerrado a abierto (>

15%) (pastizales, sabanas o liquenes / 0,82 | 0,65 | 0,37 | 0,29 | 0,46 | 0,36 | 0,19 | 0,00 | 0,01 | 0,05 | 0,01 | 0,04
musgos)

Vegetacion escasa (<15%) 0,62 | 0,78 | 6,96 | 9,81 | 9,47 | 12,47 | 29,48 | 47,84 | 32,90 | 18,73 | 34,74 | 25,54
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Bosque cerrado a abierto (> 15%)

latifoliadas regularmente inundado 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 000 | 0,02 | 0,00 | 0,00

(semipermanente o temporal) - Agua dulce

o salobre

Cerrado a pastizales abiertos (> 15%) o

vegetacion lefiosa en suelos reqularmente | o3 | 151 | 034 | 039 | 039 | 036 | 011 | 000 | 003 | 001 | 0,03 | 0,06

inundados o anegados - Agua dulce,

salobre o salina

Superficies artificiales y dreas asociadas 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 000 | 0,05 | 0,01 | 0,03

(&reas urbanas> 50%)

Areas desnudas 011 | 010 | 212 | 0,87 | 040 | 1,81 | 474 | 644 | 602 |2187| 952 | 1738

Cuerpos de agua 1,73 | 117 | 0,71 | 1,18 | 0,92 | 090 | 0,87 | 0,04 | 0,17 | 0,68 | 0,13 | 0,39

Nieve y hielo permanente 040 | 0,30 | 034 | 0,05 | 0,25 | 0,14 | 0,37 | 0,00 | 0,00 | 0,01 | 0,00 | 0,01
Cabertura de S‘zﬁ/lg enareaidonea | |+ | 5y | pm | oL | LM | AH. | AO. | NE | EC. | AKL | PX. | RA,
PLANTA URBANA. 0,00 | 0,00 | 0,00 | 008 | 0,05 | 0,05 | 0,03 | 0,01 | 0,02 | 0,08 | 0,02 | 0,05
NIEVE O HIELO PERSISTENTE,
VENTISQUERO, GLACIAR, 145 | 181 | 1,84 | 031 | 1,52 | 1,26 | 0,72 | 0,05 | 0,08 | 0,01 | 0,03 | 0,09
MORENA.
CUMBRE ROCOSA. 276 | 2,26 | 2,95 | 1,39 | 2,02 | 2,69 | 051 | 0,00 | 0,05 | 0,03 | 0,04 | 0,05
PLANTACIONES PERENNES. 073 | 0,40 | 0,32 | 046 | 0,30 | 0,31 | 0,09 | 0,00 | 0,03 | 0,80 | 0,20 | 0,26
BOSQUE, SELVA, FORESTA,
PARQUE NATURAL 1052 | 11,40 | 820 | 7,15 | 7,69 | 857 | 2,61 | 0,00 | 1,04 | 1,99 | 087 | 1,20
TRANSITABLE.
BOSQUE, SELVA, FORESTA,
PARQUE NATURAL 63,69 | 56,30 | 33,17 | 34,54 | 31,81 | 29.07 | 7,92 | 0,05 | 0,53 | 0,05 | 0,25 | 1,19
INTRANSITABLE.
BOSQUE ARTIFICIAL. 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,23 | 0,01 | 0,05
BOSQUE EN GALERIA. 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00
AFLORAMIENTO ROCOSO. 6,26 | 10,90 | 26,29 | 20,64 | 27,04 | 25,87 | 28,56 | 23,49 | 34,16 | 33,55 | 32,77 | 24,85
MALLIN, VEGA. 314 | 297 | 397 | 622 | 459 | 433 | 420 | 2,28 | 409 | 340 | 422 | 368
VEGETACION LEROSA. 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,01 | 0,23 | 0,01 | 0,01 | 0,09 | 0,04
PEDREGAL . 6,37 | 9,33 | 13,41 | 12,07 | 14,22 | 13,28 | 20,07 | 17,14 | 19,83 | 28,92 | 22,17 | 31,70
ARENAL . 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,05 | 0,06 | 0,04 | 0,31 | 0,06 | 0,13
ARENAL CONRIPIO Y CANTO | 59 | 400 | 747 | 14,69 | 7,94 | 10,43 | 15,35 | 14.60 | 15,00 | 12,91 | 16,50 | 17,34
RODADO.
PAJONAL, JUNCAL, MALEZAL,
MATORRAL Y JARILLAL. 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 054 | 0,11 | 038
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BARRIAL, BARRIZAL, GUADAL. | 0,02 | 002 | 001 | 0,24 | 0,02 | 0,16 | 1,09 | 1,11 | 0,73 | 1,35 | 0,97 | 1,61
ESCORIAL. 0,11 | 0,11 | 1,90 | 1,57 | 2,37 | 3,50 | 18,17 | 40,88 | 24,01 | 13,19 | 20,74 | 15,09
ZONA DESMONTADA. 0,01 | 0,01 | 0,01 | 0,01 | 0,01 | 0,01 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,04 | 0,00 | 0,00
;’85;0 DE TIERRA MIXTO (16 + 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,01 | 1,39 | 0,07 | 1,09
HUAICO O GUAICO. 0,00 | 0,00 | 0,07 | 0,00 | 0,00 | 0,01 | 0,01 | 0,01 | 0,03 | 0,02 | 0,01 | 0,01
PALEOCAUCE O CAUCE

ABANDONADO. 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,02 | 0,04 | 0,03 | 0,20 | 0,07 | 0,08
BANADOS. 046 | 042 | 0,33 | 0,63 | 0,42 | 045 | 058 | 0,04 | 0,32 | 0,44 | 0,68 | 0,70
PLAYA DE PIEDRA O

RESTINGA. 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,13 | 0,00 | 0,07
PLAYA DE GRAVA O CANTO

RODADO. 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,12 | 0,01 | 0,07
PLAYA DE ARENA. 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00
MEDANO, DUNA. 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,44 | 0,09 | 0,23
CORDONES O

ACUMULACIONES DE 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,05 | 0,00 | 0,03
CONCHILLAS.

CIENAGA, TREMEDAL,

TEMBLADERAL, EMBALSADO, | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00
TURBAL, MENUCO.

CANADAS. 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00

Definicion de los tipos de cobertura de suelo:

Planta urbana: zona edificada con fines urbanisticos destinadas a actividades antrdpicas.

Nieve o hielo persistente, ventisquero, glaciar, morena: masa de hielo persistente alimentada por un

ventisquero.

Cumbre rocosa: composicion rocosa resultado de asociacién de minerales de distinta naturaleza y
dureza, como consecuencia de un proceso geoldgico determinado.

Plantaciones perennes: area cubierta por siembra sistematica de vegetacion persistente, como ser:
arboles, yerba mate, café, te y frutales, etc.

Bosque, selva, foresta, parque natural transitable: terreno cubierto de arboles de diferentes especies

perennes y de no mas de tres o cuatro metros de altura.

Bosque, selva, foresta, parque natural intransitable: terreno cubierto de arboles de diferentes

especies perennes y de mas de cuatro metros de altura.

Bosque artificial: terreno cubierto de arboles plantados por el hombre, cualquiera sea su destino y
clasificacion industrial, (frutales, yerbatales, para sombra, para madera, etc.).
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Bosqgue en galeria: vegetacion natural (a caballo) en los albardones de los rios y arroyos de tipo
arborea y arbustiva.

Afloramiento rocoso: manifestacion superficial de estratos, filon o masa de cualquier tipo de roca
gue asoma a la superficie del terreno. Pueden afectar areas mas o menos grandes.

Mallin, vega: suelo fértil, himedo y bajo, con vegetacion natural de tipo herbéceo.
Vegetacion lefiosa: vegetacion de cualquier especie (tola, llareta, etc.) que permite hacer lumbre.

Pedregal: terreno cubierto de piedra suelta (rocas de diferentes tamafios y composicion), su origen
puede ser muy variado.

Arenal: suelo constituido de arena suelta. Sus condiciones para el transito mejoran con la lluvia.

Arenal con ripio y canto rodado: si el arenal cuenta ademéas con materiales provenientes de
descomposicién, acumulacion, de cantera etc.

Pajonal, juncal, malezal, matorral y jarillal: terreno cubierto con vegetacion de distinta clase como
el pajon, totoras, juncos, etc. En general se trata de crecimientos en terrenos himedos.

Barrial, barrizal, guadal: terreno bajo y Ilano generalmente himedo cubierto de barro o lodo. En las
épocas de seca el lodo se transforma en un polvo casi inpalpable.

Escorial: terreno cubierto de escoria (lava volcéanica)

Zona desmontada: areas de bosque o foresta que fueron eliminadas parcial o totalmente por causas
naturales o antropicas.

Uso de tierra mixto: area con cultivos diversos como cereales, pasturas y silvicultura alternados.
Huaico o guaico: grieta mas o menos profunda y amplia producida por levigacion y radiacion solar.

Paleocauce o cauce abandonado: zona antigua de cauce de agua semi o totalmente desactivada, que
pueden tener o no agua en determinadas condiciones climaticas, pudiendo transformarse en una
zona inundada y pantanosa.

Bafiados: terreno anegado que contiene agua durante todo el afio. Esta zona es de piso generalmente
fangoso, pantanoso o cenagoso, cubierto de agua de poca profundidad, proveniente del desborde de
un lago, rio, arroyo o por invasién de las aguas del mar.

Playa de piedra o restinga: lengua de piedra debajo del agua o a poca profundidad que puede o no
aflorar en baja mar y constituye un serio obstaculo para la navegacion.

Playa de grava o canto rodado: costa comprendida entre las pleamares y la linea de baja mar con
sedimento tamario grava.

Playa de arena: costa comprendida entre las pleamares y la linea de baja mar con sedimento tamafio
arena.

Médano, duna: acumulacion de arena suelta, no siempre cerca y a nivel del mar, animada de un
movimiento de traslacién por la accion del viento (e6lica).

Cordones o acumulaciones de conchillas: cordones costeros producidos por la acumulacién de
caparazones de valvas a consecuencia de las corrientes litorales.
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Cienaga, tremedal, tembladeral, embalsado, turbal, menuco: son terrenos bajos himedos, poco

resistentes, pantanosos, turbosos, cubierto de césped que cede al menor peso.

Cafiadas: bafiado en terreno bajo, de forma alargada, con o sin curso de agua, cubierta de vegetacion
propia de zonas himedas.

Apéndice 4: Registros de presencia diferenciados genéticamente de E. morgani y E. typus

PROVINCIA SITIOS DE PRESENCIA LATITUD LONGITUD REFERENCIA
E. morgani
Rio Negro  Tembrao -41,141667 -66,308333 Hillyard et al (1997)
Rio Negro  Tembrao -41,169833 -66,336000 Sykes et al (1997)
Rio Negro  Cerro Corona -41,452583 -66,912662 Lessa et al. (2010)
Chubut Estancia Los Manantiales -45,505556 -67,491389 Lessa et al. (2010)
Rio Negro  Meseta de Somuncurd -41,355500 -67,928167 Sykes et al (1997)
Chubut Estancia Talagapa, Argentina -42,155567 -68,269468 Lessa et al. (2010)
GenBank, Lessa et al.
Mendoza 3 km W Refugio Militar Grl. Alvarado  34,250000 -69,338889 (2010)
Rio Negro ~ 15km NE Mencué -40,360333 -69,526500 Sykes et al (1997)
GenBank, Lessa et al.
Mendoza 2 mi E Gendarmeria Cruz de Piedra -34,183333 -69,677778 (2010)
2.0 km N jct. Hwy 40 and EIl Manzano GenBank, Lessa et al.
Mendoza Rd. along Hwy 40 -36,083333 -69,728611 (2010)
Chubut ~27Km NW Pampa de Agnia -43,495667 -69,830833 Sykes et al (1997)
Chubut Ea. La Escondida -45,323333 -69,835000 Hillyard et al (1997)
Estancia Cerro Ventana
Santa Cruz -48,989722 -70,254167 Lessa et al. (2010)
Chubut Estancia Quichaura -43,706833 -70,355749 Lessa et al. (2010)
Chubut La Subida -43,975833 -70,382833 Hillyard et al (1997)
Santa Cruz  Ea. El Rincon -46,996667 -70,711667 Hillyard et al (1997)
Santa Cruz  Ea. El Rincon -46,939167 -70,809500 Sykes et al (1997)
SantaCruz  Ea. La Vizcaina -46,916667 -70,833333 Hillyard et al (1997)
GenBank, Lessa et al.
Chubut 3 km N Tecka along Hwy 4 -43,466667 -70,847222 (2010)
Santa Cruz  Estancia Casa de Piedra -47,126111 -70,864167 Lessa et al. (2010)
Santa Cruz ~ Chile Chico -46,550000 -70,933333 Hillyard et al (1997)
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Santa Cruz  Chile Chico -46,883333 -70,933333 Sykes et al (1997)
Rio Negro  Arroyo La Fragua -41,085167 -70,954333 Sykes et al (1997)
GenBank, Lessa et al.
Neuquén 8.8 km S Lonco Luan -39,016667 -71,000000 (2010)
11 km NW jct. Hwys 63 and 237, along GenBank, Lessa et al.
Neuquén Hwy 63 -40,650000 -71,152500 (2010)
Rio Negro iﬁg’;‘;{a El Condor near Bariloche 41,169167  -71,192333  Monjeau et a 1997
GenBank, Lessa et al.
Neuquén 21 km NW, 1 km N jct.Hwys 60 and 23 -39,666667 -71,203333 (2010)
GenBank, Lessa et al.
Rio Negro  Las Victorias, 4.2 km E Bariloche -41,130000 -71,250000 (2010)
Chile Chico, 2 km S & Chile Chico GenBank, Lessa et al.
Santa Cruz ~ Aerodromo, 1 km W -46,550000 -71,728611 (2010)
E. typus
Buenos Aires S Jose B. Casas -40,554167 -62,624833  Sykes et al (1997)
Rio Negro 18Km SW Viedma -40,940167 -63,020833  Sykes et al (1997)
Rio Negro Viedma -40,940000 -63,021667  Hillyard et al (1997)
Chubut Caleta Valdés -42,409836 -63,609958  Sykes et al (1997)
Chubut Puerto Pirdmide -42,647205 -64,264667  Sykes et al (1997)
Chubut Istmo Ameghino -42,473354 -64,513316  Sykes et al (1997)
Chubut 8 km (by road) ESE Puerto Madryn ~ -42,783333 -64,965833  GenBank, Lessa et al. (2010)
Cérdoba Quimilo -29,900000 -65,389722 GenBank, Lessa et al. (2010)
Rio Negro Aguada Cecilio -40,858167 -65,805833  Hillyard et al (1997)
Chumbicha, 0.5 km E of Hwy 38
Catamarca along Hwy 60 -28,866667 -66,237222  GenBank, Lessa et al. (2010)
Capital: 15 km E Salinas del
Mendoza Bebedero -33,550000 -66,440556 GenBank, Lessa et al. (2010)
Mendoza Capital: 12 km N Varela (by road) -34,000000 -66,440556  GenBank, Lessa et al. (2010)
Santa Cruz Estancia Cerro del Paso, Argentina -47,859167 -66,440556 Lessa et al. (2010)
8 km W of La Botija, Pampa de las
San Luis Salinas -32,183333 -66,677778 GenBank, Lessa et al. (2010)
Chubut ~100km W Dolavon -43,285667 -67,104167  Sykes et al (1997)
Mendoza La Paz: 27 km N Desaguadero -33,150000 -67,186389 GenBank, Lessa et al. (2010)
Chubut Las Plumas -43,722222 -67,271111 Lessa et al. (2010)
Chubut Estancia Los Manantiales, Argentina  -45,505556 -67,491389  Lessa et al. (2010)
Chubut Cariadon Carboén -43,835278 -67,830278 Lessa et al. (2010)
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Rio Negro Meseta de Somuncura -41,355500 -67,928167  Sykes et al (1997)

Mendoza La Valle: Reserva Telteca -32,333333 -68,000000  GenBank, Lessa et al. (2010)
Paso de Indios: 18 km W jct. Hwys
Chubut 29 and 27 along Hwy 27 -44,583333 -68,033889  GenBank, Lessa et al. (2010)
Chubut ~200km W Dolavon -43,548667 -68,129667  Sykes et al (1997)
Chubut Los Altares -43,884167 -68,406667 Lessa et al. (2010)
Mendoza San Rafael: Salinas del Diamante -34,916667 -68,881111 GenBank, Lessa et al. (2010)
Chubut ~280km W Dolavon -43,755000 -68,952833 Sykes et al (1997)
Chubut Campo de Pichifian -43,555278 -69,067778 GenBank, Lessa et al. (2010)
San Carlos, 35 km S Pareditas by Hwy 40
Mendoza and 3km E -34,250000 -69,084722 GenBank, Lessa et al. (2010)
Chubut Gorro Frigio -43,040556 -69,321944 Lessa et al. (2010)
Santa Cruz Meseta el Pedrero -46,775833 -69,626500 Sykes et al (1997)
Santa Cruz El Pedrero -46,801667 -69,626667 Hillyard et al (1997)
Chubut ~30Km NW Pampa de Agnia -43,479667 -69,818167 Sykes et al (1997)
Chubut Campo de Cret6n -42,711667 -70,050833 Lessa et al. (2010)
Rio Negro Estancia Maria Sofia -40,616667 -70,15 Monjeau et a 1997
Rio Negro 10 km S Comallo -41,090000 -70,210000 GenBank, Lessa et al. (2010)
Chubut Paraje Fofocahuel, Campo Netchovitch -42,328333 -70,559167 Lessa et al. (2010)

Apéndice 5. Datos ambientales de los sitios de presencias de E. morgani y E. typus

Temperatura  Temperatura  Temperatura

Especies Latitud Longitud Altitud promedio Méxima minima Precipitacion
E_morgani -41.141667  -66.308333 546 12.6 19.2 5.9 229
E_morgani -41.169833 -66.33600 604 12.3 18.7 5.8 228
E_morgani -41.452583  -66.912662 1463 7.4 135 1.2 219
E_morgani -45.505556  -67.491389 494 10.0 15.3 4.8 188
E_morgani -41.3555 -67.928167 1136 9.0 15.2 2.9 208
E_morgani -42.155567 -68.269468 1434 6.9 12.8 0.9 208
E_morgani -40.360333 -69.5265 1147 8.6 15.0 2.3 216
E_morgani -34.183333  -69.677778 3299 0.6 6.1 -4.8 552
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E_morgani -36.083333  -69.728611 1376 10.9 18.0 3.8 420
E_morgani -43.495667  -69.830833 749 9.5 155 34 194
E_morgani -45.323333 -69.83500 528 9.8 15.2 4.3 156
E_morgani -48.989722  -70.254167 230 9.5 15.0 4.0 160
E_morgani -43.706833  -70.355749 852 8.4 13.9 2.9 220
E_morgani -43.975833  -70.382833 796 8.4 13.9 3.0 204
E_morgani -46.996667  -70.711667 716 8.5 134 35 152
E_morgani -46.939167 -70.8095 713 8.3 13.3 3.4 151
E_morgani -46.916667  -70.833333 779 8.2 13.1 3.3 148
E_morgani -43.466667  -70.847222 664 9.0 14.6 35 415
E_morgani -47.126111 -70.864167 691 8.2 131 3.2 144
E_morgani -46.55 -70.933333 421 9.6 14.6 4.6 131
E_morgani -46.883333  -70.933333 1184 5.5 9.7 1.3 194
E_morgani -41.085167 -70.954333 951 7.9 13.3 24 643
E_morgani -39.016667 -71.00000 1198 8.4 14.3 25 766
E_morgani -40.65 -71.1525 844 8.6 141 3.2 846
E_morgani -41.169167  -71.192333 860 8.4 13.8 2.9 820
E_morgani -39.666667  -71.203333 893 9.2 15.1 3.4 930
E_morgani -41.13 -71.25 812 8.6 12.3 4.9 852
E_morgani -46.55 -71.728611 288 8.7 13.6 3.8 328

Promedio 917 8,6 14,1 31 354
E_typus -40.554167  -62.624833 22 14.1 20.2 8.1 384
E_typus -40.940167  -63.020833 27 14.3 20.5 8.2 359
E_typus -40.94 -63.021667 28 14.3 20.5 8.2 359
E_typus -42.473354  -64.513316 81 134 18.5 8.2 200
E_typus -29.9 -65.389722 189 20.8 27.3 14.3 449
E_typus -40.858167  -65.805833 210 14.3 211 7.6 252
E_typus -28.866667  -66.237222 405 20.2 27.4 13.1 425
E_typus -33.55 -66.440556 502 17.7 24.6 10.8 411
E_typus -34.00000 -66.440556 608 16.4 23.7 9.0 409
E_typus -47.859167  -66.440556 4 10.6 155 5.6 212
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E_typus -32.183333  -66.677778 370 20.7 28.0 135 499
E_typus -43.285667  -67.104167 306 12.8 19.1 6.5 197
E_typus -33.15 -67.186389 456 18.4 25.8 11.0 386
E_typus -43.722222  -67.271111 179 12.9 19.0 6.8 194
E_typus -45.505556  -67.491389 494 10.0 15.3 48 188
E_typus -43.835278  -67.830278 216 125 18.4 6.7 185
E_typus -41.3555  -67.928167 1136 9.0 15.2 2.9 208
E_typus -32.333333  -68.00000 550 18.5 26.2 10.7 283
E_typus -44.583333  -68.033889 371 11.4 17.6 5.4 182
E_typus -43548667  -68.129667 308 12.4 18.7 6.1 204
E_typus -43.884167  -68.406667 245 12.6 18.6 6.6 184
E_typus -34.916667  -68.881111 1287 11.9 19.9 3.9 363
E_typus -43.75500  -68.952833 415 11.8 17.6 6.0 191
E_typus -43.555278  -69.067778 316 12.3 18.1 6.5 204
E_typus -34.25 -69.084722 1607 10.9 18.8 3.1 376
E_typus -43.040556  -69.321944 372 11.7 17.3 6.2 215
E_typus -46.775833  -69.6265 295 12.7 18.2 7.1 283
E_typus -46.801667  -69.626667 367 12.4 17.9 6.8 288
E_typus -43479667  -69.818167 783 9.3 15.3 33 189
E_typus -42.711667  -70.050833 524 10.9 16.8 4.9 288
E_typus -40.616667 -70.15 762 10.4 16.3 44 358
E_typus -41.09 -70.21 854 9.4 15.7 3.2 381
E_typus -42.328333  -70.559167 599 10.1 16.4 3.9 397

Promedio 451 13,4 19,7 7.1 294
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