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RESUMEN

Los estudios en ecología de carnívoros involucran las relaciones entre los organismos y su ambiente, de
este modo la macroecología como marco de investigación ofrece un enfoque complementario desde una
perspectiva geográfica e histórica. Por otro lado, diversos métodos estadísticos han sido desarrollados
como apoyo a esta disciplina, teniendo en cuenta la creación de modelos predictivos de hábitat y/o
distribución de especies, por lo que se revisan las principales técnicas de análisis espacial y modelos de
distribución de especies evaluando sus ventajas y desventajas. La determinación de los patrones de
uso de espacio de los carnívoros y la aplicación de modelos de distribución de especies podrían resultar
claves para apoyar el proceso de evaluación del estado de conservación, por ejemplo de los felinos
americanos. Por último, una correcta modelación implica coherencia con los objetivos, la teoría ecológica
implicada, así como de las propiedades intrínsecas de la información desde una perspectiva estadística.

Palabras claves: análisis espacial, ámbito de hogar, modelos de distribución.

ABSTRACT

The development of studies in ecology involves the relationships between organisms and their
environment. In this idea, macroecology as a research framework provides one complementary approach
from a geographic and historical perspective. On the other hand, various statistical methods have been
developed to support these disciplines, taking into account the predictive modeling of habitat and/or
species distribution, so we review the main spatial analysis techniques and species distribution models,
evaluating their advantages and disadvantages. The determination of space usage patterns of animals
and application of species distribution models could be key to support the evaluation of the conservation
status of American cats. Finally, a correct modeling implies consistency with the objectives, ecological
theory involved, as well as the intrinsic properties of the data from a statistical perspective.

Keywords: spatial analysis, home range, distribution models.
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INTRODUCCIÓN

El desarrollo de estudios en ecología de
carnívoros involucra las relaciones entre los
organismos y su ambiente, ocupándose de
cómo la abundancia, distribución y diversidad
de las especies son afectadas por las
interacciones con otros organismos y con el
ambiente abiótico (Krebs 1985). En esta idea,
Brown (1984) acuña el término de
macroecología para describir un programa de
investigación complementario al enfoque
ecológico, basado en la caracterización de los
patrones estadísticos de abundancia,
distribución y diversidad, desde una
perspectiva geográfica e histórica; abordando
así las relaciones entre la dinámica e
interacciones de poblaciones de especies y los
procesos de formación de especies, extinción
y expansión-contracción de las áreas de
distribución (Brown 1995). En este punto,
diversos métodos estadísticos han sido
desarrollados como apoyo a estas disciplinas,
teniendo en cuenta la creación de modelos
predictivos de hábitat y/o distribución de
especies (Guisan & Zimmerman 2000).

En este contexto, la cuantificación de la
relación entre las especies y el ambiente
representa el núcleo de los modelos de
distribución de especies (MDE) (Guisan &
Zimmermann 2000). Estos modelos, definidos
como un estadístico y/o algoritmo de análisis
que predice la distribución de una especie a
partir de observaciones de campo, mapas
auxiliares que caracterizan el hábitat y el
conocimiento experto (Hengl et al. 2009),
representan un apoyo para el desarrollo de
estudios en el campo de la ecología desde una
perspectiva geográfica (Guisan &
Zimmermann 2000, Elith & Leathwick 2009).

Los MDE representan una pieza importante
de información para evaluar los estados de
conservación de las especies, pudiendo aportar
con medidas de uso del espacio, como la
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extensión de la presencia y la determinación
de áreas de ocupación, necesarias y empleadas
como criterios para establecer las categorías
de amenaza según los métodos propuestos por
Mace & Stuart (1994) (Millsap et al. 1990,
Guisan & Zimmerman 2000, Burgman & Fox
2003, UICN 2010). Por ejemplo, la aplicación
de los Criterios de la Lista Roja de UICN se
basa en la evidencia disponible respecto a la
abundancia, tendencias y distribución de los
organismos (UICN 2010), con lo que el estudio
del uso del espacio y la aplicación de modelos
de distribución de especies bajo un enfoque
macroecológico apoyarían al proceso de
evaluación del estado de conservación de las
especies, particularmente de los felinos
americanos.

En este contexto, con el objeto de evaluar
la aplicabilidad de las técnicas de análisis y
modelación espacial, según ventajas y
desventajas, en felinos americanos, se
revisaron aspectos de la ecología animal en la
distribución de especies en 59 artículos
publicados en revistas indexadas. Los felinos
de América corresponden a 14 especies
(García-Perea 1994, Wozencraft 2005): lince
de Canadá Lynx canadensis (Kerr, 1792),
lince rojo Lynx rufus (Schreber, 1776), ocelote
Leopardus pardalis (Linnaeus, 1758), margay
L. wiedii (Schinz, 1821), gato andino L.
jacobita (Cornalia, 1865), gato del pantanal
L. braccatus (Cope, 1889), gato de las
pampas L. colocolo (Molina, 1782), gato del
pajonal L. pajeros (Desmarest, 1816), gato de
Geoffroy L. geoffroyi (D’Orbigny y Gervais,
1844), guiña L. guigna (Molina, 1782), oncilla
L. tigrinus (Schreber, 1775), puma Puma
concolor (Linnaeus 1771), jaguarundi Puma
yagouaroundi (Geoffroy, 1803) y jaguar
Phantera onca (Linnaeus 1758).

Dentro de las técnicas revisadas, existen
dos grandes corrientes: i) aquellas técnicas que
permiten obtener la extensión del uso del
espacio, o el ámbito de hogar, solo a partir de
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los registros de ocurrencia de individuos, y ii)
aquellos modelos construidos a partir de una
relación funcional entre la ocurrencia de los
individuos y las variables ambientales a partir
de técnicas multivariantes. Para los primeros,
los principales métodos empleados son el
Polígono Mínimo Convexo (Mohr 1947) y el
kernel (Worton 1989), y para los segundos, el
Análisis Factorial del Nicho Ecológico (Hirzel
et al. 2002), el Maxent (Phillips et al. 2006) y
los Modelos Lineales Generalizados (Hastie
& Tibshirani 1990).

En este contexto, solo las técnicas
anteriormente mencionadas serán descritas,
dada su relevancia en estudios desarrollados
en felinos americanos. Otros métodos
presentes en la literatura serán solo
mencionados.

Por último, antes de abordar las técnicas
de análisis de patrones del uso del espacio por
felinos, resulta necesario desarrollar el
concepto de distribución de las especies.

DISTRIBUCIÓN DE LAS ESPECIES

La distribución corresponde a la extensión
ocupada por una especie en un área geográfica
(Begon et al. 1999), o bien el patrón espacial
en un hábitat, en respuesta a patrones
ambientales dada una disposición espacial y
temporal no uniforme de recursos y
condiciones bióticas (Addicott et al. 1987); por
lo que los conceptos de parche, hábitat y nicho
ecológico, habitualmente empleados en el
desarrollo de estudios en ecología, deben ser
precisados.

Parche se define como una discontinuidad
en los estados de caracteres ambientales de
importancia para el organismo en términos de
división y heterogeneidad (Wiens 1976,
Shorrocks et al. 1979, Addicott et al. 1987); la
división involucra separación de parches por
regiones de condiciones ambientales

relativamente inadecuados para el fitness del
organismo, mientras que la heterogeneidad
considera la existencia de dos o más tipos de
calidad de parches que pueden diferir o no en
la idoneidad del hábitat (Southwood 1977,
Addicott et al. 1987). Es así que en estos
términos, los estudios de patrones de selección
de hábitat proveen información acerca de
áreas y recursos que influencian la adecuación
de individuos y la viabilidad de las poblaciones
(Land et al. 2008).

Por otro lado, el hábitat es definido como
las «condiciones y recursos presentes en un
área que producen la ocupación por un
organismo, incluyendo sobrevivencia y
reproducción» (Hall et al. 1997, Begon et al.
1999, Calenge 2007), implicando la región del
espacio ambiental compuesta por múltiples
dimensiones representadas por variables
ambientales bióticas y abióticas (Aarts et al.
2008, Hirzel & Le Lay 2008, Beyer et al.
2010). Así, el uso del espacio ambiental
corresponde a la porción del tiempo que los
animales permanecen en un hábitat
determinado (Johnson 1980, Beyer et al.
2010).

Algunos animales de alta vagilidad
establecen un patrón de conducta, la
territorialidad, con el fin de tener acceso
preferencial al alimento, refugio y
apareamiento (Odum 1995, Maier 2001). En
esta idea, el ámbito de hogar ha sido empleado
como la medida básica del uso del espacio por
parte de los animales (Worton 1987), por lo
que la determinación del tamaño, forma y
patrones de utilización del ámbito de hogar han
sido la base para la comprensión de cómo se
comporta una especie en un área determinada
(Harris et al. 1990).

Si bien, habitualmente la distribución de los
organismos se visualiza en el espacio
geográfico; igualmente importante resulta la
conceptualización de la distribución en el
espacio ambiental basado sobre el concepto
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de nicho ecológico (Grinnell 1917, Elton 1927,
Hutchinson 1957, Pearson 2007).

El término nicho ecológico, introducido por
Grinnell (1917), representa una subdivisión del
hábitat, donde cada nicho está ocupado por
una sola especie, basado sobre variables de
amplia escala (climáticas) (Krebs 1985, Hirzel
& Le Lay 2008, Sillero 2011). Más tarde, Elton
(1927) enfatiza la función del rol de una especie
en la comunidad en términos de su relación
con el alimento y enemigos basado sobre una
escala fina (nutrientes) (Krebs 1985, Hirzel
& Le Lay 2008, Sillero 2011); en esta idea,
Gause (1934) señala que «como resultado de
la competencia, dos especies semejantes pocas
veces ocupan nichos similares» (Krebs 1985).
Estos conceptos quedaron incluidos en la
definición posterior de Hutchinson (1957),
quién lo define como un hipervolumen en el
espacio multidimensional definido por las
variables ambientales, dentro del cual las
especies pueden potencialmente mantener una
población viable (Begon et al. 1999, Hirzel et
al. 2002, Sillero 2011). La importancia del
concepto de nicho propuesto por Hutchinson
radica en su formalización matemático-
geométrica y; a su vez, en que dejó de ser
considerado como una característica del
ambiente (e.g., Grinnell 1917, Elton 1927),
pasando a ser definido como una característica
del organismo (Schoener 1989, Leibold 1995,
Vásquez 2005).

Por su parte, el espacio multidimensional
está compuesto por dos tipos de ejes: los que
involucran recursos u otros requerimientos
dinámicos vinculados (bionómicos) y los
relacionados a condiciones estáticas
(escenopoéticos) (Hutchinson 1981, Soberón
& Nakamura 2009). Este hipervolumen de n-
dimensiones recibe el nombre de nicho
fundamental; sin embargo, una especie no
ocupa toda su extensión producto de la
exclusión por competencia, para lo cual
Hutchinson (1981) usa el término de nicho

realizado (Hutchinson 1957, Krebs 1985,
Guisan & Zimmermann 2000, Sillero et al.
2010, Sillero 2011). Jackson & Overpeck
(2000) discuten el concepto de nicho potencial,
el cual es la intersección entre el espacio del
nicho fundamental y la disponibilidad del
espacio ambiental, para el cual, el nicho
realizado es un subconjunto del nicho potencial
(Sillero 2011); no obstante, las especies pueden
estar ausentes de sus hábitats óptimos por
razones históricas o debido a limitaciones para
dispersarse a estos hábitats (Holt 2003, Sillero
2011). Es así como Pearson (2007) introduce
el término de nicho ocupado, donde la
distribución de la especie está limitada tanto
por factores geográficos o de dispersión, como
por interacciones bióticas (e.g., competencia,
depredación, simbiosis y parasistismo), por lo
que la región del nicho ocupado corresponde
a la distribución geográfica de la especie, el
cual resulta ser menor que el nicho realizado
(Soberón & Peterson 2005, Sillero 2011).

Pulliam (2000) propone cuatro visiones
teóricas de la relación entre el nicho y la
distribución: i) el nicho Grinelliano, donde una
especie ocurre cuando las condiciones
ambientales son adecuadas (i.e., nicho
fundamental); ii) el nicho realizado de
Hutchinson, cuando una especies es excluida
por competencia o depredación de una parte
de su nicho fundamental; iii) la dinámica
fuente-sumidero, donde una especie
comúnmente ocurre en un hábitat sumidero
en el que la tasa de crecimiento de la población
es menor a uno, por lo tanto desaparecería sin
la migración constante de los hábitats fuentes;
y iv) la situación de dispersión limitada, donde
una especies está frecuentemente ausente de
sus hábitats adecuados, debido a los eventos
de extinción recurrentes y la capacidad
limitada de dispersión impidiendo la
colonización completa (Guisan & Thuiller
2005).

Si bien, Sillero (2011) recomienda usar el
término modelos de nicho ecológico en vez de
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modelos de distribución, dado que es la
distribución de hábitats adecuados la que está
predicha, diversos autores consideran que el
nicho realizado puede ser representado
espacialmente, por lo que el término de modelos
de distribución es usado debido a que las
distribuciones observadas ya están limitadas
por las interacciones bióticas y recursos
limitantes (Araújo & Guisan 2006, Colwell &
Rangel 2009, Guisan & Thuiller 2005). A su
vez, el término aptitud de hábitat es usado para
la salida de los modelos basados en el nicho
ecológico, dado que relacionan condiciones
ambientales con la probabilidad de ocurrencia
de las especies (Hirzel & Le Lay 2008, Sillero
2011). Un modelo de hábitat adecuado (HSM)
es una interpretación subjetiva de un modelo
de nicho ecológico realizado (Sillero 2011)
donde, en el caso de contar con datos de
presencia/ausencia (o presencia/pseudo
ausencia), el HSM es una representación de
los hábitats potenciales estrictamente ocupados
por la especie; en cambio para datos de solo
presencia, el HSM resulta ser todos los hábitats
idóneos para la especie dado que no se pueden
representar hábitats ocupados o no ocupados
(Sillero 2011).

Por otro lado, los estudios en ecología
involucran a menudo ensambles funcionales o
gremios; es decir, grupos de especies, que
independiente de su posición taxonómica, se
sobreponen significativamente en sus
requerimientos de nicho ecológico (Root 1967,
Jaksic & Marone 2007). En este punto, la
competencia interespecífica ha sido sugerida
como uno de los más importantes mecanismos
de organización en un ensamble (Jaksic &
Marone 2007, Di Bitteti et al. 2010), por lo
que los gremios de carnívoros tope han sido
usados para revelar las consecuencias
evolutivas y ecológicas de fuertes
interacciones por competencia (Schoener
1974). En general, los felinos americanos
presentan características morfométricas

similares (Johnson et al. 2006), por lo que
resulta de interés comprender la coexistencia
y uso del hábitat producto de interacciones
intra-gremio (Di Bitteti et al. 2010).

ÁMBITO DE HOGAR DE LOS
INDIVIDUOS

El ámbito de hogar es definido como la zona
utilizada por el animal durante sus actividades
normales de recolección de alimento,
apareamiento y el cuidado de las crías y
juveniles (Burt 1943, Calenge 2011). Diversos
autores han sustituido este concepto por el de
distribución de la utilización (Van Winkle 1975,
Worton 1989); el cual describe el uso del
espacio de los animales mediante una función
de densidad de probabilidad bivariable,
entregando la probabilidad de moverse en
cualquier lugar del espacio de acuerdo a las
coordenadas x, y (Calenge 2011). La
estimación del ámbito de hogar se logra
mediante dos formas: i) la representación del
ámbito de hogar propiamente tal (Burt 1943),
mediante la delimitación de la extensión
espacial de los movimientos de los animales;
y ii) la distribución de utilización, representando
la densidad del espacio usado por los animales
a una escala fina (Jennrich & Turner 1969,
Ford & Krumme 1979, Van Winkle 1975, Getz
& Wilmers 2004, Pearce & Boyce 2006). En
este punto, los métodos más usados para la
determinación del ámbito de hogar son el
Polígono Mínimo Convexo (Mohr 1947) y el
kernel, este último usado como estimador de
la distribución de utilización (Worton 1989, Getz
& Wilmers 2004, Calenge 2011).

El Polígono Mínimo Convexo (Mohr 1947)

El Polígono Mínimo Convexo (PMC), es uno
de los primeros estimadores de ámbito de
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hogar desarrollado en ecología que entrega
solo la extensión del rango del animal (Mohr
1947, Worton 1987), el cual consiste en el
cálculo del polígono convexo más pequeño que
encierra todos los desplazamientos de los
animales (sus ángulos son menores a 180
grados (Worton 1987, Calenge 2011). Dado
que entrega la forma del ámbito de hogar, el
PMC permite ser incluido con otros métodos
de estimación de ámbito de hogar, facilitando
así las comparaciones de área entre diferentes
estudios (Harris et al. 1990, White & Garrott
1990, Sterling et al. 2000). A pesar de su
utilidad, las estimaciones del ámbito de hogar
basadas en el PMC son consideradas
imprecisas e inconsistentes por ser sensibles
al tamaño de la muestra y la forma del patrón
de los datos en el espacio (e.g., Worton 1987,
Franzreb 2006, Downs & Horner 2009), de
este modo presenta tres grandes limitaciones:
i) podría aumentar el tamaño del ámbito de
hogar a medida que el número de registros de
localizaciones también lo hace (White &
Garrott 1990), ii) la inclusión de áreas que el
animal efectivamente no usa, sobreestimando
su ámbito de hogar (Harris et al. 1990), y iii)
el método no considera las diferencias en la
intensidad del uso del espacio (Sterling et al.
2000).

Otra forma de obtener el ámbito de hogar
es mediante la conexión de todos los puntos
de localización para cada animal para formar
un polígono cóncavo cerrado, reduciendo con
ello el riesgo de generar una sobreestimación
del ámbito de hogar a diferencia del PMC
(Stickel 1954, White & Garrott 1990, Kenward
1987); sin embargo, los polígonos mínimos
cóncavos pueden no ser comparables entre
los estudios, dado que su utilidad es incierta y
no presentan un procedimiento objetivo para
su obtención (White & Garrott 1990, Sterling
et al. 2000).

Métodos kernel (Worton 1989) y la
distribución de utilización

El estimador de densidad kernel es aplicado
en ecología para estimar los ámbitos de hogar
de los animales a partir de datos de radio-
seguimiento (Worton 1995), siendo considerado
el método más fiable para la determinación de
la distribución de la utilización (Worton 1989,
Silverman 1986, Wand & Jones 1995, Powell
2000, Kernohan et al. 2001, Hemson et al.
2005, Calenge 2011). El método funciona
mediante la ubicación de una densidad de
probabilidad de dos dimensiones (un kernel)
sobre cada registro espacial de una especie,
donde una grilla es superpuesta sobre la
superficie resultante y una estimación de la
densidad es obtenida para cada intersección
de la grilla (promedio de los kernel) (Burgman
& Fox 2003).

Los métodos kernel están libres de
asunciones paramétricas para la obtención de
la distribución de la utilización (Worton 1989);
no obstante, este método supone que los datos
son estacionarios, es decir, son independientes
e idénticamente distribuidos en el espacio,
donde la media y varianza, tanto espacial como
temporal, son constantes (Jacobsen 2006,
Downs et al. 2012). Los rangos de
estimaciones basados en estimadores kernel
dependen sensiblemente de la elección del
ancho de banda (Seaman & Powell 1996) y
están sujetos a sesgo, en particular cuando los
tamaños de muestra son pequeños, aunque
estos sesgos pueden ser inferiores a los PMC
(Seaman & Powell 1996, Burgman & Fox
2003).

El ancho de banda o parámetro de
suavizado (h) controla la cantidad de variación
en cada componente de la estimación, por lo
que si un pequeño valor de h es usado, detalles
finos de los datos pueden ser vistos, mientras
que valores grandes de h obscurecen los
rasgos más prominentes (Worton 1989). Dos



60

Riquelme

métodos ampliamente usados para calcular h
en los análisis de ámbito de hogar son el ancho
de referencia y la validación cruzada de los
mínimos cuadrados (Silverman 1986, Worton
1989, Hemson et al. 2005, Calenge 2011); no
obstante, respecto a esta última, el método de
probabilidad de validación cruzada es
considerado una alternativa (Horne & Garton
2006). De este modo, la elección del parámetro
de suavizado apropiado (o ancho de banda)
es el asunto más importante en un análisis
kernel (Wand & Jones 1995, Kie et al. 2010),
particularmente crítico en la determinación de
los contornos exteriores (Seaman & Powell
1996, Fieberg 2007, Downs & Horner 2009,
Kie et al. 2010), siendo a su vez sensibles al
tamaño de la muestra (Seaman & Powell 1996,
Blundell et al. 2001).

En la determinación de la distribución de
utilización, Worton (1989) sugiere emplear dos
métodos: i) el kernel fijo, en el cual una función
kernel bivariable se coloca sobre cada punto,
y los valores de estas funciones son
promediadas, y ii) el kernel adaptativo, donde
se varía el parámetro de suavizado para que
las áreas con baja concentración de puntos
tengan mayores valores de h que en las zonas
con una alta concentración de puntos,
presentando una mejora en las colas de
densidad a comparación del kernel fijo (Worton
1989, Calenge 2011); sin embargo, a pesar de
estas consideraciones, los kernel producen
estimaciones de ámbito de hogar
positivamente sesgadas (Girard et al. 2002,
Hemson et al. 2005), acentuándose en ámbitos
de hogar que se ajustan a formas complejas
(Downs & Horner 2009).

Otros métodos de estimación del ámbito de
hogar de los individuos

Han surgido nuevos métodos basados en el
cálculo de múltiples cierres convexos (Calenge

2011) destacando el cierre convexo local
(LoCoH; Getz & Wilmer 2004, Getz et al.
2007) y los polígonos de casco característicos
(Downs & Horner 2009).

Para el primer método, los polígonos
mínimos convexos son fijados para los puntos,
de tal forma que se crea un casco alrededor
de cada punto y sus k vecinos más cercanos
(Getz et al. 2007, Downs et al. 2012). A su
vez, los polígonos de casco característicos se
forman mediante la construcción de una
triangulación de Delaunay a partir de un patrón
de puntos y la eliminación de algunos conjuntos
de triángulos para crear un casco con lados
cóncavos (Downs & Horner 2009, Downs et
al. 2012). Downs et al. (2012), a partir de datos
simulados de ocurrencia de Puma concolor
coryi, evaluaron la eficiencia del kernel, k-
LoCoH y polígonos de cascos característicos
para la determinación del ámbito de hogar y
áreas núcleo; señalando que la falta de
homogeneidad en los patrones de uso del
espacio afecta a las estimaciones del kernel,
seguido del k-LoCoH; no así el método de los
polígonos de cascos característicos, método
que representa adecuadamente las
características de los movimientos no
estacionarios de los animales, producto de sus
preferencias por hábitat y diferencias de
patrones de actividad.

Si bien las estimaciones de ámbitos de
hogar representa una medida básica de los
patrones de uso del hábitat (Worton 1989,
Calenge 2011), no implican una medida directa
del uso de hábitat, dado que un animal puede
aumentar o disminuir éste usando los mismos
rasgos de hábitat (Pettorelli et al. 2008). Es
por ello que la generación de modelos de
distribución de especies han sido empleados
en la cuantificación de las relaciones entre la
distribución de las especies y sus ambientes
(Guisan & Zimermman 2000, Hirzel et al.
2002, Rushton et al. 2004, Guisan & Thuiller
2005).
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MODELOS DE DISTRIBUCIÓN DE
ESPECIES

Los modelos de distribución de especies
relacionan nichos con áreas de distribución,
con el objeto de estimar áreas de distribuciones
actuales o potenciales, o un conjunto de hábitats
idóneos a partir de datos de presencia/ausencia
o solo presencia, en conjunto con datos
ambientales (Guisan & Zimmermann 2000,
Soberón & Nakamura 2009, Warren & Seifert
2011). El desarrollo de estos modelos tienen
tres componentes básicos: i) un conjunto de
datos que describe la incidencia o abundancia
de las especies objetivo y un conjunto de datos
de supuestas variables explicativas (i.e.,
predictores ambientales), ii) un modelo
matemático que relaciona los datos de las
especies con las variables explicativas, y iii)
una evaluación de la utilidad del modelo
desarrollado en términos de un ejercicio de
validación del modelo (Rushton et al. 2004).
El conjunto de datos para los grandes
mamíferos y depredadores en particular, se
basa a menudo en el seguimiento por radio
telemetría (Rushton et al. 2004); sin embargo,
pueden ser otra fuente de datos las
observaciones obtenidas de forma oportunista,
las colecciones de historia natural y museos
(Guisan & Thuiller 2005).

Las respuestas de las especies en el modelo
de distribución dependerán de la naturaleza del
predictor ambiental y los procesos ecológicos
asociados (Guisan & Zimmerman 2000, Austin
2007). En la literatura, se pueden reconocer
tres tipos de variables: las variables directas,
indirectas y de recursos (Austin & Smith 1989,
Guisan & Zimmermann 2000). Las variables
directas representan parámetros ambientales
de importancia fisiológica pero que no son
consumidas (e.g., temperatura); mientras que
las variables indirectas corresponden a aquellas
que no tienen una relevancia fisiológica para
la presencia de una especie (e.g., pendiente,

exposición, elevación, topografía, tipo de
hábitat). En esta idea, los animales presentan
respuestas indirectas ante variables como la
vegetación (e.g., refugio), temperatura,
precipitaciones, diversidad del paisaje y la
topografía, esta última al afectar la locomoción
de los animales, así como también el desarrollo
de la vegetación (Grinnell 1917, Hirzel & Le
Lay 2008). Por último, las variables de recursos
se refieren a materia y energía consumida por
animales (e.g., agua, nutrientes o presas)
(Austin & Smith 1989, Austin 2007).

A su vez, diversos autores han considerado
la inclusión de variables indirectas en la
modelación de la distribución de las especies,
así como la consideración de ciertos rasgos
del hábitat (e.g., caminos, áreas urbanas)
(Bunnefeld et al. 2006, Reynolds-Hogland &
Mitchell 2007, Pettorelli et al. 2008, Basille et
al. 2008) las que, por lo demás, resultan
fácilmente medidas en el campo, presentando
a su vez buenas correlaciones con los patrones
de distribución de las especies (Guisan et al.
1999, Guisan & Zimmermann 2000).

Análisis Factorial del Nicho Ecológico
(ENFA)

El Análisis Factorial del Nicho Ecológico
(ENFA), ha sido desarrollado para el estudio
de la distribución geográfica de las especies a
partir de la relación del espacio ambiental y el
espacio geográfico mediante el concepto del
nicho ecológico (Hirzel et al. 2002). Esta
técnica de modelado, basada en la teoría
ecológica de Hutchinson (1957), estima un
índice de idoneidad de hábitat, dado que utiliza
solo información de presencia de especies y
variables ambientales predictoras, modeladas
en un mapa raster de N celdas isométricas y
adyacentes (Hirzel et al. 2002). Mediante el
ENFA, se espera que la distribución de las
especies no sea aleatoria en relación a los
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predictores ambientales, produciéndose
preferentemente en las celdas situadas dentro
de su rango óptimo. Esto puede ser
cuantificado mediante la comparación de la
distribución de los predictores ambientales (o
variables ecogeográficas) de las celdas en las
que la especie se observó con la de todo el
conjunto de celdas, respecto a su media y
varianza. Es así como la especie focal puede
mostrar un grado de marginalidad (la media
de la especie difiere de la media global) y
especialización (la varianza de la especie
difiere de la varianza global), por lo que el nicho
multivariante puede ser cuantificado sobre
alguno de sus ejes mediante estos índices
(Hirzel et al. 2002, Hirzel & Guisan 2002).

Si la marginalidad es alta, el individuo,
población o especie están presentes en las
zonas que muestran características de los
hábitats muy diferentes en comparación con
los que están disponibles (Basille et al. 2008).
Por su parte, la especialización mide la
dispersión del nicho ecológico, y expresa su
restricción en algunas direcciones particulares.
Una alta especialización en una dimensión dada
indica que el individuo, población o especie no
tolera una gran variación de las características
del hábitat que en su mayoría determinan esa
dimensión, dado el nicho restringido de la
especie (Hirzel et al. 2002, Basille et al. 2008).

Por otro lado, a medida que más predictores
ambientales se introducen, surgen efectos de
multicolinealidad y redundancia, efectos
reducidos por los análisis factoriales, dado que
estas técnicas reducen el número de factores
sin perder demasiada información para los
análisis posteriores (Hirzel et al. 2002). No
obstante, un inconveniente de esta técnica
radica en que los valores de estos índices están
obligados a depender de la serie global elegida
como referencia, por lo que una especie puede
parecer muy marginal o especializada en la
escala de todo un país, pero mucho menos en
un subgrupo de la misma (Hirzel et al. 2002).

Modelo de máxima entropía (Maxent)

Otra técnica de modelación de distribución de
especies, similar a el ENFA, ampliamente
usada para datos de solo presencia es Maxent
(Elith et al. 2006, Elith et al. 2011). Maxent
estima la distribución de probabilidad de
ocurrencia de especies siguiendo el principio
de máxima entropía (i.e., la más uniforme),
sujeta a la condición de que el valor esperado
de cada variable ambiental coincide con su
media empírica (Phillips et al. 2006). En esta
idea, a partir de datos de presencia y variables
ambientales representadas en un mapa raster,
Maxent estima un modelo de nicho ocupado
al generar sus propias ausencias, es decir la
distribución geográfica de la especie (Pearson
2007).

Por otro lado, respecto a los modelos
predictivos de distribución de especies basados
solo en datos de presencias, se considera que
estos pueden sobrestimar las regiones aptas
para la especie (Zaniewski et al. 2002, Engler
et al. 2004, Chefaoui & Lobo 2008). Esto
ocurre principalmente con especies con alta
capacidad de dispersión o en retroceso
poblacional, en donde una proporción de las
presencias puede tratarse de registros de
individuos que no se encuentran en áreas
apropiadas (Pulliam 2000, Soberón & Peterson
2005, Chefaoui & Lobo 2008). Es por ello que,
cuando se trabaja con especies en peligro de
conservación, se recomienda utilizar otro tipo
de modelos de hábitat como los Modelos
Lineales Generalizados (GLM), los que
demuestran tener una mayor capacidad
predictiva de la ocurrencia precisa de especies,
presentando como salida la probabilidad de
ocurrencia en hábitats adecuados, dado que
emplean datos de presencia/ausencia
(Zaniewski et al. 2002, Engler et al. 2004,
Chefaoui & Lobo 2008, Hirzel & Le Lay 2008,
De Angelo 2009, Hengl et al. 2009).
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Modelos de regresión lineal generalizados
(GLM)

El análisis de regresión ha sido
ampliamente aplicado en la modelación de la
distribución espacial de las especies, mostrando
una relación funcional entre la variable
dependiente (variable respuesta: presencia/
ausencia) y la variable independiente
(predictores ambientales) (Guisan &
Zimmermann 2000, Scott et al. 2002, Guisan
et al. 2002). En ecología, es común que a
medida que aumenta la media de la muestra
también aumenta su varianza, por lo que ante
un incumplimiento de los supuestos de
normalidad de los errores y homocedasticidad
de la varianza, una alternativa son los modelos
de regresión lineal generalizados (Hastie &
Tibshirani 1990, Cayuela 2011).

Los modelos de regresión lineal
generalizados (GLM de las siglas en inglés de
Generalized Linear Models) son una extensión
matemática de los modelos lineales que no
fuerzan los datos a escalas no naturales,
permitiendo falta de linealidad e inconstancia
de la varianza de los datos (Hastie &
Tibshirani 1990, Guisan et al. 2002). Los GLM
están basados sobre la asunción de una
relación lineal entre la media de la respuesta
variable y la combinación de las variables
explicativas. Esta relación es a través de la
función de vínculo, la cual se encarga de
linealizar la relación entre la variable respuesta
y las variables independientes mediante la
transformación de la variable respuesta para
así homogenizar las varianzas esperadas,
ocupándose de distribuciones como la binomial
(Bolker et al. 2009, Cayuela 2011).

El modelo binomial con función de vínculo
logístico (logit) es comúnmente usado en
modelos de distribución bajo el nombre de
regresión logit (Guizan & Zimmerman 2000,
Cayuela 2011). Este tipo de regresión es usada
cuando la variable respuesta es binaria, donde

las variables explicativas son continuas o
categóricas (Guisan et al. 2002). El resultado
de un modelo de regresión logística en sí es
una predicción de la probabilidad de ocurrencia
para datos de presencia/ausencia; no obstante,
en caso de no contar con datos de ausencia,
estos pueden ser obtenidos mediante la
generación de las llamadas pseudo-ausencias
con técnicas como el ENFA o Maxent las
cuales identifican áreas donde la especie no
es probable que ocurra (Guisan et al. 2002,
Zanieswski et al. 2002, Engler et al. 2004,
Hengl et al. 2009).

Por otro lado, en caso de contar con datos
de conteo o abundancia, son generalmente
usados los modelos basados en la distribución
Poisson (Cayuela 2011). No obstante, esta
técnica a pesar de ser un modelo robusto, no
suele considerarse como técnica para mejorar
la predicción de la distribución de las especies,
donde los residuos del modelo normalmente
no son usados para propósitos de interpolación
(Hengl et al. 2009). En una distribución de
Poisson, la varianza es igual a la media; sin
embargo, por diversas razones, la cantidad de
variación para cada unidad de muestreo es
típicamente mayor que la esperada por un puro
proceso Poisson (Lindén & Mäntyniemi 2011).
Esta variación adicional, denominada como
sobredispersión, es causada por la
heterogeneidad espacio-temporal en el
proceso que produce datos, típicamente debido
a los errores de observación (efectos de
muestreo e inexactitud de observación) o
errores de proceso (variación en la intensidad
Poisson) (Lindén & Mäntyniemi 2011). Es así
como para datos asimétricos, que presentan
sobredispersión y que contienen muchos
valores bajos (observado comúnmente en
recuentos de animales), los GLM binomiales
negativos han sido empleados con buenos
resultados (Sileshi 2008, Davis et al. 2011,
Lindén & Mäntyniemi 2011).
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Otros métodos de modelación de
distribución de especies

Además de los métodos revisados
anteriormente, otras técnicas han sido
empleadas en la modelación de la distribución
de felinos americanos; es el caso de los
métodos de distancia Penrose y el conjunto
de algoritmo de reglas (GARP) para datos de
solo presencia. El método de Penrose consiste
en un estadístico de distancia para medir la
similitud de hábitats entre la media de las áreas
de presencia de los felinos y los predictores
ambientales representados en un mapa de
grillas hexágonales e isométricas, generando
así un modelo de aptitud de hábitat (Manly
1994). Por su parte, GARP es un conjunto de
algoritmos que en un proceso iterativo basado
sobre reglas aleatorias de decisión, genera un
modelo de nicho ocupado o de probabilidad de
ocurrencia al estimar sus propias ausencias
(Stockwell & Peters 1999).

Por otro lado, han sido empleados los GAM
(Generalized Aditive Model) y GLMM
(Generalized linear mixed Model) para
información de presencia/ausencia. El método
de GAM es una interpretación no-paramétrica
de los GLM, para el cual las variables
predictoras son ajustadas de forma
independiente por funciones suavizadas y no
por relaciones lineales o cuadráticas,
destacando así su capacidad para enfrentar
relaciones altamente no lineales (Hastie &
Tibshirani 1990, Guisan et al. 2002). A su vez,
los GLMM son una adecuación de los GLM
para datos de estructura de errores no lineales,
en la que el predictor lineal puede contener
efectos aleatorios y los errores pueden estar
espacialmente autocorrelacionados (Venables
& Dichmont 2004, Dormann et al. 2007).

A continuación, se presentan las técnicas
para el análisis de patrones de uso del espacio
en felinos americanos (Tabla 1 y Fig. 1).

MÉTODOS EMPLEADOS PARA
ESTIMAR EL USO DEL ESPACIO Y

PATRONES ESPACIALES EN FELINOS
AMERICANOS

Ámbito de hogar en felinos americanos

Con el objeto de describir la organización social
y espacial de los felinos americanos, el ámbito
de hogar ha sido determinado por diversos
autores aplicando básicamente las técnicas del
PMC y kernel. Se revisaron 43 artículos
publicados en revistas indexadas para diversas
especies de felinos en distintas latitudes del
continente americano (ver Tabla 2).

Respecto a los kernel, habitualmente se
establecen contornos de 95% y 50% para la
representación de la extensión del ámbito de
hogar y áreas núcleo respectivamente; no
obstante, un contorno de 85% se considera
más adecuado para la representación de áreas
de importancia biológica, independientemente
del estimador empleado (Seaman et al. 1999,
Dickson & Beier 2002, Vashon et al. 2008a)
(ver Tabla 2).

Tanto el PMC como el kernel han sido
empleados de forma independiente o
complementaria para contrastar
observaciones. Es así como Dunstone et al.
(2002) incluyeron la determinación del polígono
mínimo cóncavo y el análisis kernel fijo, para
L. guigna, dado que el primero excluye las
áreas no usadas como lagos y pantanos.
Respecto al kernel fijo, éste fue preferido por
sobre el kernel adaptativo, porque se considera
más apropiado para conjuntos grandes de datos
o datos espacialmente agrupados (Lawson &
Rodgers 1997, Freer 2004).

Por su parte, Franklin et al. (1999)
estimaron el ámbito de hogar para P. concolor
en la Patagonia en el sur de Chile mediante el
método del PMC, recomendado para pocos
datos (e.g., Jiménez 1993), de aplicación
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AcrónimoNombre Funcionamiento Resultado Autor Ventaja Desventaja
____________________________________________________________________________________________________________________________
PMC Polígono mínimo covexoPolígono convexo Ámbito de hogar Mohr (1947) Requiere pocos datos Ignora intensidad  uso del espacio

kernel Kernel Función de densidad, Ámbito de hogar Worton (1989) Entrega la distribución de Depende del parametro de suavi-

estimador kernel y área núcleo utilización de recursos, libre zado

de asunciones paramétricas

PMCV Polígono mínimo Polígono cóncavo Ámbito de hogar Stickel (1954) Requiere pocos datos Comparación limitada por el

cóncavo escaso empleo de la técnica

k-LoCoH Cierre convexo local Polígonos mínimos convexos Ámbito de hogar y Getz & Wilmer Requiere pocos datos Comparación limitada por el

fijados para crear un casco área núcleo  (2004) escaso empleo de la técnica

alrededor de cada punto y sus

k vecinos más cercanos

CHP Polígonos de casco Creación y eliminación de Ámbito de hogar y Downs & Horner Requiere pocos datos Comparación limitada por el

 característicos triángulos de Delaunay para área núcleo (2009) escaso empleo de la técnica

crear un casco con lados cóncavos

ENFA Análisis factorial Técnica factorial, estimación Aptitud de hábitat Hirzel et al. De sentido ecológico, requiere Depende de la serie global de

del nicho ecológico  de distancia multivariante  (2002) solo de  datos de presencia, reducevariables

multicolinealidad entre variables

Maxent Máxima entropía Principio de máxima entropía Aptitud de hábitat Phillips et al. Requiere solo datos de presencia,Depende de la serie global

(2006)  genera sus propias ausencias  de variables

GARP Algoritmo genético paraConjunto de reglas y algoritmos Aptitud de hábitat Stockwell & Peters Requiere solo datos de presencia,Conjunto de reglas de

un conjunto de reglas (1999) genera sus propias ausencias decisión aleatorias

Penrose Penrose Método de análisis de distancia Aptitud de hábitat Manly (1994) Requiere pocos datos Comparación limitada por el

escaso empleo de la técnica

GLM Modelo lineal Linealización de la relación funcionalProbabilidad Hastie & Tibshirani Estadísticamente robusto Requiere datos de presencia/

generalizado entre variables mediante función dede ocurrencia (1990) ausencia

 vínculo

GAM Modelo aditivo Ajuste de las variables predictoras deProbabilidad Hastie & Tibshirani Estadísticamente robusto Requiere datos de presencia/

forma independiente por funciones de ocurrencia (1990) ausencia

suavizadas

GLMM Modelo mixto lineal Extensión de los GLM, involucra Probabilidad Gelman & Hill Estadísticamente robusto Requiere datos de presencia/

efectos aleatorios de ocurrencia (2007) ausencia

TABLA 1. TÉCNICAS DE MODELACIÓN DEL USO DEL ESPACIO PRESENTES EN LA LITERATURA Y APLICADAS EN FELINOS AMERICANOS.

Modeling techniques space usage in the literature and applied in American felines.



66

Riquelme

FIGURA 1. DIAGRAMA DE FLUJO PARA LA RELACIÓN DE TÉCNICAS QUE CARACTERIZAN LOS
PATRONES DE USO DEL ESPACIO DE LOS FELINOS AMERICANOS.

Flowchart for the relationship of techniques that characterize the space use patterns of American felines.
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Especie Área de estudio Método de obtención del ámbito de hogar Autor
________________________________________________________________________________________________________

L. canadensis Maine, USA KF (85%, 50% área núcleo), h= LSCV Vashon et al. (2008a)
L. canadensis Maine, USA KF (95%, 50% área núcleo) Vashon et al. (2008b)
L. canadensis Minnesota, USA PMC (95%); KF (95%, 60% área núcleo), h= LSCV Burdett et al. (2007)
L. rufus Vermont, USA KF (100%, 80% área núcleo),

h = Likelihood cross-validation Donovan et al. (2011)
L. rufus Iowa, USA KF (95%, 50% área núcleo), h= LSCV Tucker et al. (2008)
L. rufus California, USA PMC (95%); KA (90%, 65% área núcleo) Neale & Sacks (2001)
L. rufus California, USA PMC (95%) Riley et al. (2003)
L. rufus Illinois, USA PMC (100%, 95%); KF (100%, 95%,

50% área núcleo), h= LSCV Nielsen & Woolf (2001)
L. rufus Kansas, USA PMC (95%) Kamler & Gipson (2000)
L. rufus Texas, USA KF (95%) Janeèka et al. (2005)
L. rufus Georgia, USA KA (95%); MCP (95%) Cochrane et al. (2006)
L. rufus Georgia-florida, USA KF (95%, 50% área núcleo), h= LSCV Diefenbach et al. (2006)
L. rufus Mississippi, USA KA (95%, 50% área núcleo) Chamberlain et al. (2003)
L. rufus Mississippi, USA KF (95%, 50% área núcleo) Benson et al. (2006)
L. rufus Mississippi, USA KA (95%, 50% área núcleo) Polwman et al. (2006)
L. rufus, L. pardalis Texas, USA PMC (100%) Horne et al. (2009)
L. pardalis Texas, USA PMC (95%, 50% área núcleo);

KF (95%, 50% área núcleo), h= LSCV Haines et al. (2006)
L. pardalis Las Cuevas Research

Station, Belize PMC (100%), KF (95%) Dillon & Kelly (2008)
L. pardalis Isla Barro, Panamá PMC (95%, 100%) Mares et al. (2008)
L. wiedii Reserva de la Biosfera

El Cielo, México PMC (95%, 50% área núcleo); KF (95%) Carvajal et al. (2012)
L. pardalis Campamento Tucavaca,

Bolivia PMC (95%); KF (95%) Maffei & Noss (2008)
L. guigna Isla Grande, Chiloé, Chile PMCV Sanderson et al. (2002)
L. guigna PN Queulat y PN

Laguna San Rafael, Chile PMC (95%); KF (95%), h= LSCV Freer (2004)
L. guigna PN Laguna San Rafael, ChilePMCV & KF (90%) Dunstone et al. (2002)
P. concolor coryi Sur de Florida, USA PMC Comiskey et al. (2002)
P. concolor coryi Sur de Florida, USA PMC; KF (no especificado), h= LSCV Kautz et al. (2006)
P. concolor coryi Sur de Florida, USA PMC Land et al. (2008)
P. concolor coryi Sur de Florida, USA PMC (100%) Onorato et al. (2010)
P. concolor California, USA PMC Beier & Barrett (1993)
P. concolor California, USA KF (95%, 85%, 50% área núcleo), h= LSCV Dickson & Beier (2002)
P.concolor California, USA KF (95%), h= LSCV Burdett et al. (2010)
P. concolor Arizona, USA KF normal bivariado (95%), h= 0,6 km Nicholson et al. (2011)
P. concolor Paraná, Brasil PMC (100%); Kernel (90% área núcleo) Mazzolli (2010)
P. concolor Estado de Cojedes, VenezuelaPMC (95%); KF (95%) h= 1,4 km Scognamillo et al. (2003)
P. concolor Aysén, Chile PMC (100%); KF (95%), h= LSCV Elbroch & Wittmer (2012)
P. concolor PN Torres del Paine, Chile PMC Franklin et al. (1999)
P. onca Mato Grosso do Soul, BrasilPMC (100%) Schaller & Crawshaw (1980)
P. onca Iguazú, Brasil PMC (100%) Crawshaw & Quigley (1991)
P. onca Iguazú, Brasil PMC (100%) Crawshaw (1995)
P. onca Estado de Cojedes, VenezuelaPMC (95%); KF (95%) h= 1,4 km Scognamillo et al. (2003)
P. onca Mato Grosso, Brasil PMC (95%) Silveira (2004)
P. onca Parque Estatal Morro do

diablo, Brasil PMC (95%) Cullen et al. (2005)
P. onca Mato Grosso do Soul, BrasilPMC (95%) Soisalo & Cavalcanti (2006)

P. onca Mato Grosso do Soul, BrasilKF (95%, 50% área núcleo), h= LSCV Azevedo & Murray (2007)

TABLA 2. ESTIMACIÓN DEL ÁMBITO DE HOGAR EN FELINOS AMERICANOS. PN= parque nacional;
RN= reserva nacional; PMCV= polígono mínimo cóncavo; PMC= polígono mínimo convexo; KF=
kernel fijo; KA= kernel adaptativo; h= ancho de referencia; LSCV= método de validación cruzada de
los mínimos cuadrados.

Estimate of home range in American felines.
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simple, además de ser el método más común
en la literatura, lo cual facilita la comparación
con otros estudios (Harris et al. 1990, With &
Garrot 1990); sin embargo, a pesar de esto los
kernel presentan mayores ventajas al estar
menos sesgados a registros de movimientos
extra territoriales como largas distancias de
dispersión (Powell 2000) (e.g., L. canadensis;
Burdett et al. 2007).

Los felinos son especies solitarias con
contactos limitados principalmente para la
reproducción (Kleiman & Eisenberg 1973,
Sunquist & Sunquist 2002); no obstante,
presentan sistemas sociales flexibles,
existiendo variaciones interespecíficas en el
grado de sociabilidad, tamaño de ámbito de
hogar y exclusividad intra e intersexual del
espacio utilizado por ellos (Sunquist 1981,
Eisenberg 1986, Manfredi et al. 2006). En este
punto, resulta necesario considerar diversos
aspectos de la historia natural de los felinos
americanos para una adecuada interpretación
de los patrones de uso del espacio.

El tamaño del ámbito de hogar de los
machos, está condicionado por el acceso al
territorio de varias hembras, presentando
mayores tamaños y distancias de
desplazamientos que estas últimas (Kitchener
1991, Manfredi et al. 2011). Por el contrario,
las hembras concentran sus desplazamientos
en torno a los parches de hábitat favorables al
depender básicamente de la disponibilidad de
presas (Kitchener 1991, Sandell 1989, Kamler
& Gipson 2000, Sunquist & Sunquist 2002,
Nowak 2005, Ferguson et al. 2009, Manfredi
et al. 2011).

Tanto los ámbito de hogar como las áreas
núcleos son reducidos en condiciones de
hábitats de calidad (e.g., L. geoffroy en
Argentina, Manfredi et al. 2011) y un reducido
nivel de fragmentación del paisaje (e.g., L.
rufus en Iowa USA, Tucker et al. 2008), donde
ante una baja disponibilidad de hábitat para L.
rufus, la configuración del paisaje sería más

importante que la composición; dado que
parches de formas más complejas
favorecerían tanto la entrada y salida del
depredador como la disponibilidad de roedores
generalistas (Constible & Chamberlain 2006).

Por otro lado, el determinante último de la
territorialidad se refiere a la abundancia del
alimento, de modo que la limitación promueve
una mayor competencia por explotación,
agresión, y disputas territoriales (Fuller 1989,
Poole 1995, Pierce et al. 2000, Azevedo &
Murray 2007). Es así que Nicholson et al.
(2011) sugieren que el grado de sobreposición
espacial e interacciones son influenciados por
la demografía, la condición del hábitat, y
tamaño de la población (e.g., L. rufus en
Georgia USA, Cochrane et al. 2006; L. rufus
en Georgia-Florida USA, Diefenbach et al.
2006;  P. onca en Brasil, Azevedo & Murray
2007; P. concolor California USA, Dickson
& Beier 2002; P. concolor coryi en Florida
USA, Comiskey et al. 2002; y L. geoffroyi en
Argentina, Manfredi et al. 2011).

La calidad del hábitat y disponibilidad de
presas resultan determinantes en la ecología
espacial de L. canadensis, el cual presenta
una distribución geográfica coincidente con su
principal presa (Lepus americanus, Mowat
et al. 2000), al seleccionar hábitats donde éstas
son más abundantes (Squires & Ruggiero 2007,
Vashon et al. 2008a, Vashon et al. 2008b); es
así que la variación de los tamaños del ámbito
de hogar se generan en respuesta a la
estacionalidad y productividad ambiental
(Nielsen et al. 2005).

Dado que los ámbitos de hogar de los
machos por lo general no se sobreponen
sustancialmente (Sunquist & Sunquist 2002),
en caso de existir, indicaría territorialidad débil;
no obstante, la exclusividad de las áreas núcleo
puede persistir (observado en L. canadensis
en Mine USA, Vashon et al. 2008a; L. rufus
en Illinois, Mississipi y Kansas USA, Nielsen
& Woolf 2001, Chamberlain et al. 2003 y
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Kamler & Gipson 2000 respectivamente; L.
wiedii en México, Carvajal et al. 2012; y L.
geoffroyi en Argentina, Pereira et al. 2012).
En general, la sobreposición del ámbito de
hogar es más significativa a nivel intersexual,
variando el grado de tolerancia intrasexual
(Nielsen & Woolf 2001, Diefenbach et al.
2006).

Los felinos son capaces de coexistir
mediante la selección de diferentes hábitats,
dado que el espacio y el tiempo de actividad
son más fáciles de subdividir que el alimento,
siendo la partición del hábitat la respuesta más
común (e.g., P. concolor y P. onca en
Venezuela, Scognamillo et al. 2003; P.
concolor y L. rufus en Arizona USA, Hass
2009; L. rufus y L. pardalis en Texas USA,
Horne et al. 2009; L. pardalis, L. wiedii y P.
yagouaroundi en Argentina, Di Bitteti et al.
2010; L. tigrinus, L. pardalis y P.
yagouaroundi en Brasil, Silva-Pereira et al.
2011; y en el caso de L. rufus y un cánido
Canis latrans en California USA, Neale &
Sacks 2001).

Modelos de distribución de especies en
felinos americanos

Los modelos de distribución de especies han
sido aplicados en felinos americanos con objeto
de indagar las relaciones funcionales entre
variables ambientales y la presencia de
individuos. Se revisaron 19 artículos publicados
en revistas indexadas desarrollados en diversas
latitudes del continente americano. Los
métodos más usados son el GLM, y regresión
logística (ver Tabla 3).

Los modelos de distribución pueden ser
obtenidos a partir de variables de tipo directa,
indirecta y de recursos; no obstante, Pearson
(2007) señala que a partir de solo variables
climáticas pueden obtenerse representaciones
del nicho bioclimático. En esta idea, un modelo

obtenido con Maxent  para L. jacobita en
Sudamérica, señala que limitaciones del nicho
bioclimático reducen el rango de distribución,
esto por efecto de las zonas hiperáridas como
barrera geográfica principalmente en el norte
de Chile (Marino et al. 2011).

Por otro lado, mediante GARP y la inclusión
de variables tanto climáticas como de
vegetación y topográficas, Sánchez et al.
(2008) determinaron un modelo de nicho
ocupado para L. rufus, bajo la consideración
de datos de presencia y pseudo-ausencias. El
modelo muestra una extensión de rango de
distribución limitada por la interacción por
competencia con felinos ecológicamente
similares; esto a pesar de la potencialidad de
hábitat presente en áreas al sur de México
(Sánchez et al. 2008).

Respecto a los modelos obtenidos mediante
los GLM, éstos han sido empleados para indagar
la dependencia entre la distribución de los
individuos a partir de información de presencia
y ausencia, y un conjunto de variables
ambientales. Es así que para L. jacobita,
mediante la inclusión de variables tanto de
recursos como indirectas, un análisis efectuado
mediante GLM logit indica que la coexistencia
de L. jacobita y otros felinos como L.
colocolo en el norte de Chile está atribuida al
uso diferencial de los recursos; dado que su
presencia está asociada a altitudes elevadas,
en contraposición a L. colocolo (Napolitano
et al. 2008). En Montana USA, un modelo de
regresión logística para L. canadensis, indica
que esta especie selecciona hábitats de
elevación media, baja rugosidad del terreno y
alta cobertura de bosques, lo cual facilita sus
desplazamientos y disponibilidad de presas
(observaciones obtenidas mediante regresión
logística, Squires et al. 2013). Por su parte,
Lyra et al. (2010) señalan que en el noroeste
de Brasil, el borde de los parches de
vegetación resulta más importante que la
extensión del hábitat para especies generalistas
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como P. concolor, lo cual está vinculado a la
disponibilidad de recursos; caso contrario para
L. pardalis, especie que requiere de extensos
hábitats de calidad y continuidad. Kissiling et
al. (2009) señalan que en la Patagonia, P.
concolor evita las áreas abiertas, siendo la
heterogeneidad del relieve un componente
relevante por la alta disponibilidad de áreas de
refugios (Riley & Malecki 2001, Dickson &
Beier 2002). En esta misma área, la variación
del tamaño del ámbito de hogar de P. concolor
está determinada por la biomasa de las presas
(Regresión Multiple; Elbroch & Wittmer 2012).

En California USA, mediante un GLMM,
Burdett et al. (2010) señalan que P. concolor
selecciona hábitats que favorecen
disponibilidad de presas evitando áreas
dominadas por el hombre.

Por otro lado, respecto a los modelos de
hábitat óptimo a partir de información de solo
presencia y mediante el estadístico de distancia
Penrose, McDonald et al. (2008) determinaron
que al sur de Illinois USA, L. rufus prefiere
áreas de cobertura boscosa, en contraposición
a grandes parches de uso agrícola y urbano
(Nielsen & Woolf 2002), siendo clave la

Especie Área de estudio Método Autor
_________________________________________________________________________________________________________

L. canadensis Montana, USA Regresión logística Squires et al. (2013)
L.rufus Vermont, USA Regresión múltiple Donovan et al. (2011)
L. rufus Illinois, USA Estadístico de distancia Penrose Nielsen & Woolf (2002)
L. rufus Illinois, USA Estadístico de distancia Penrose MacDonald et al. (2008)
L. rufus, P. concolor, P. onca, L.
wiedii, H. yagouaroundi, L. pardalisMéxico GARP Sanchez et al. (2008)
L. pardalis  y P. concolor Brasil GLM; lineal, exponencial y potencial Lyra et al. (2010)
 L. pardalis, P. concolor y P. onca Belice GLM, binomial negativa Davis et al. (2011)
L. jacobita y L. colocolo Tarapacá, Chile GLM, regresión logística Napolitano et al. (2008)
L. jacobita SA: Perú, Bolivia, Chile

y Argentina Maxent Marino et al. (2011)
L. guigna PNLSR y PNQ, Chile ENFA Freer (2004)
P. concolor Canadá GLM, regresión logística Alexander et al. (2006)
P. concolor California, USA GLMM Burdett et al. (2010)
P. concolor Patagonia, Argentina GLM, regresión logística Kissiling et al. (2009)
P. concolor Aysén, Chile Regresión múltiple Elbroch & Wittmer (2012)
P. concolor y P. onca Belice Regresión paso a paso y GLM;

log base 10 y raíz cuadrada Foster et al. (2010)
P. concolor y P. onca AP: Paraguay, Argentina

y Brasil ENFA De Angelo et al. (2011)
P. onca México Ensamble de ENFA, Maxent y distancia

de Mahalanobis Rodríguez et al. (2011)
P. onca México Maxent Cuervo & Monroy (2012)
P. onca SM: Belice, México y

Guatemala GLM, regresión logística Conde et al. (2010)

TABLA 3. MODELOS DE DISTRIBUCIÓN DE ESPECIES DESARROLLADOS EN FELINOS
AMERICANOS. USA= United State of America; SA= Sudamérica; PNLSR= Parque Nacional Laguna
San Rafael; PNQ= Parque Nacional Queulat; AP= Altos del Paraná; SM= Selva Maya; GARP=
algoritmo genético de predicción para un conjunto de reglas; GLM= modelo lineal generalizado;
GLMM= modelo lineal generalizado mixto; log= logaritmo; ENFA= análisis factorial del nicho ecológico;
Maxent= máxima entropía.

Species distribution models developed in American felines.
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adyacencia de estas áreas. A su vez, mediante
el ENFA, De Angelo et al. (2011) señalan que
en Altos del Paraná, P. concolor utiliza zonas
modificadas por el hombre con mayor
frecuencia que P. onca, esto dado que P.
concolor presenta un nicho trófico amplio y
una capacidad de consumir presas más
pequeñas que P. onca (Scognamillo et al. 2003,
Azevedo 2008), además de presentar una
mayor asociación con ríos que P. onca, debido
a una selección de la vegetación ribereña para
el movimiento y la migración (Dickson et al.
2005). El modelado mediante la técnica de
ENFA presenta una evidente ventaja por su
interpretación de sentido ecológico, al generar
índices de marginalidad y especialización. Es
así, que un análisis con ENFA realizado en L.
guigna en el sur de Chile, señala que si bien
prefiere hábitats con vegetación relativamente
densa, no presenta especialización en el uso
de hábitat presentando una distribución
discontinua en las zonas adecuadas (Freer
2004).

Respecto a las variables consideradas en
los modelos de distribución de especies, un
aspecto raramente incorporado es el rol de los
procesos bióticos (e.g., competencia y
depredación); sin embargo, la inclusión de
estimaciones como la abundancia de presas,
sitios de anidamiento y territorios resultan
necesarias para la resolución espacial y
temporal en que estos procesos sean
importantes (Wiens 1989, Austin 2007). En este
sentido, la disponibilidad de presas es una de
las variables de mayor importancia para
comprender el uso del espacio, establecimiento
y fluctuaciones de la extensión de los ámbitos
de hogar (Herfindal et al. 2005). Si bien esta
información a menudo no está disponible,
diversos autores han propuesto métodos
indirectos de obtención de productividad
ambiental como los índices de fracción de
radiación fotosintética activa (FPAR;
Herfindal et al. 2005, Nielsen et al. 2005), y el

índice normalizado de vegetación (NDVI;
Ferguson et al. 2009, Squires et al. 2013).

En este punto, la disponibilidad de
imágenes de sensores remotos ha facilitado el
estudio de algunas variables ambientales en la
selección de hábitat, lo que combinado con el
desarrollo de la ecología del paisaje y sistemas
de información geográfica, así como los
avances en estadística multivariante y los
propios modelos de distribución de especies,
han permitido establecer un vínculo entre
patrones espaciales, variables espaciales y
ocurrencia de especies (García-Rangel &
Pettorelli 2013), donde el cruce de datos de
presencia/ausencia o solo presencia de
organismo y variables del espacio ambiental,
generan diversas representaciones espaciales,
las que dependerán de los datos de entrada y
la técnica de modelación empleada (Tabla 4).

Por otro lado, un inconveniente de los
modelos de distribución de especies es la no
identificación e inclusión del efecto espacial
que producen las variables ambientales
espacialmente estructuradas, dado que en la
naturaleza los organismos no se distribuyen de
manera uniforme ni al azar, más bien se
agregan en parches, forman gradientes u otros
tipos de estructuras espaciales, siendo
propensos a ser influenciados por el mismo
proceso de generación (e.g., competencia,
interacción depredador-presa, comportamiento
social) (Legendre & Fortin 1989).

En este punto, el patrón espacial observado
en comunidades de especies se conoce como
dependencia espacial inducida (Legendre
1993, Wagner & Fortin 2005). Tales patrones
se esperan que ocurran principalmente a
grandes escalas (Wiens 1989, Legendre 1993).
Por el contrario, los procesos bióticos
contagiosos (e.g., dispersión, apareamiento,
competencia) pueden dar lugar a la
autocorrelación espacial en los resultados
probables de las estructuras espaciales, de
intermedia a pequeña escala (Wiens 1989,
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Legendre 1993, Wagner & Fortin 2005). La
autocorrelación espacial es la ausencia de
aleatoriedad en la distribución de los valores
que toma una variable debido a la existencia
de estructuración espacial, por lo que se dice
que una variable esta auto-correlacionada (ó
regionalizada) cuando es posible predecir los
valores de esta variable en algunos puntos del
espacio, a partir de valores conocidos en otros
puntos de muestreo, cuyas posiciones
espaciales son también conocidas (Legendre
& Fortin 1989).

Dentro del rango de una especie, los
patrones espaciales pueden ser cuantificados
usando estadísticas espaciales globales y
geoestadística (Fortin et al. 2005). Las
estadísticas espaciales cuantifican la intensidad
y la escala del patrón espacial mediante la
estimación del grado de autocorrelación
espacial utilizando la función variograma o
coeficientes de autocorrelación espacial,
asumiendo que el proceso es estacionario tal
que se puede parametrizar con los mismos
valores para toda la extensión del área de
estudio (Legendre & Fortin 1989, Fortin et al.
2005). La estacionariedad espacial implica que
los momentos estadísticos que describen la

variación en la abundancia no cambian en el
espacio (Fortin et al. 2005). La falta de
estacionariedad se produce en presencia de
tendencia o variabilidad local en la varianza a
través del área de estudio, donde en el caso
de existir, se puede utilizar un modelo
geoestadístico (Fortin et al. 2005).

El objetivo del análisis espacial utilizando
la geoestadística es la estimación de la
variación espacial de la abundancia de estos
sitios de la muestra utilizando la función de
semivarianza, para utilizar la información sobre
autocorrelación espacial para interpolar valores
en lugares no muestreados, proceso
denominado kriging (Legendre & Fortin 1989,
Cressie 1991, Maurer 1994, Fortin et al. 2005).
Las técnicas basadas en geoestadística asumen
autocorrelación espacial, normalidad,
estacionariedad e isotropía; esta última indica
que la variación del valor de una variable con
el espacio es igual en todas sus direcciones
(Kie et al. 2010).

Los métodos kriging aplicados
habitualmente en los modelos de distribución
de especies son el kriging indicador (e.g.,
Guimaraes et al. 2009) y kriging de regresión
(e.g., Miller 2005). Cuando se utilizan datos

Método Estimación Producto
_______________________________________________________________________________________

PMC Polígono de ángulos < 180 grados Forma del ámbito de hogar
Kernel Función de densidad de probabilidad Distribución de utilización
ENFA Técnica factorial con sentido ecológico Idoneidad de hábitat
GLM Extensión matemática de modelos Probabilidad de ocurrencia

de regresión lineales
Geoestadística Inclusión de la estructura espacial de los datos Probabilidad de ocurrencia,

mediante un variograma en un kriging considerando la anisotropía

TABLA  4. ESTIMACIÓN Y PRODUCTO DE MÉTODOS PROPUESTOS PARA ANÁLISIS ESPACIALES.
PMC= Polígono mínimo convexo; ENFA= Análisis Factorial del Nicho Ecológico; GLM= Modelo
lineal generalizado.

Product and estimation of proposed methods for spatial analysis.
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de presencia/ausencia, el kriging es basado
sobre el variograma indicador, el cual cuantifica
la estructura espacial de los datos para trazar
el patrón espacial. Las especies pueden
responder a diferentes tipos de hábitats dentro
de un ámbito geográfico, por lo que se utiliza
un kriging estratificado (Fortin et al. 2005).
Otros métodos empleados son el kriging
universal utilizado para cuantificar la tendencia
espacial y la autocorrelación espacial de los
residuos (Cressie 1991); y el kriging no lineal
(Goovaerts 1997), el cual es empleado cuando
los patrones espaciales muestran falta de
linealidad. En general, un inconveniente del
kriging es la necesidad de datos de puntos bien
espaciados a lo largo de los ejes horizontales
y verticales, por lo que las dificultades surgen
cuando los datos están muy agrupados en el
espacio, lo cual es común para la información
sobre la ubicación de los animales (Kie et al.
2010).

Respecto a la calidad de los datos, métodos
como los GLM y la geoestadística requieren
una sólida base de datos tanto de presencia
como ausencia (Guisan & Zimmermann 2000,
Guisan & Thuiller 2005), por lo que el análisis
factorial de nicho ecológico (ENFA) resulta
ser el método más plausible a emplear cuando
se cuenta solo con datos de presencia (Hirzel
et al. 2002, Hirzel & Le Lay 2008, Elith &
Leathwick 2009); sin embargo, dado que la
salida entregada por el ENFA solo representa
la calidad del hábitat, la salida del modelo no
ofrece ninguna garantía respecto a la
ocupación de parches (Freer 2004, Sillero
2011).

Ante información únicamente de presencia,
Engler et al. (2004) han sugerido un enfoque
híbrido usando una combinación del ENFA y
el GLM. En su enfoque el ENFA es utilizado
en la generación de los llamados datos de
«pseudo-ausencia», los que se añaden a los
datos de la presencia original con la finalidad
de mejorar el GLM; idea que más tarde Hengl

et al. (2009) extienden al proponer un marco
computacional que combina el kernel, el ENFA,
y técnicas geoestadísticas (kriging de
regresión), por lo que el modelo resultante es
un híbrido que refleja las características del
núcleo suavizado y los patrones del ambiente,
siendo más rico en contenido que el mapa de
intensidad estimado utilizando solamente el
kernel suavizado, o el ENFA (Hengl et al.
2009).

Los patrones espaciales y temporales de
los movimientos, se refieren a la necesidad de
un animal de buscar alimento, refugio,
reproducción, minimizar la competencia y evitar
la depredación, por lo que estos
comportamientos conectan geográficamente
a un animal con el espacio ambiental (Mackey
& Lindenmayer 2001). Para incrementar la
calidad de las predicciones de ocurrencia,
resulta relevante considerar las diferencias
conductuales de los felinos americanos a nivel
inter-sexual (Conde et al. 2010), aspecto
habitualmente no incluido en los modelos de
distribución de especies.

Respecto a la elección de la técnica
adecuada, un asunto clave resulta determinar
la escala de análisis adecuada, dado que una
escala fina permite comprender los procesos
ecológicos, y una escala amplia evidencia las
relaciones entre los recursos y consumidores
condicionados por los mismos procesos
ecológicos (Wiens 1989). Es así que a una
escala fina la competencia será un factor clave,
siendo pertinente la estimación del ámbito de
hogar; dado que la distribución de los recursos
y la heterogeneidad de los parches
determinarán la ocurrencia y distribución de
los individuos. En cambio, a una escala amplia
las barreras geográficas y la dispersión serán
los principales factores que limitarán la
distribución, por lo que los modelos de
distribución de especies resultarán adecuados
para relaciones de distribución con variables
como el clima, la vegetación y la
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heterogeneidad de los mosaicos del paisaje
(Wiens 1989, Mackey & Lindenmayer 2001).
Es así que, comprender la base de la selección
del hábitat y los efectos de las relaciones
ecológicas entre las especies es un asunto
determinante para explicar la ocurrencia y
distribución de los felinos americanos.

Por último, problemas como cambio
climático, destrucción de hábitat y extinción
de especies suceden a escalas regionales o
globales (Brown 1995, Crooks et al. 2011); por
lo que resulta necesario extender la escala de
análisis tradicional, integrando enfoques
complementarios de investigación. En este
sentido, la elección de las técnicas de
modelación debe guardar coherencia con los
objetivos que se busquen satisfacer, la teoría
ecológica implicada, así como las propiedades
intrínsecas de los datos desde una perspectiva
estadística.

CONCLUSIONES

Si se buscan métodos que entreguen como
resultado el ámbito de hogar se disponen de
cinco, para los que su ventaja principal es que
requieren de pocos datos. Tres de ellos
(PMCV, k-LoCoH y CHP) tienen la
desventaja de que se usan muy poco, por lo
que es difícil comparar los resultados. Los más
usados son el kernel, en función de la densidad
y los PMC que funcionan como un polígono.
La desventaja del primero es que depende de
un parámetro de suavizado, y el segundo es
que ignora la intensidad de uso del espacio.
Si se quiere representar la distribución de las
especies, la mayoría de los métodos que se
disponen requieren de pocos datos (siete de
12 métodos), lo cual puede ser considerado
una ventaja; sin embargo, las desventajas
derivan de este mismo atributo, por ser poco
confiables.

Si al método elegido se le exige sentido
ecológico y se espera como resultado la aptitud
del hábitat, se sugiere usar ENFA aunque su
desventaja es que depende de la serie global
de variables.  Existen otros tres métodos que
tienen como resultados la aptitud de hábitat
los cuales requieren solo de datos de presencia
(Maxent, GARP y Penrose), pero todas tienen
como desventaja que dependen de la extensión
del análisis.

Si se busca que el método elegido sea
estadísticamente robusto existen tres técnicas
(GLM, GAM y GLMM). Estas técnicas
requieren de datos de presencia y ausencia,
entregando un modelo basados sobre la
probabilidad de ocurrencia.
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