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RESUMO 

 

A conversão dos habitats naturais em áreas agrícolas e zonas urbanas, aliada a falta de 

conhecimento sobre os felídeos neotropicais, impõe grandes ameaças à sobrevivência destas 

espécies e dificulta a determinação de medidas efetivas para sua conservação. Assim, o presente 

estudo teve por objetivos analisar os requerimentos ecológicos de uso do habitat e dispersão de 

Leopardus guttulus e L. geoffroyi e investigar a influência de fatores ambientais na dinâmica da 

zona híbrida existente entre estas espécies, além de avaliar o impacto da alteração antrópica do 

habitat sobre a conectividade de suas populações. Através de análises de modelagem de 

adequabilidade ambiental foi verificado que estas espécies apresentam diferentes nichos 

ecológicos e parece que a existência de um mosaico ambiental nas zonas de contato entre suas 

distribuições possibilita a coocorrência. Apesar disso, os híbridos não estão restritos a esta área, 

apresentando elevada adequabilidade ambiental no sul do estado do Rio Grande do Sul e Uruguai, 

na área de distribuição de L. geoffroyi, sugerindo que seleção endógena e exógena atuem sobre a 

estrutura da zona híbrida. Ainda, os híbridos apresentam maior tolerância a alteração antrópica 

que os parentais e podem estar sendo beneficiados pela conversão do habitat, ameaçando a 

integridade genética destas espécies. Embora apresentem nichos diferentes, as análises de 

genética da paisagem sugerem que estas espécies selecionam características semelhantes da 

paisagem quando em dispersão. Para ambas, áreas florestais parecem facilitar o fluxo gênico, 

enquanto áreas de plantações e rodovias parecem restringir o movimento dos indivíduos, 

especialmente no caso de L. guttulus. Ainda, áreas agrícolas com remanescentes de vegetação 

natural no seu interior apresentam valores de resistência consideravelmente menores que áreas 

agrícolas sem remanescentes, demonstrando a importância da manutenção de vegetação natural 

dentro de áreas perturbadas para a conectividade das populações. Finalmente, as análises 

sugerem que as populações de L. guttulus encontram-se altamente fragmentadas, e devido ao 

pequeno tamanho populacional e elevado isolamento, muitas populações não serão viáveis a 

longo prazo, o que reduzirá ainda mais o tamanho populacional da espécie. Assim, o estudo 

apresenta resultados importantes para a conservação destas espécies e poderá contribuir 

significativamente para a determinação de medidas efetivas de conservação. 

Palavras-chave: Hibridação, fragmentação do habitat, felídeos neotropicais, conectividade, 

modelagem de adequabilidade ambiental, genética da paisagem, áreas prioritárias para a 

conservação. 
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ABSTRACT 

 

The conversion of natural habitat into agricultural fields and urban zones, allied with the 

lack of knowledge on neotropical felids, imposes great threats to the survival of these species and 

hinders the determination of effective measures for their conservation. Therefore, the main goals 

of the present study were to analyze the ecological requirements of habitat use and dispersion of 

Leopardus guttulus and L. geoffroyi and investigate the influence of environmental factors in the 

dynamics of the hybrid zone existing between these two species, besides evaluating the impact of 

anthropogenic habitat alteration on population connectivity. Through habitat suitability modeling 

analyzes we verified that these species have different ecological niches and it seems that the 

existence of an environmental mosaic at the contact zones of their distribution allows the 

cooccurrence. Despite that, hybrids are not limited to this area, showing high habitat suitability in 

the south of Rio Grande do Sul state and Uruguay, within L. geoffroyi range, which suggests that 

both endogenous and exogenous selection influence the structure of the hybrid zone. Still, hybrids 

showed higher tolerance to anthropic alteration than parental species and may be benefitting 

from habitat conversion, threatening the genetic integrity of these species. Although they have 

different niches, landscape genetics analyzes suggest these species select similar landscape 

features when dispersing. For both species, forested areas seem to facilitate gene flow, while 

agricultural areas and roads seem to restrict the movement of individuals, especially in the case 

of L. guttulus. Still, agricultural areas with remnants of natural vegetation presented resistance 

values considerably lower than agricultural areas without remnants, demonstrating the 

importance of maintaining natural vegetation within disturbed areas for population connectivity. 

Finally, the analyzes suggest that L. guttulus populations are highly fragmented, and due to their 

small size and high isolation degree, many populations will not be viable in long term, what will 

reduce even more the species population size. Therefore, the study shows important results for 

the conservation of these species and can contribute significantly to the determination of effective 

conservation measures. 

Keywords: Hybridization, habitat fragmentation, neotropical felids, connectivity, habitat suitability 

modeling, landscape genetics, spatial conservation prioritization. 
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CAPÍTULO I 

 

INTRODUÇÃO GERAL 

 

A rápida expansão das populações humanas e a conversão dos habitats naturais vem 

causando severas alterações na paisagem e desafia a conservação das espécies (Haddad et al. 

2015). A perda e fragmentação do habitat são consideradas uma das principais causas de extinção 

das espécies (Fischer e Lindenmayer 2007), tendo sido identificadas como principais ameaças para 

a sobrevivência de 85% das quase 80.000 espécies analisadas pelo comitê de sobrevivência de 

espécies (Species Survival Comission) da Organização Internacional para Conservação da Natureza 

(IUCN). A degradação do ambiente reduz a quantidade e qualidade de habitat disponível e divide 

essas áreas em fragmentos de remanescentes naturais. À medida que esses fragmentos de habitat 

se tornam menores e espacialmente isoladas, o tamanho das populações que os habitam é 

reduzido e seu isolamento aumenta (Fischer e Lindenmayer 2007; Haddad et al. 2017). Sem fluxo 

gênico, a variabilidade genética dentro das populações diminui, a estruturação genética entre as 

populações aumenta, e populações que eram previamente conectadas se tornam geneticamente 

diferenciadas umas das outras (Keyghobadi 2007). Essas mudanças na diversidade e estruturação 

genética tornam populações pequenas e isoladas mais vulneráveis a depressão endogâmica e 

deriva genética, que reduzem a variabilidade genética e a capacidade de adaptação frente a 

mudanças ambientais, aumentando seu risco de extinção (Spielman et al. 2004; Frankham et al. 

2010). Além disso, populações pequenas são mais vulneráveis a flutuações demográficas e o 

isolamento entre fragmentos restringe a recolonização de áreas onde as populações foram 

extintas (Gibbs 2001; Traill et al. 2010).  

Assim, a conservação das espécies em longo prazo depende da proteção de áreas 

adequadas que suportem populações viáveis e da manutenção da conectividade entre estas (Lowe 

e Allendorf 2010; Cushman et al. 2013). No entanto, para a correta identificação dessas áreas é 

crucial conhecer os requerimentos ecológicos de uma determinada espécie, bem como 

compreender como as populações estão sendo afetadas pela degradação ambiental, informações 
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estas que são desconhecidas para inúmeras espécies. Nestes casos, a utilização de diferentes 

técnicas de ecologia da paisagem pode fornecer um conjunto de informações preciosas sobre os 

requerimentos necessários para a sobrevivência das espécies em longo prazo. 

Para atender a essa falta de conhecimento, o uso de ferramentas de modelagem de 

adequabilidade ambiental tem se tornado predominante em estudos de conservação (ex. 

Cushman e Lewis 2010; Riordan et al. 2016; Macdonald et al. 2018; Wan et al. 2018; Hearn et al. 

2019). Como as espécies selecionam o habitat de forma a maximizar seu fitness, otimizando o 

acesso a comida, parceiros e outros recursos, examinar como uma espécie está distribuída 

espacialmente pode gerar informações que ajudem a compreender sua ecologia (Klaassen e 

Broekhuis 2018). A modelagem de adequabilidade ambiental correlaciona dados de detecção com 

variáveis abióticas e bióticas para descrever as relações espécie-ambiente e compreender a 

importância de fatores específicos na seleção do habitat por determinada espécie (Guillera-Arroita 

et al. 2015). Assim, essa técnica nos permite compreender quais características ecológicas são 

mais importantes em predizer a ocorrência e abundância da espécie e como alterações nessas 

características podem afetar sua distribuição (Guisan e Thuiller 2005). A modelagem de 

adequabilidade ambiental vem sendo amplamente utilizada devido principalmente à facilidade de 

obtenção dos dados. Isso é especialmente importante no caso de espécies crípticas e raras, para 

as quais existem poucos dados disponíveis e que não poderiam ser estudados de outra forma (ex. 

Le Lay et al. 2010; Razgour et al. 2011; Lauria et al. 2015; Ahmadi et al. 2017; Macdonald et al. 

2019). 

No entanto, a modelagem de adequabilidade ambiental não gera informações sobre as 

preferências ecológicas das espécies durante a dispersão. Apesar de algumas espécies 

selecionarem áreas para dispersão de forma semelhante a como selecionam o habitat (Newby 

2011), estudos recentes tem demonstrado que em algumas espécies, diferentes características 

ambientais influenciam estes processos (Wasserman et al. 2010; Mateo-Sánchez et al. 2015; 

Reddy et al. 2017; Zeller et al. 2018). Como o movimento de indivíduos na paisagem é essencial 

para prevenir a perda de variabilidade genética e reduzir o risco de extinção das populações 

(Frankham et al. 2010), para a aplicação de medidas efetivas de conservação, é necessário 

compreender também como a paisagem influencia o movimento dos indivíduos. Nesse sentido, 
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os avanços na genética da paisagem prometem melhorar nossa compreensão sobre os efeitos de 

características ambientais e antrópicas sobre o fluxo gênico entre as populações (Lampert et al. 

2003; Funk et al. 2005). A genética da paisagem é uma disciplina que combina genética de 

populações com ecologia da paisagem e técnicas analíticas espaciais para verificar relações entre 

a paisagem e os dados genéticos (Manel et al. 2003; Storfer et al. 2007; Holderegger e Wagner 

2008). Em outras palavras, a genética da paisagem estuda como aspectos da paisagem influenciam 

a conectividade genética e como a conectividade pode mudar em resposta a futuras alterações na 

paisagem (Balkenhol et al. 2009a, 2016a; Manel e Holderegger 2013). Ainda, esta técnica permite 

realizar pesquisas mais efetivas sobre animais que possuem hábitos elusivos ou animais difíceis de 

serem estudados utilizando métodos tradicionais de marcação e recaptura ou radiotelemetria 

(Schwartz et al. 2009). 

Assim, enquanto a modelagem de adequabilidade ambiental é uma ferramenta 

importante para estudar a conectividade estrutural da paisagem, a genética da paisagem permite 

analisar a conectividade funcional da paisagem (Beninde et al. 2016). A conectividade estrutural 

diz respeito aos aspectos físicos e a configuração da paisagem, e não leva em consideração a 

resposta comportamental dos organismos (Taylor et al 2006). Ela pode ser determinada através 

de mapas de adequabilidade ambiental ou outras técnicas de ecologia da paisagem que 

demonstrem o quão adequado é o habitat que conecta diferentes regiões no espaço (LaPoint et 

al. 2015). A conectividade funcional, por outro lado, diz respeito não apenas aos aspectos da 

paisagem, como também à resposta comportamental dos organismos a estes diferentes aspectos. 

Assim, a conectividade funcional é espécie-específica, e considera que indivíduos dispersores 

possam apresentar comportamentos diferentes a indivíduos residentes, inclusive dispersando por 

áreas menos adequadas (Tischendorf e Fahrig 2000). Como a genética da paisagem analisa o fluxo 

gênico dos indivíduos na paisagem, isto é, a dispersão seguida de reprodução, ela considera não 

apenas a configuração da paisagem, como também a influência de diferentes características da 

paisagem sobre a dispersão dos indivíduos. Por este motivo, ela é uma ótima ferramenta para 

quantificar a conectividade funcional (LaPoint et al. 2015; Beninde et al. 2016). 

Uma das inovações mais interessantes da genética da paisagem é a integração de 

modelagem de conectividade e simulações genéticas populacionais com base em indivíduos para 
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determinar padrões de conectividade genética em amplas escalas (Landguth et al. 2015; Thatte et 

al. 2018). A associação destes modelos permite estimar a estruturação e variabilidade genética 

quando dados genéticos para determinada espécie não estão disponíveis, ou testar o impacto de 

diferentes cenários de fragmentação sobre a diversidade genética (Wasserman et al. 2012, 2013; 

Wan et al. 2018; Hearn et al. 2019). Também é possível estimar a viabilidade de populações em 

longo prazo ou simular quais medidas de manejo aumentariam a diversidade genética das 

populações (Macdonald et al. 2018; Kaszta et al. 2019). Devido a isso, esses métodos têm grande 

potencial para a identificação de áreas prioritárias para a conservação e determinação de medidas 

de manejo. Assim, em adição à modelagem de adequabilidade ambiental, a genética da paisagem 

fornece uma ferramenta útil para a gestão de medidas de conservação, verificando os efeitos da 

degradação do habitat sobre a conectividade genética e identificando possíveis corredores para o 

fluxo gênico (Holderegger e Wagner 2008; Balkenhol et al. 2009b). 

 

A Família Felidae 

A família Felidae (Mammalia: Carnivora), atualmente, compreende 41 espécies divididas 

em 14 gêneros (Johnson et al. 2006; Trigo et al. 2013a; Kitchener et al. 2017) e distribuídas por 

quase todo o globo, com exceção de Madagascar, Austrália, Nova Zelândia e dos pólos (Nowak 

1999). Entre os carnívoros, a família Felidae (Mammalia, Carnivora) representa uma radiação 

evolutiva única, com um grande número de espécies exibindo traços ecológicos, morfológicos e 

comportamentais variados (Masuda et al. 1996), sendo considerada uma das famílias de 

carnívoros mais bem sucedidas do mundo (Nowell e Jackson 1996; Nowak 1999). Como 

predadores, os felídeos são considerados criticamente importantes para a manutenção do 

funcionamento e dinâmica dos ecossistemas, controlando a população de presas e restringindo a 

dispersão de pragas e doenças (Ripple et al. 2014). Além disso, eles são considerados espécies 

carismáticas, que aumentam o engajamento do público em questões de conservação e podem ser 

ǳǘƛƭƛȊŀŘƻǎ ǇŀǊŀ ōŜƴŜŦƛŎƛŀǊ ƻǳǘǊŀǎ ŜǎǇŞŎƛŜǎ ƳŜƴƻǎ άŀǘǊŀǘƛǾŀǎέ (Macdonald et al. 2015). Portanto, a 

conservação das espécies de felídeos pode servir como importante ferramenta para a proteção 

de outras espécies e ecossistemas. 
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No entanto, a conversão de habitats naturais em áreas agrícolas e urbanizadas impõem 

grandes ameaças a conservação destas espécies (MacDonald et al. 2013). Devido a suas amplas 

áreas de vida, baixa densidade populacional e baixa taxa reprodutiva, os felídeos são considerados 

particularmente vulneráveis à extinção (Noss et al. 1996), tendo sido registradas reduções 

significativas no tamanho populacional e área de ocorrência de algumas espécies (Wolf e Ripple 

2018). Além disso, a caça por retaliação à predação de animais domésticos, bem como a caça 

comercial e esportiva são ameaças importantes em algumas localidades (Sunquist e Sunquist, 

2002; Loveridge et al. 2010). Embora a atenção dada à conservação dos felídeos tenha crescido 

nas últimas décadas, grande parte dos recursos de pesquisa e conservação foram destinados às 

espécies de grande porte. De fato, para inúmeras espécies de pequeno porte não existe 

informação quanto a requerimentos ecológicos, densidade populacional ou impacto da perda de 

habitat sobre suas populações, impedindo a aplicação de medidas efetivas de manejo (Brodie 

2009; Zanin et al. 2014). 

 

Leopardus guttulus  

O gato-do-mato-pequeno-do-sul, Leopardus guttulus, é uma espécie de felídeo neotropical 

de pequeno porte (~2kg) (Sunquist e Sunquist 2002) que foi recentemente reconhecida como uma 

espécie válida, distinta de L. tigrinus (Trigo et al. 2013a; Kitchener et al. 2017). Sua pelagem 

apresenta tonalidades de amarelo ao castanho-amarelado, com rosetas pequenas e abertas, 

podendo apresentar variações de tamanho e forma (Trigo et al. 2013a; Hunter 2015). O padrão 

de atividade desta espécie é tipicamente noturno-crepuscular, porém pode apresentar 

considerável atividade durante o dia (Oliveira et al. 2013). Aparentemente, este felídeo muda seu 

padrão de atividade para minimizar encontros com L. pardalis, um competidor potencial 

(MacDonald e Loveridge 2010). A espécie é solitária e possui hábitos terrestres, embora suas 

habilidades arborícolas sejam bem desenvolvidas. Sua dieta consiste basicamente de pequenos 

mamíferos (< 100 g) e aves, embora também possa se alimentar de anfíbios e répteis (Trigo et al. 

2013b). 

A ocorrência da espécie parece estar intimamente ligada à Mata Atlântica do sul e sudeste 

do Brasil, embora alguns indivíduos capturados na região central do país, no bioma Cerrado, 
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tenham sido identificados geneticamente como L. guttulus (Trigo et al. 2013a). Portanto, os limites 

de distribuição da espécie ainda não são bem conhecidos. Sua distribuição provavelmente se 

estende ao interior do continente até os limites da Mata Atlântica e biomas adjacentes, incluindo 

áreas limítrofes na Argentina, Paraguai e possivelmente Bolívia (Figura 1) (Nascimento e Feijó 

2017). Alguns estudos sugerem que a espécie pode habitar áreas degradadas, sendo encontrada 

na borda de campos agrícolas onde se beneficia da elevada densidade de roedores (Facure-

Giaretta 2002). No entanto, sua ocorrência parece reduzir significativamente com o aumento da 

distância de áreas florestais (Cruz et al. 2019).  

A perda e fragmentação do habitat são consideradas as principais ameaças à sobrevivência 

de L. guttulus. Atualmente, estima-se que existam menos de 7.000 indivíduos maduros na 

natureza. Isto, aliado a falta de conhecimento sobre a espécie, torna a conservação desta um 

desafio. Além disso, a caça por retaliação devido a predação de animais domésticos e 

atropelamentos também são ameaças importantes. A combinação destes fatores faz com que a 

espécie seja classificada como vulnerável à extinção pela IUCN. No entanto, são estimadas 

reduções no tamanho populacional de cerca de 10% em apenas três gerações, o que poderia 

elevar a classificação da espécie para em perigo (de Oliveira et al. 2016). 

 

Leopardus geoffroyi 

O gato-do-mato-grande, Leopardus geoffroyi, possui porte semelhante ao gato doméstico, 

com peso médio de 4,3 kg (Pereira et al. 2015). Sua pelagem pode apresentar uma grande 

variedade de tons de cinza até uma coloração mais amarelo-ocráceo, com pintas escuras que não 

formam rosetas (Sunquist e Sunquist 2002; Oliveira e Cassaro 2006). A espécie apresenta hábitos 

noturnos, com maior período de atividade ocorrendo após o pôr-do-sol e antes do nascer-do sol 

(Johnson e Franklin 1991; Oliveira e Cassaro 2006). Semelhante a L. guttulus, a sua dieta consiste 

principalmente de pequenos roedores e aves, embora também se alimente ocasionalmente de 

répteis e anfíbios (Sunquist e Sunquist 2002; Trigo et al. 2013b).  

Este felídeo apresenta uma extensa distribuição geográfica na região sul da América do 

Sul, podendo ser encontrado desde a Bolívia e o Chaco paraguaio até o sul do Chile, ocorrendo em 

praticamente toda a Argentina, Uruguai e no sul do estado do Rio Grande do Sul, Brasil (Figura 1) 
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(Oliveira e Cassaro 1999; Eizirik et al. 2006; Pereira et al. 2015; Cuyckens et al. 2016). A espécie é 

encontrada em ambientes abertos em grande parte de sua distribuição (Sunquist e Sunquist, 

2002). No entanto, estudos recentes demonstram que este felídeo tende a selecionar áreas de 

vegetação densa em regiões antropizadas (Manfredi et al. 2012; Caruso et al. 2016; Tirelli et al. 

2019), o que levanta dúvidas sobre sua preferência de habitat. Cuyckens et al. (2016) e Fernández 

et al. (2020) modelaram a adequabilidade ambiental para a espécie e identificaram que sua 

ocorrência é principalmente restringida pela temperatura e baixos níveis de precipitação anual. 

No entanto, os mapas de adequabilidade gerados demonstraram níveis de adequabilidade 

diferentes para a área de ocorrência da espécie: o modelo de Cuyckens et al. (2016) apresentou 

elevados valores de adequabilidade ao longo de quase toda a área de ocorrência, enquanto o 

modelo de Fernández et al. (2020) demonstrou alta adequabilidade mais restrita ao norte da 

distribuição de L. geoffroyi. 

Leopardus geoffroyi é considerado o felídeo mais abundante da América do Sul (Oliveira e 

Cassaro 1999; Pereira e Novaro 2014). Além disso, a espécie parece ser tolerante a um certo grau 

de antropização do habitat (Pereira et al. 2011a, 2012). Devido a estes fatores, seu status de 

conservação mundial é de menos preocupante (Pereira et al. 2015). Leopardus geoffroyi foi caçado 

intensamente no passado devido ao comércio de peles (Nowell e Jackson, 1996). Atualmente, 

ainda é caçado devido a predação de animais domésticos, embora sua principal ameaça seja a 

perda e fragmentação de seus hábitats (MacDonald e Loveridge, 2010).  

 

Hibridação entre L. guttulus e L. geoffroyi 

As espécies L. guttulus e L. geoffroyi apresentam distribuições alopátricas na maior parte 

de suas áreas de ocorrência (Pereira et al. 2015; de Oliveira et al. 2016). No entanto, na borda de 

suas distribuições, no estado do Rio Grande do Sul, Brasil, existe uma zona de contato entre essas 

duas espécies, na região de transição entre os biomas Mata Atlântica e Pampa (Eizirik et al. 2006; 

Trigo et al. 2008, 2013). Nesta região foi verificada a ocorrência de eventos de hibridação entre 

estes dois felídeos (Figura 1) (Trigo et al. 2008, 2013a). Este processo de hibridação é recente e 

bidirecional, sendo encontradas todas as categorias de híbridos (F1, F2 e retrocruzamentos) e uma 

grande similaridade genética entre L. guttulus e L. geoffroyi nessa região (Trigo et al. 2013a, 2014). 
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Além disso, cerca de 40% do total de indivíduos analisados por Trigo et al. (2014) foram 

identificados como híbridos, o que faz desse caso um dos processos de hibridação mais extenso já 

documentado em carnívoros. Os dados existentes sobre esta zona híbrida indicam que este 

processo de hibridação possa ter uma origem natural e seja mantido por algum tipo de seleção 

que esteja limitando a dispersão dos híbridos para além da zona híbrida (Trigo et al. 2014). No 

entanto, reconhece-se que a alta degradação da paisagem do estado do Rio Grande do Sul 

(Oliveira et al. 2017) possa afetar de algum modo a zona híbrida (de Oliveira et al. 2016), 

aumentando sua área ou até mesmo extinguindo-a, o que consequentemente poderá ter um 

grande impacto nas populações das espécies parentais (Garroway et al. 2010).  

A ocorrência de eventos de hibridação possui implicações contrastantes para a 

conservação das espécies, podendo aumentar a variabilidade genética das espécies parentais ou 

causar sua extinção. Embora não exista um consenso sobre quais medidas de conservação são 

mais apropriadas no que diz respeito à hibridação, em geral, eventos de origem natural são 

considerados partes importantes do processo de evolução e, como tal, devem ser protegidos. Por 

outro lado, hibridações originadas por influência antrópica são consideradas prejudiciais para as 

espécies parentais e devem ser manejadas (Allendorf et al. 2001; Stronen e Paquet 2013). No 

entanto, zonas híbridas formadas naturalmente podem ter sua estrutura alterada devido a ações 

antrópicas (Garroway et al. 2010), dificultando a determinação de medidas de manejo. Assim, uma 

caracterização mais aprofundada da natureza da zona híbrida entre L. guttulus e L. geoffroyi, com 

a identificação de sua história e das principais forças promovendo sua formação e manutenção, 

além do conhecimento da real extensão da zona de hibridação é crucial porque estes aspectos 

podem levar a considerações relevantes no manejo e conservação das espécies parentais 

envolvidas. 
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Figura 1 ς Distribuição geográfica das espécies (Pereira et al. 2015; de Oliveira et al. 2016) e área 

de ocorrência da zona híbrida de acordo com Trigo et al. (2013b e 2014)  

 

Objetivos e estrutura da tese 

Os felídeos neotropicais enfrentam problemas sérios como redução, alteração e 

fragmentação do habitat, bem como caça e outras ameaças humanas (Oliveira et al. 2013). Ainda, 

a falta de conhecimento na biologia, ecologia, estruturação genética e história evolutiva das 
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espécies do presente estudo impõe desafios para a implementação de medidas efetivas para a 

conservação destas (Nowell e Jackson 1996). Apesar de constarem em várias listas de espécies 

ameaçadas, é difícil dizer ao certo quais são suas principais ameaças ou o seu verdadeiro status 

de conservação na natureza. Em razão disso, esta tese tem como objetivo principal investigar os 

requerimentos ecológicos quanto ao uso do habitat e dispersão de duas espécies de felídeos 

neotropicais, Leopardus guttulus e L. geoffroyi, analisar o impacto da perda e fragmentação do 

habitat sobre estas espécies, além de identificar os fatores ambientais envolvidos na formação e 

manutenção da zona híbrida, ampliando os conhecimentos da biologia das espécies e 

contribuindo para a elaboração de planos de manejo e conservação. Os objetivos específicos da 

tese foram: (1) identificar as variáveis ambientais que mais fortemente influenciam a seleção de 

habitat em L. guttulus e L. geoffroyi, (2) investigar os fatores ambientais e antrópicos responsáveis 

pela formação e manutenção da zona híbrida existente entre estas espécies e as consequências 

para a conservação, (3) analisar como a alteração antrópica da paisagem afeta a distribuição e o 

fluxo gênico das populações de L. guttulus e L. geoffroyi e (4) determinar áreas prioritárias para a 

conservação de L. guttulus em longo prazo, com a identificação das principais áreas núcleo e 

corredores que mantenham a conectividade da paisagem. 

A tese foi organizada em cinco capítulos, com o primeiro apresentando uma introdução 

geral ao assunto e o último uma discussão geral sobre os resultados obtidos. Os Capítulos II, III e 

IV são constituídos de artigos científicos a serem submetidos para revistas científicas distintas. No 

Capítulo II foi avaliada a seleção de habitat em L. guttulus e L. geoffroyi e analisado o papel do 

ambiente na formação e manutenção da zona híbrida existente entre estes dois felídeos. Este 

capítulo apresenta mapas de adequabilidade ambiental para as espécies parentais e híbridos e 

estima a sobreposição de nicho entre eles com o objetivo de avaliar similaridades e diferenças 

entre os requerimentos ecológicos dos híbridos e as espécies parentais e possíveis implicações da 

zona híbrida na conservação destas espécies. 

O Capítulo III apresenta uma comparação metodológica entre a eficiência de duas técnicas 

amplamente utilizadas, modelagem de adequabilidade ambiental e genética da paisagem, em 

estimar a resistência da paisagem ao fluxo gênico destas duas espécies de felídeos neotropicais. 

Neste capítulo foram verificadas as características da paisagem que favorecem ou restringem o 
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movimento destes dois felídeos, influenciando a conectividade, e avaliada a relação entre seleção 

de habitat e resistência ao movimento nestas espécies. 

Por fim, o Capítulo IV apresenta uma modelagem de conectividade para L. guttulus com 

base em uma superfície de resistência genética gerada para a espécie no Capítulo III. As áreas mais 

importantes para a conservação da espécie foram identificadas e a viabilidade destas áreas foi 

simulada para o futuro. Ainda, foi demonstrado como a fragmentação da Mata Atlântica afetou a 

conectividade e o tamanho populacional da espécie. 
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Abstract 

Identifying factors that create and maintain a hybrid zone is of great interest to ecology, 

evolution and, more recently, conservation biology. Here, we investigated the role of 

environmental features in shaping the spatial dynamics of a hybrid zone between Leopardus 

guttulus and L. geoffroyi, testing for exogenous selection as the main force acting on the 

maintenance of the hybrid zone. These Neotropical felid species are mainly allopatric, with a 

restricted area of sympatry in the ecotone between the Atlantic Forest and Pampa biomes. As 

both biomes have experienced high rates of anthropogenic habitat alteration, we also analyzed 

the influence of habitat conversion on the hybrid zone structure. To do this, we identified potential 

hybrids and generated ecological niche models for parental species and hybrid individuals. We 

compared the influence of variables on parental species and hybrid occurrence and calculated the 

amount of niche overlap between them. Parental species showed different habitat requirements 

and predicted co-occurrence was restricted to the mosaic of forest-grassland habitats. However, 

hybrid individuals were found beyond this area, mainly in the range of L. geoffroyi. Hybrids 

demonstrated higher tolerance to habitat alteration than parental types, with a probability of 

occurrence that was positively related with mosaics of cropland areas and remnants of natural 

vegetation. These results indicate that exogenous selection does not drive the dynamics of the 

hybrid zone alone and that habitat conversion influences its structure, potentially favoring hybrids 

over parental species. Thus, hybrids are likely to increase in number and range as landscape 

changes continue. 

 

Keywords: ecological niche modeling, hybridization, niche divergence, Leopardus guttulus, 

Leopardus geoffroyi, habitat conversion 
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Introduction 

Hybridization is currently considered a relatively common natural event, with an important 

role in the evolutionary process (Barton 2001; Seehausen 2004; Menon et al. 2020). On the one 

hand, hybridization may introduce genetic novelty in a population, via the introgression of new 

variants, thus increasing genetic diversity and the possibility of adapting to changing environments 

(Menon et al. 2020). On the other hand, it might lead to genetic homogenization of populations, 

loss of locally adapted genotypes and even extinction of parental species (Barton 2001). It might 

also lead to the emergence of new taxa, with novel adaptations relative to their parental species 

(Allendorf et al. 2001; Abbott et al. 2013, 2016). Given these varied scenarios, the outcome of a 

hybridization event is hard to predict and will depend on the ecological context in which the hybrid 

zone is established (Seehausen et al. 2008). 

Currently, high rates of anthropogenic habitat conversion are altering speciesΩ ranges and 

ecological interactions (Blois et al. 2013; Haddad et al. 2015). As a consequence, in the last few 

decades, studies have described changes in the dynamics of hybrid zones and even the formation 

of new ones (e.g., Carney et al. 2000; Garroway et al. 2010; Heath et al. 2010; Seifert et al. 2010). 

These changes have significant consequences for species conservation and have generated a 

debate about whether (and under what circumstances) hybrids should or not be protected (e.g., 

Allendorf et al. 2001; Stronen and Paquet 2013; Brennan et al. 2014; Grabenstein and Taylor 

2018). According to Allendorf et al. (2001), natural hybridization events are part of the 

evolutionary legacy of the implicated taxa, and thus hybrids generated from it should be 

protected. In contrast, hybridization events with an anthropogenic origin often require 

management actions that remove hybrids or reduce their numbers to protect parental species 

(Allendorf et al. 2001). Therefore, identifying the factors promoting the formation and 

maintenance of a hybrid zone might help us understand the nature of this process, which may be 

crucial for management considerations targeting the involved species. 

Hybrid zones are formed in areas where species with weak reproductive barriers co-occur 

(Barton and Hewitt 1985). Often, these areas correspond to environmental gradients or ecotones 

that allow the secondary contact of related species adapted to different environments (Kameyama 

et al. 2008; Cullingham et al. 2012; Culumber et al. 2012a; Walsh et al. 2016). The genetic structure 
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of hybrid zones is highly variable, and their maintenance in space and time is determined mainly 

by the type and strength of selection on hybrids (Barton 2001). When the dynamics of a hybrid 

zone is primarily determined by endogenous selection, hybrids present a lower fitness than their 

parental species due to genetic, developmental, behavioral and/or morphological 

incompatibilities (Arnold and Hodges 1995). In this case, selection decreases hybrid populations, 

but continued dispersal from parental populations maintains the hybrid zone, in a model known 

as tension zone. If dispersal from one parental species decreases, due to lower density or an 

environmental barrier, and dispersal from the other parental species is maintained or increases, 

the hybrid zone will be pushed towards the area of the former species (Barton and Hewitt 1985). 

Environmental-based selection, or exogenous selection, can also influence the 

maintenance of hybrid zones (Anderson 1948; Moore 1977; Kruuk et al. 1999). In this case, 

parental species have different habitat requirements, and hybrid occurrence will be dictated 

mainly by their fitness in environments located within the hybrid zone. Therefore, exogenous 

selection acts on parental and hybrid individuals, shaping the distribution of genotypes across the 

landscape (Rand and Harrison 1989). Although most hybrid genotypes are expected to be less fit 

than their parental types, hybridization might produce intermediate or transgressive phenotypes 

that outperform parental types in transition or heterogeneous zones (Moore 1977; Arnold and 

Hodges 1995). 

In this study, we examine the influence of environmental factors on a hybrid zone between 

two species of small Neotropical cats, the southern tigrina (Leopardus guttulusύ ŀƴŘ DŜƻŦŦǊƻȅΩǎ Ŏŀǘ 

(L. geoffroyi). These two species exhibit mainly allopatric distributions and are associated with 

different environments (Eizirik et al. 2006; Trigo et al. 2013b). Leopardus guttulus is considered a 

forest-associated species, occurring mainly in the Atlantic forest of Brazil, Paraguay and northern 

Argentina (de Oliveira et al. 2016). Leopardus geoffroyi, on the other hand, occurs in more open 

environments in central and southern South America, occupying a broad range of vegetation 

types, such as savannas, shrublands, grasslands and dry forests (Pereira et al. 2015). The two 

species overlap and hybridize in the southernmost Brazilian state of Rio Grande do Sul, in the 

transitional area between two biomes, the Pampa and the Atlantic Forest (Trigo et al. 2008, 2013b, 

2014). This region consists of a mosaic of grassland vegetation and forest types and has been 
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greatly altered by agricultural activities (Müller et al. 2012). In this area, admixture between the 

parental types is extensive and hybrids are frequently found. Despite the intense introgression, 

parental species remain genetically and morphologically differentiated in most of its allopatric 

areas, which suggests that selective pressures restrict the dispersal of hybrids beyond the hybrid 

zone (Trigo et al. 2014). 

Here, we investigated the role of environmental factors in the formation and maintenance 

of the hybrid zone between L. guttulus and L. geoffroyi by evaluating the influence of habitat 

features on the distribution of pure and hybrid individuals. Since the hybrid zone is embedded in 

agricultural matrices, we also investigated the influence of human-dominated landscapes on the 

occurrence of hybrid and parental types. We hypothesized that different ecological preferences 

of parental species and hybrids, and the existence of an environmental mosaic in the contact area, 

play important roles in the distribution of the hybrid zone through exogenous selection. If 

environmental factors determined the location of the hybrid zone, we would expect parental 

species and their hybrids to exhibit different habitat preferences and predicted habitat suitability 

models nearly matching each speciesΩ geographic distribution and the location of the hybrid zone 

(Moore 1977; Culumber et al. 2012). In this case, we would expect higher suitability for the hybrids 

in the mosaic environment found in the contact zone. In contrast, if intrinsic factors predominantly 

shaped the hybrid zone, the predicted habitat suitability models should not match the distribution 

of parental species and hybrids, and niche divergence among parental and hybrids should not be 

observed (Swenson 2008; Culumber et al. 2012a). To test these hypotheses, we applied species 

distribution modeling and niche divergence analyses to characterize habitat preferences of 

parental and hybrid individuals in relation to environmental variation across the extent of the 

hybrid zone, as well as throughout most of the geographic range of each parental species. 

 

Materials and methods 

Study area and sampling effort 

The study area encompasses almost the entire distribution of the parental species, 

including five South American countries: Brazil, Uruguay, Argentina, Paraguay and Bolivia (Figure 
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1). For L. guttulus it comprehends mainly two biomes, the Atlantic Forest and Cerrado, while for 

L. geoffroyi, it comprehends different vegetation types, that can be broadly categorized as 

grasslands, savannas, shrublands, dry and moist broadleaf forests. The hybrid zone is located in 

the transition zone between forest environments associated with the Atlantic Forest and 

grasslands associated with the Pampa biome, in the Brazilian state of Rio Grande do Sul. 

We collected blood and tissue samples from captive animals of known origin and road-

killed animals. Skin samples from museum collections were also used (Supporting information, 

Table S1). For road-killed samples which lacked precise geographic coordinates, we estimated 

their locations by randomly placing them beside a road within the municipality where they were 

collected. The small imprecision in such sample locations is unlikely to affect our results due to the 

large extent of the study area (Graves et al. 2012). Only samples whose provenance was known at 

least to the municipality level were included. 

To enhance our sampling effort, we also collected presence records from museum 

collections, including data derived from the Global Biodiversity Information Facility (GBIF 2019) 

and SpeciesLink (http://www.splink.org.br/), and the literature. These records were located 

outside the state of Rio Grande do Sul, as Trigo et al. (2013; 2014) estimated that the hybrid zone 

was restricted to this state. Therefore, within the state of Rio Grande do Sul, we only considered 

records that could be genetically identified as pure or hybrid individuals (Figure 1). 
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Figure 1 - Study area and sample points. The blue and red lines indicate the range maps of the 

parental species modified from IUCN: Leopardus guttulus in red and L. geoffroyi in blue. Triangles 

indicate the genetic samples, while circles indicate presence records obtained from the literature, 

museum collections and databases. The inset shows a zoomed-in image of the Rio Grande do Sul 

state, in southernmost Brazil, where the two species co-occur. Within this state, all individuals 

were genetically classified as L. guttulus, L. geoffroyi or hybrid based on the coefficient 

membership probability generated with the software Structure. Outside Rio Grande do Sul state, 

presence points from the literature and museum collections were also included (see Materials and 

Methods for more details). 

 

DNA extraction, genotyping and hybrid identification 

We extracted DNA from tissue and blood samples using a standard phenol/chloroform 

protocol (Sambrook et al. 1989). The DNA extraction of the skin samples was performed in a room 



                                                                                                                                                         
_____________________________________________________________________                Capítulo II 

30 
 

dedicated to work on low-concentration DNA, along with extraction controls, to monitor and 

minimize the risk of contamination. These samples were cleaned and hydrated following the 

protocol described by Moraes-Barros and Morgante (2007) and DNA extraction was performed 

using a modified phenol/chloroform protocol. We amplified the samples for 13 microsatellite loci, 

developed originally for the domestic cat (Menotti-Raymond et al. 1999, 2005): eight 

tetranucleotide (FCA391, FCA424, FCA441, FCA453, F42, F124, FCA742, FCA559), two 

trinucleotide (F98 and F146) and three dinucleotide repeat loci (FCA723, FCA730, FCA734). Each 

microsatellite locus was amplified individually with a polymerase chain reaction (PCR), as 

described in Trigo et al. (2008, 2013). We visualized PCR products using an ABI3730XL sequencer, 

and scored the genotypes using the software PEAK SCANNER v1.0 (Applied Biosystems). About 

15% of the tissue and blood samples and 40% of the skin samples were genotyped twice as a 

quality control step. Individuals with more than 20% of missing data were excluded from the 

analyses. We also added the genotype data of 122 individuals generated by Trigo et al. (2013) to 

the present data set. However, since their data set comprised a slightly different set of markers 

(did not include FCA730, FCA734 and FCA559), we genotyped those samples for additional loci to 

have them typed for the same 13 markers used here. In addition, we repeated the genotyping of 

ca. 5% of the samples from Trigo et al. (2013) to standardize the genotype binning across the 

whole integrated data set. 

To identify parental types and putative hybrids, we applied the Bayesian clustering method 

implemented in the program Structure v.2.3.4. (Pritchard et al. 2003), with a varying number of 

clusters. We ran the analyses under the admixed and correlated allele frequency model. We 

conducted 10 independent runs for each value of K (1-6) using 1,000,000 MCMC iterations 

following a burn-in period of 500,000 steps, without putative population information. The best-fit 

number of clusters (K=2) was defined using the DK method (Evanno et al. 2005), in Structure 

Harvester (Earl and vonHoldt 2012). We used the coefficient membership probability (q) for K=2 

generated by Structure, to classify individuals into one of the three groups (L. guttulus, L. geoffroyi 

or hybrid). We considered as potential hybrid individuals those with a coefficient membership 

probability 0.2 < q < 0.8, and as putatively ǇǳǊŜ ƛƴŘƛǾƛŘǳŀƭǎ ǘƘƻǎŜ ǿƛǘƘ ǉ җ лΦу ǘƻ ƛǘǎ ǇƘŜƴƻǘȅǇe-

based (species-level) group of origin, as in Trigo et al. (2014). 
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Landscape variables 

We assembled geospatial data for a set of environmental variables that have been 

demonstrated to influence habitat choice in other carnivore species (Vergara et al. 2016a; 

Macdonald et al. 2018; Fernández et al. 2020) to analyze patterns of habitat use by the studied 

genetic groups, including: mean annual temperature, mean annual precipitation, annual amount 

of solar radiation (Worldclim - http://www.worldclim.org/), elevation (Lehner et al. 2008), NDVI 

(USGS - https://lpdaac.usgs.gov/), percent of tree canopy cover (USGS - https://www.usgs.gov/), 

13 categories of landcover (Supporting information, Table S2) (GlobCover - 

http://due.esrin.esa.int/page_globcover.php) and three categories of perennial river width (small: 

ҖнллƳΤ ƳŜŘƛǳƳΥ нллғҔрллƳΤ ƭŀǊƎŜΥ җрллƳ - Allen and Pavelsky 2018). Because a large 

proportion of the habitat within and around the hybrid zone has been converted into pasture and 

agricultural fields (Andrade et al. 2015), we also analyzed the influence of the amount of livestock 

per km2 (Robinson et al. 2014) and the presence of cropland areas on the occurrence of both 

species and hybrids. We added a more recent cropland layer (USGS) to the landcover layer to have 

a more up-to-date evaluation of cropland areas, and classified them into two categories: (i) 

cropland areas with remnants of natural vegetation, which included all cropland categories 

considered to represent areas with some percentage of simultaneous presence of native 

vegetation and cropland; and (ii) cropland areas containing only agricultural land uses, without 

remnants of natural vegetation. The cropland classes were not differentiated by the crop product, 

including even forest plantations areas.  Due to the large extent of the study area, all layers were 

projected at 1 km2 resolution. 

 

Habitat suitability modeling 

To generate habitat suitability models and to investigate which variables were most related 

to each parent species and hybrid occurrence, we used the Random Forest algorithm, 

implemented in the randomForest package (Liaw and Wiener 2002) in R. Random Forest is a 

classification and regression tree method (CART) ό5ŜΩŀǘƘ ŀƴŘ CŀōǊƛŎƛǳǎ нлллύ that is not prone to 
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common issues that can negatively affect other statistical methods, such as over-fitting and multi-

collinearity (Breiman et al. 2001; Cutler et al. 2007; Evans et al. 2011). It has been shown to have 

higher predictive power than the logistic regression, producing more accurate maps of patterns 

of occurrence (Cushman et al. 2017; Cushman and Wasserman 2018). The response variable was 

comprised of presence records (1) and pseudo-absence data (0). The presence data was composed 

of the genetic data and published records, as described above.  

Since the data were unbalanced due to an unequal sampling effort across the range, we 

sub-sampled the presence records to keep a similar density of points in all areas, so as to minimize 

the bias of an overprediction of habitat suitability in areas with higher concentration of points 

(Kramer-Schadt et al. 2013; Boria et al. 2014). Therefore, we calculated the density of presence 

points within an area of 100km2 ŀŎǊƻǎǎ ǘƘŜ ŜƴǘƛǊŜ ǎǘǳŘȅ ŀǊŜŀ ǿƛǘƘ ǘƘŜ ΨǇƻƛƴǘ ŘŜƴǎƛǘȅΩ ǘƻƻƭ ƛƴ !ǊŎaŀǇ 

and then used the area with lowest density to standardize the rest of the distribution. We used a 

bootstrap procedure to randomly remove a certain number of points in all areas with high point 

concentration, such that all areas ended with a similar density. We repeated this procedure 10 

times to reduce possible biases (e.g., Wan et al. 2017). We thus had 10 subsets of presence data 

(i.e., 10 bootstrapped samples) after this step.  

The pseudo-absence points were created randomly across the speciesΩ ranges with the 

ΨCreate Random PointsΩ tool in ArcMap. We generated 10,000 random points and erased any point 

that fell within an 8 km radius around the presence points. We chose an 8 km radius scale 

considering an average home range of 8 km2 for L. geoffroyi (Pereira et al. 2015) and considering 

that this value is within the home range interval documented for L. guttulus by de Oliveira et al. 

(2016). Moreover, studies on several carnivore species have shown habitat selection at relatively 

broad spatial scales (e.g., Mateo Sánchez et al. 2014; Vergara et al. 2016a; Hearn et al. 2018a; 

Macdonald et al. 2019). We thus randomly subset the remaining points proportionally to the 

number of presence points. We used a ratio of 1:1 for presence and pseudoabsence (e.g., Evans 

and Cushman 2009; Wan et al. 2017).  

For each predictor variable, we calculated the focal mean of the raster value around each 

presence and pseudo-absence point on an 8 km radius scale, with the Focal Statistics tool, in 

!w/aŀǇΦ ²Ŝ ŎƘŜŎƪŜŘ ŦƻǊ ƳǳƭǘƛŎƻƭƭƛƴŜŀǊƛǘȅ ōȅ ŎƻƳǇǳǘƛƴƎ tŜŀǊǎƻƴΩǎ ŎƻǊǊŜƭŀǘion coefficient for each 
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pair of predictor variables. When two variables were correlated (i.e., r>0.5), we retained the 

variable that was most related to the response variable, based on the out-of-bag (OOB) error from 

the univariate random forest model, and excluded the other one from further analyses. To identify 

the variable subset that resulted in the most parsimonious model, we applied the Model 

Improvement Ratio (MIR) (Murphy et al. 2010). We compared the models and selected the one 

that had the lowest total OOB error and lowest maximum within-class error. We validated the 

model utilizing the OOB error rate, sensitivity (proportion of observed positives correctly 

predicted), specificity (proportion of observed negatives correctly predicted) and Kappa. The final 

habitat suitability model was an ensemble derived from the combination of all 10 models (i.e., 

based on the 10 bootstrapped samples). All procedures for the habitat suitability modelling were 

conducted separately for the three genetic groups. 

 

Niche divergence 

To quantify the amount of niche overlap among parental species and their hybrids, and to 

analyze how their ecological requirements differ from each other, we used three approaches. 

First, we calculated the spatial difference of the probability of occurrence obtained from the 

random forest models. Specifically, we subtracted the predicted habitat suitability map of one 

species from the predicted map of the other species in the entire studied area. Second, we used 

density profiles of occurrence points to assess single variable niche overlap using the R package 

SM (Bowman and Azzalini 2015) for the most important predictor variables. Finally, we calculated 

pairwise niche overlap based on logistic probabilities of occurrence in each grid cell according to 

{ŎƘƻŜƴŜǊΩǎ 5 ŀƴŘ IŜƭƭƛƴƎŜǊΩǎ L ƳŜǘǊƛŎǎ ǿƛǘƘ ǘƘŜ 9ba¢ƻƻƭǎ ǇŀŎƪŀƎŜ ό²ŀǊǊŜƴ Ŝǘ ŀƭΦ нлмфύΦ .ƻǘƘ 

metrics range from 0 (no overlap) to 1 (complete overlap). As parental species have mainly 

allopatric distributions, niche differences might be due to different environmental conditions 

available in their ranges (Warren et al. 2008). Therefore, we tested if niches are more or less 

divergent than expected given the environmental background of their geographic ranges with the 

Background Test in ENMTools. Briefly, this test compares the observed niche overlap to a 

distribution of niche overlap values calculated between the habitat suitability model of one species 

and a habitat suitability model generated from random points drawn within the background of 
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another species. For each comparison, we calculated 100 random models, with random points 

equal to the number of presence records and the background of each genetic group delimited by 

a minimum convex polygon created around the data points. Tests were conducted for all pairwise 

groups and in both directions (i.e., asymmetric test). Rejection of the null hypothesis indicates that 

ecological niches differ from random and are a function of habitat selection and/or suitability. 

Failure to reject the null hypothesis indicates that niche differences might be simply due to the 

background environmental differences available on their ranges (Warren et al. 2008, 2010). 

 

Results 

Habitat suitability model 

After removing individuals with dubious location, we obtained 944 presence records for 

the three genetic groups defined here: 396 records for L. guttulus, 488 for L. geoffroyi and 60 for 

hybrids (Figure 1). These records included 135, 140 and 60 genotyped samples from each group, 

respectively. Of the individuals identified as hybrids, 78% were from Rio Grande do Sul state in 

southernmost Brazil. However, following the criteria for defining hybrids used here, there were 13 

individuals identified as potential hybrids in areas previously not described by Trigo et al. (2013b): 

2 in Paraná state and 2 in Santa Catarina state, within the limits of the Atlantic Forest in Brazil; 2 

in Uruguay and 7 in Argentina, within the range of L. geoffroyi. Interestingly, of the 7 hybrids 

identified in Argentina, 4 of them were from the northern region of the country, characterized by 

the presence of open forests. 

After filtering the presence points to obtain similar densities across the study areas, each 

subset of presence data contained 211, 234 and 39 records for L. guttulus, L. geoffroyi and hybrids, 

respectively. For each genetic group, the 10 models generated were highly correlated with each 

other (r>0.91, p<0.001), although some variables selected in each model varied (Supporting 

information, Table S3). The models of the parental species were well supported, with an OOB error 

rate around 20% and a Kappa index ~ 0.55, while the models of the hybrids were somewhat less 

supported (OOB ~ 25%, Kappa ~ 0.47) (Supporting information, Table S4). This difference in 

performance is probably due to the smaller number of presence data used in the hybrid analysis.  
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For L. geoffroyi, the most important variable was precipitation, with the highest probability 

of occurrence at low annual precipitation levels (< 1,000mm). Temperature, solar radiation, 

elevation and livestock were also important for the model. Occurrence frequency was positively 

correlated with annual mean temperatures and solar radiation indices, and negatively correlated 

with elevation. For livestock, the model presented high probability of occurrence when livestock 

density is around zero, and a positive relation when livestock density is above 50 individuals/km2. 

Cropland and shrubland were also selected in most of the models: the species present high 

suitability values in shrubland areas and areas with low cropland indices (Supporting information, 

Figure S1). 

For L. guttulus, solar radiation, temperature, precipitation and elevation presented the 

largest contribution to the models. This species had high probability of occurrence at solar 

radiation indices between 13000 and 15000 kWh/m²a, annual precipitation levels above 1,800mm 

and with increasing elevation. Areas with mean annual temperatures between 18-21°C had the 

highest probability of occurrence, and the probability of occurrence dropped dramatically in areas 

with mean annual temperatures higher than 21°C. Cropland and deciduous forest were positively 

related with L. guttulus habitat selection, whereas the species showed a medium to high 

probability of occurrence with values of NDVI between 0.45 to 0.55 and increasing probability of 

occurrence when NDVI values were higher than 0.7 (Supporting information, Figure S2). 

Finally, for hybrids, Ψcropland areas including remnants of natural vegetationΩ was the 

variable with the highest contribution to all models, showing a positive relationship with their 

probability of occurrence. Tree cover, shrubland and elevation were also selected as important 

variables. Hybrids had a low occurrence probability in shrubland areas or in altitudes higher than 

500m. The models also indicated that the presence of at least 10% of tree canopy cover is essential 

for hybrid occurrence. However, above this percent, the probability of occurrence remained very 

high regardless of the amount of tree canopy cover (Supporting information, Figure S3), suggesting 

a nonlinear threshold in canopy cover (e.g., Cushman and Lewis 2010). Overall, the hybrid random 

forest models indicated high suitability in the hybrid zone. However, the model predicted that 

suitable habitat is not restricted to this area, as a high probability of occurrence was also predicted 

within parental ranges. According to the model, areas suitable to hybrids extend to the south of 



                                                                                                                                                         
_____________________________________________________________________                Capítulo II 

36 
 

the hybrid zone, in Uruguay and northeastern Argentina, within the L. geoffroyi range; and to the 

north, surrounding L. guttulus predicted suitable areas, entering the Cerrado biome, in central 

Brazil (Figure 2). 

 

 

Figure 2 ς Predicted habitat suitability model for L. guttulus, L. geoffroyi and hybrids generated 

with the Random Forests algorithm.  

 

Niche divergence 

Predicted suitable habitats differed between the three groups. The spatial difference in the 

probability of occurrence demonstrated high divergence in habitat requirements between the 

parental species, with a small overlapping area. When predicted suitability maps were compared 

between hybrids and parental species, hybrids presented mainly equal or higher suitability values 

than parental species within the hybrid zone and in parts of the parental ranges (Figure 3).  

According to the density profile of occurrence points, parental species presented 

significantly different niches for all the analyzed variables. Interestingly, hybrids presented 

tolerance ranges that were more similar to L. guttulus than to L. geoffroyi. Of the analyzed 


