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“The philosophical study of nature endeavours, in the vicissitudes of phenomena, to 

connect the present with the past.” 

“Insight into universal nature provides an intellectual delight and sense of freedom that 

no blows of fate and no evil can destroy.” 

Alexander von Humboldt 
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RESUMEN 

 

Las montañas albergan un cuarto de todas las especies de la Tierra en menos 

de un décimo de su superficie, configurándose como las regiones con mayor 

diversidad del planeta. La formación de estas montañas transforma 

drásticamente el paisaje, generando heterogeneidad topográfica y climática, y 

creando nuevos hábitats que afectan las dinámicas macroevolutivas 

(especiación, extinción, dispersión) que determinan los patrones de la diversidad 

de la vida en la Tierra.  

En el Neotrópico se ha propuesto que la orogénesis de Los Andes habría tenido 

un efecto importante en la diversificación y evolución de la flora y fauna 

Neotropical. Las hipótesis propuestas sobre este efecto están relacionadas a 

ecosistemas Andinos y no Andinos: (1) mediante la creación de nuevos 

ecosistemas y hábitats de elevaciones medias y altas en Los Andes; y (2) como 

un modificador de las condiciones climáticas (temperatura, precipitación) y de 

ecosistemas y paisajes de las tierras bajas circundantes a Los Andes, 

respectivamente.  

En esta tesis, se evaluaron estas hipótesis del efecto de Los Andes en los 

procesos de especiación, extinción y dispersión de dos grupos de mamíferos 

diversos y con historias evolutivas y distribución contrastantes (roedores de la 

tribu Akodontini y murciélagos de la familia Molossidae). Con el objetivo de 

evaluar el rol de Los Andes en la generación de la biodiversidad Neotropical 

actual. Para ello, se emplearon modelos de diversificación dependientes de 

variación ambiental (climático y geológico) y modelos biogeográficos explícitos, 

a partir de filogenias moleculares calibradas. Los resultados de los análisis 
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indican que Los Andes tendrían un doble rol, como receptor y generador de 

biodiversidad para taxa con distribuciones Andinas, como los akodontinos. Estos 

procesos podrían explicar en parte porque Los Andes es la región más diversa 

del Neotrópico. Por otro lado, los cambios de las condiciones climáticas y la 

configuración de los ecosistemas y paisajes de las tierras bajas circundantes a 

Los Andes, ocasionados por la orogénesis Andina, no tendrían un efecto en la 

historia evolutiva en los molósidos. De esta manera, la respuesta a la orogénesis 

Andina sería idiosincrática a cada taxa Neotropical, con historias evolutivas y 

características intrínsecas particulares.  
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ABSTRACT 

 

Mountains are home to a quarter of all species on Earth in less than a tenth of 

their surface area, making them the most diverse regions on Earth. The formation 

of these mountains drastically transforms the landscape, generating topographic 

and climatic heterogeneity, and creating new habitats. These changes can have 

an effect on macroevolutionary dynamics (speciation, extinction, dispersal) that 

determine the patterns of diversity of life on Earth. 

In the Neotropics, it has been proposed that Andean orogeny would have had an 

important effect on the diversification and evolution of the Neotropical flora and 

fauna. The hypotheses proposed on this effect are related to Andean and non-

Andean ecosystems: (1) through the creation of new ecosystems and habitats of 

medium and high elevations in the Andes; and (2) as a modifier of climatic 

conditions (temperature, precipitation) and ecosystems and landscapes of the 

lowlands surrounding the Andes, respectively. 

In order to evaluate the role of the Andes in the generation of current Neotropical 

biodiversity, these hypotheses were evaluated in two groups of diverse mammals 

with contrasting evolutionary histories and distribution (akodonts rodents and 

molossids bats).  Accordingly, I used diversification-dependent environmental 

(climatic and geological) models and explicit biogeographic models, with 

calibrated molecular phylogenies for both groups. The results of the analyses 

support a double role of The Andes, as a receptor and generator of biodiversity 

for taxa with Andean distributions, such as the rodents of the Akodontini tribe. 

These processes could partly explain why the Andes is the most diverse region 

of the Neotropics. On the other hand, changes in the climatic conditions and the 
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configuration of the ecosystems and landscapes of the lowlands surrounding the 

Andes, caused by the Andean orogeny, would not have an effect on the 

evolutionary history of the molossids bats. In this way, the response to the 

Andean orogeny would be idiosyncratic to each Neotropical taxa, with 

evolutionary histories and particular intrinsic characteristics. 
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INTRODUCCIÓN 

 

Las montañas albergan un cuarto de todas las especies de la Tierra en menos 

de un décimo de su superficie, configurándose como las regiones con mayor 

diversidad del planeta (Rahbeck, 2019a; Antonelli et al., 2018). La formación de 

estas montañas transforma drásticamente el paisaje, previamente homogéneo y 

geológicamente estático (Antonelli et al., 2018). De esta manera, la formación de 

montañas genera heterogeneidad topográfica y climática, y crea nuevos hábitats 

en donde linajes de tierras circundantes llegan y diversifican (Fjeldsa et al., 2012; 

Badgley et al., 2017). Asimismo, la formación de montañas tiene efectos en las 

tierras bajas circundantes, proporcionando nutrientes y aumentando el 

suministro de sedimentos y la heterogeneidad de los tipos de suelo, y afectando 

los climas locales y regionales (Hoorn et al., 2013; Bicudo et al., 2019; Kirschner 

& Hoorn, 2020; Bicudo et al., 2020). 

Los Andes, con más de 7000 km de longitud, constituye el sistema montañoso 

de mayor longitud en el mundo. Extendiéndose por la costa oeste de 

Sudamérica, desde el Mar Caribe en el norte hasta Tierra del Fuego en el sur 

(Ramos, 2009), comprende una de las regiones más diversas del planeta (Myers 

et al., 2000; Jenkins et al., 2013). La orogénesis de Los Andes fue un proceso 

espacial y temporalmente asincrónico, siguiendo un patrón de levantamiento de 

sur a norte y de oeste a este, con periodos episódicos de pulsos en los que 

levantamiento se intensificó (Ramos, 1999; Milnes, 1987; Garzione et al., 2008; 

Hoorn et al., 2010b). Evidencia geológica muestra que el mayor levantamiento 

de Los Andes tuvo lugar los últimos 25 Ma (Oligoceno Tardío – Mioceno 

Temprano), con dos pulsos en los que el levantamiento se intensificó. La altura 
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de Los Andes Centrales aumentó de 1.5 a 2.5 km durante un periodo de 

levantamiento acelerado entre el Mioceno – Plioceno (10 – 6 Ma), seguido por 

otro pulso en Los Andes del Norte durante el Plioceno – Pleistoceno (5 – 2 Ma) 

(Gregory-Wodzicki, 2000; Garzione et al., 2008; Hoorn et al., 2010b). Por su 

parte, Fiorella et al. (2015), estiman que la paleoelevación de Los Andes 

Centrales (Altiplano y Vertiente del este), alcanzaban entre 1 y 2 km hacia el 

Oligoceno–Mioceno (28 – 24.5 Ma), hasta 3 km durante el Mioceno Medio (18 – 

11.45 Ma), y finalmente alcanzaron su altitud actual hasta el Mioceno Tardío (6 

Ma).  

Los procesos orogénicos pueden causar cambios profundos en el paisaje, 

especialmente si se alcanza el punto de inflexión (tipping point). Los puntos de 

inflexión son umbrales críticos en los que pequeños cambios causan cambios 

sustanciales en un sistema, que pueden ser irreversibles. Estos pueden incluir 

incluso cambios geológicos relativamente pequeños, que tienen profundos 

impactos en los climas regionales y/o globales y pueden dar lugar a cambios 

ambientales rápidos durante cortos periodos de tiempo, alterando 

sustancialmente las condiciones necesarias para que las especies sobrevivan 

(Silvestro & Shnitzler, 2018). La orogénesis de Los Andes tuvo un impacto 

significativo en el clima regional, afectando los patrones de circulación 

atmosférica, cambiando la dirección de los vientos y afectando los regímenes de 

precipitación y temperatura (Aron & Poulsen, 2018; Hoorn et al. 2010b). Modelos 

propuestos (Poulsen et al., 2010; Mulch et al., 2008) muestran que una vez que 

Los Andes alcanzaron el punto de inflexión o “tipping-point” durante el Mioceno, 

originando cambios drásticos en los patrones de precipitación en cortos periodos 

de tiempo, ocasionando un efecto “sombra de lluvia” que generó ambientes más 
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secos al oeste de Los Andes y concentrando las precipitaciones en los flancos 

del este de la Cordillera. Estos cambios ambientales en cortos periodos de 

tiempo geológico habrían generado a su vez cambios en la configuración en los 

paisajes y ecosistemas Sudamericanos, favoreciendo la expansión de 

ecosistemas abiertos en las tierras bajas (sabanas, bosques secos y xerofíticos, 

y desiertos) y generando nuevos ecosistemas y hábitats asociados a Los Andes, 

como los páramos y los bosques montanos (Hoorn et al., 2010b; Aron & Poulsen, 

2018; Jaramillo, 2019; Bicudo et al., 2019, Kirschner & Hoorn, 2020). Asimismo, 

durante el Mioceno, el levantamiento de Los Andes reconfiguró las cuencas 

hidrográficas de Sudamérica, dando origen a la cuenca del río Amazonas y 

ocasionando profundos cambios en el paisaje Amazónico (Hoorn et al., 2010b; 

Kirschner & Hoorn, 2020).   

Sobre largos periodos de tiempo, cambios en las condiciones geológicas, 

climáticas, y topográficas, afectan los procesos clave (especiación, extinción, 

dispersión) que determinan los patrones de la diversidad de la vida en la Tierra 

(Silvestro & Schnitzler, 2018; Rahbeck, 2019b). En ese sentido, se ha propuesto 

que la orogénesis de Los Andes, ha tenido un efecto importante en la 

diversificación y evolución de la flora y fauna Sudamericana: (i) mediante la 

creación de nuevos ecosistemas y hábitats de elevaciones medias y altas, como 

los bosques montanos y páramos; (ii) actuando como una barrera para la 

dispersión, dividiendo poblaciones al este y oeste de la Cordillera, así como 

internamente en los valles y picos que forma; (iii) funcionando como un corredor 

para la dispersión de especies adaptadas a las condiciones de hábitats 

montañosos; y (iv) como un modificador de las condiciones climáticas 

(temperatura, precipitación), hidrológicas y mineralógicas que afectó a su vez los 
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ecosistemas y paisajes de las tierras bajas circundantes a Los Andes (Antonelli 

et al., 2009; Hoorn et al., 2010b, 2013; Luebert & Weigend, 2014; Bicudo et al., 

2019).  

Aunque varios estudios han documentado el impacto de Los Andes para distintos 

taxa, principalmente de plantas (Hughes & Eastwood, 2006; Antonelli et al., 2009; 

Sanín et al., 2016; Lagomarsino et al., 2016; Diazgranados & Barber, 2017; 

Pérez-Escobar et al., 2017; Bacon et al., 2018) y algunos grupos de vertebrados 

(anfibios, reptiles y aves) (Santos et al., 2009; Esquerré et al., 2018; Condamine 

et al., 2018) e invertebrados (mariposas) (Chazot et al., 2016). Recientemente, 

Antonelli et al. (2018), basados en un análisis biogeográfico de 4450 especies 

de plantas (angiospermas y helechos) y vertebrados (anfibios, reptiles, aves y 

mamíferos), muestran que la Amazonía es la fuente principal de la biodiversidad 

Neotropical, esta región provee más del 60% del total de las especies al resto de 

las regiones. Además, la mayor parte de estos eventos de dispersión son hacia 

Mesoamerica, el Cerrado y el Chaco. Por su parte, Olave et al. (2019) re-analizan 

los resultados de Esquerré et al. (2018) y muestran que Los Andes no tendrían 

un efecto en la diversificación de un grupo de lagartijas (Liolaemidae) altamente 

diverso (> 300 spp.). Estos resultados contradicen la propuesta previa de la 

importancia de Los Andes y su rol determinante en el origen y configuración de 

la biodiversidad Neotropical. En ese sentido, ¿por qué Los Andes concentran la 

mayor diversidad biológica actual en el Neotrópico?, o si ¿Los Andes tuvieron 

algún rol en la generación de la biodiversidad que albergan?, y más importante 

aún ¿qué mecanismos explican este patrón? continúan siendo preguntas 

abiertas. Asimismo, los estudios que documentan el efecto de Los Andes han 

sido enfocados en taxa con distribución mayormente Andina, por lo que la 
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hipótesis del efecto de la orogénesis de esta Cordillera sobre la diversidad que 

habita áreas circundantes a Los Andes ha sido menos estudiada. Huang et al. 

(2018) y Silvestro & Schnitzler (2018), muestran que la formación de montañas, 

en Turquía y el oeste de los Estados Unidos, respectivamente, tuvieron un efecto 

en los procesos de especiación, extinción y recambio de especies en varios 

grupos de mamíferos (Artiodactyla, Carnivora, Perissodactyla, Primates, 

Proboscidea, Rodentia) distribuidos en áreas adyacentes a la región montañosa. 

Silvestro & Schnitzler (2018), proponen un modelo macroevolutivo de cambios 

en las tasas de especiación y extinción, como respuesta a los cambios 

ambientales ocasionados por la orogénesis. En este modelo, tales cambios 

ambientales, afectarían las tasas de especiación debido a la adaptación de las 

especies a las nuevas condiciones y posterior divergencia, y las tasas de 

extinción si las especies no se adaptan a las nuevas condiciones. 

Por su parte, Bicudo et al. (2019), modelan la relación entre el levantamiento 

Andino y la evolución de los ecosistemas Amazónicos, sus resultados muestran 

que la orogénesis Andina contribuyó a una historia de cambios dinámicos en la 

evolución de los ecosistemas Amazónicos y que los patrones de diversidad 

filogenética y riqueza de especies de aves paseriformes (1700 especies) 

estarían asociados a la evolución de estos ecosistemas de tierras bajas. De esta 

manera, la formación de sistemas montañas afectan el clima y la configuración 

de los paisajes de tierras bajas; y estos cambios a su vez pueden tener un efecto 

en la historia evolutiva de la biodiversidad.  

En base a estos antecedentes y problemática, en esta tesis se evaluó el efecto 

de Los Andes en los procesos de especiación, extinción y dispersión de dos 

grupos de mamíferos diversos, con orígenes, tiempos de divergencia, capacidad 
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de dispersión y distribución (Andina y no Andina) contrastantes, con el objetivo 

de evaluar las hipótesis propuestas del rol de Los Andes en la generación de la 

biodiversidad Neotropical actual. Para ello, se emplearon modelos de 

diversificación dependientes de variación ambiental (climático y geológico) y 

modelos biogeográficos explícitos, a partir de filogenias moleculares calibradas.   

 

Modelo de estudio: Akodontinos (Rodentia) y molósidos (Chiroptera)  

El Neotrópico contiene la tercera parte de los mamíferos del mundo, y se ha 

postulado a Los Andes como uno de los principales determinantes de esta 

diversidad. Sin embargo, este postulado se mantiene como una propuesta 

general sin evaluación formal (Wilson & Reeder, 2005; Patterson et al., 2012). 

Dentro de este grupo de vertebrados, los roedores y quirópteros comprenden 

más de la mitad (~60%) de la diversidad local de mamíferos. Asimismo, ambos 

grupos varían drásticamente, en su biología (e.g. vagilidad, tipo de dieta), historia 

de vida (e.g. tiempos generacionales), e historia evolutiva (e.g. origen, 

diversificación), por lo que representan un grupo de estudio idóneo para evaluar 

las distintas hipótesis propuestas sobre rol de Los Andes en la generación de la 

biodiversidad Neotropical actual. En ese sentido, en este estudio nos enfocamos 

en los roedores de la tribu Akodontini y los quirópteros de la familia Molossidae, 

dado que ambos grupos presentan distintos patrones de distribución, Andina y 

no Andina, respectivamente (Fig. 1), distintos orígenes (temporales y 

geográficos), capacidad de dispersión e historia de vida.      

En cuanto a los akodontinos, estos roedores comprenden la segunda tribu más 

diversa dentro de la subfamilia Sigmodontinae (Muroidea, Cricetidae), tanto en 

número de géneros (16) como especies (~ 85) (D’Elía & Pardiñas, 2015). 
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Miembros de la tribu están distribuidos en todo Sudamérica, excepto en gran 

parte de la región Amazónica, al sur de la Patagonia, y la mayor parte de Chile 

(Fig. 1a). El patrón espacial de riqueza de especies de akodontinos, está 

caracterizado por presentar dos áreas con elevado número de especies 

(hotspot), uno al este de Los Andes Centrales y otro en los bosques del Atlántico 

(Fig.1a). Asimismo, los akodontinos constituyen un grupo eco-morfológico muy 

diverso, abarcando formas asociadas a hábitos cursoriales (Akodon, Necromys), 

fosoriales (Blarinomys, Kunsia) y semiacuáticos (Scapteromys) (D’Elía & 

Pardiñas, 2015). Reig (1987), postuló el origen e historia biogeográfica de la tribu 

Akodontini, señalando que se habría originado desde un ancestro Oryzomyini 

que llegó del norte de Los Andes hasta el Altiplano en Los Andes Centrales, 

donde la tribu diversificó durante el Mioceno Tardío o Plioceno Temprano y 

desde donde se dispersó a las tierras bajas del este de Los Andes y los bosques 

del Atlántico. Por su parte, D’Elía & Pardiñas (2015), a la luz de nueva evidencia 

(e.g. distribuciones conocidas de especies extintas y actuales, resultados de 

análisis filogenéticos) postulan a los bosques de la costa del Atlántico como el 

posible centro de origen y diversificación de la tribu y múltiples eventos de 

dispersión desde este centro de origen hacia Los Andes Centrales. Sin embargo, 

estas hipótesis no han sido evaluadas explícitamente.  

Por su parte, los murciélagos de cola libre de la familia Molossidae 

(Yangochiroptera, Vespertilionoidea), distribuidos en los trópicos y subtrópicos 

del mundo, comprenden una de las familias más diversas dentro del orden 

Chiroptera (Simmons, 2005b). En el Neotrópico la distribución de las especies 

de molosidos es principalmente fuera de Los Andes (Fig. 1b). El patrón espacial 

de riqueza de especies de esta familia, se caracteriza por concentrar el mayor 
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número de especies al noreste de la Amazonía (Fig.1b). Especies de esta familia 

se alimentan de insectos que capturan al vuelo en áreas abiertas (insectívoros 

aéreos) (Freeman, 1981; Lamb et al., 2011), gracias a que presentan un vuelo 

sostenido, rápido, a grandes altitudes y de largas distancias (Simmons, 1998; 

Norberg & Rayner, 1987). En cuanto al origen e historia biogeográfica de la 

familia, se han propuesto varias y contrastantes hipótesis. Teeling et al. (2005), 

propuso un origen en Laurasia, mientras que, Eick et al. (2005) y Lim (2009), 

postulan un origen Paleotropical. Sin embargo, los resultados de estos estudios 

no son concluyentes (Ammerman et al., 2012). Por su parte, Legendre (1984b, 

1984c) y Lim (2009), han propuesto múltiples eventos de dispersión desde el 

Paleotrópico hacia el Neotrópico. Asimismo, el tiempo de origen de la familia 

también está aún en debate. Ammerman et al. (2012), propone el origen de la 

familia en el Paleoceno Medio. Alternativamente, también se han propuesto 

orígenes en el Eoceno Tardío y Eoceno Medio (Teeling et al., 2005; Jones et al., 

2005; Amador et al., 2016). Sin embargo, varios autores (Ammerman et al., 2012; 

Lim 2009; Lamb et al., 2011) coinciden en que, para evaluar el origen e historia 

biogeográfica de la familia, es necesario contar con una filogenia que incluya las 

secuencias de algunos géneros y especies clave (e.g. Tomopeas y Mormopterus 

spp.). Por otro lado, Ammerman et al. (2012), propone un escenario de cambio 

climático para explicar la divergencia y posterior diversificación de los clados más 

diversos de la familia (Tadarini del Paleotrópico y Molossini del Neotrópico). En 

este escenario, estos clados aumentan su aislamiento poco después de su 

divergencia, debido al enfriamiento de las actuales zonas templadas del norte de 

América y Europa, durante el límite Eoceno-Oligoceno. Las posteriores series de 

glaciaciones intermitentes durante el Oligoceno-Mioceno, habrían promovido la 
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especiación y rápida divergencia de los linajes del Neotrópico y el Paleotrópico. 

Aunque existe una sincronía entre estos eventos de divergencia y posterior 

diversificación (Ammerman et al. 2012) y los cambios en la temperatura global 

(Zachos et al., 2008), esta hipótesis no ha sido evaluada explícitamente.  

 

 

Figura 1. Patrón espacial de riqueza de especies de la tribu Akodontini (a) y la 

familia Molossidae (b). Basados en los mapas de especies obtenidos de Maestri 

& Patterson (2016) y de la IUCN (https://www.iucnredlist.org), respectivamente. 

Figuras de siluetas tomadas de PhyloPic (http://phylopic.org). 
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HIPÓTESIS Y PREDICCIONES 

 

1. Hipótesis del efecto de Los Andes en taxa con distribución Andina  

Dado que el levantamiento de Los Andes crea nuevos ecosistemas y hábitats a 

lo largo de su elevación, ofreciendo una amplia heterogeneidad topológica y 

ambiental y creando oportunidades para la divergencia geográfica y ecológica 

para linajes que colonizan estos nuevos hábitats, se espera que:  

Predicción: La tasa de especiación de los linajes Andinos sea mayor que la de 

los linajes no Andinos de la tribu Akodontini, llevando a una rápida acumulación 

de especies en el tiempo en Los Andes.  

2. Hipótesis del efecto de Los Andes en taxa con distribución no Andina  

Dado que una vez que Los Andes alcanzaron el punto de inflexión o efecto 

sombra-lluvia se modificaron las condiciones climáticas (temperatura, 

precipitación), y la configuración de los ecosistemas y paisajes de las tierras 

bajas circundantes a Los Andes, y tales cambios afectaron las tasas de 

especiación y extinción se espera que:  

Predicción: Las tasas de especiación y extinción de los linajes Neotropicales de 

la familia Molossidae están relacionadas al levantamiento de Los Andes. 
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OBJETIVOS 

 

1. Generar una base de datos de los rangos de distribución de las especies de 

la tribu Akodontini y la familia Molossidae (H1, H2).  

2. Generar una base de datos de secuencias genéticas de las especies de 

molósidos y evaluar sus relaciones de parentesco y tiempos de divergencia (H2).  

3. Estimar y comparar las tasas de especiación y extinción de los linajes Andinos 

y no Andinos de la tribu Akodontini (H1). 

4. Estimar el rango de distribución ancestral de las especies de la tribu Akodontini 

y la familia Molossidae y la frecuencia y dirección de los eventos de dispersión 

(colonización) de los Akodontinos desde y hacia Los Andes (H1, H2).  

5. Evaluar su relación de las tasas de especiación y extinción de la familia 

Molossidae con las variables paleo-geológica (levantamiento de Los Andes) y 

paleo-climática (disminución global de la temperatura) (H2).   
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MÉTODOS 

 

Métodos para evaluar el efecto de Los Andes en taxa con distribución 

Andina (akodontinos) 

 

Filogenia calibrada de la tribu Akodontini. 

La filogenia de la tribu Akodontini fue obtenida a partir de la filogenia consenso 

calibrada de la subfamilia Sigmodontinae propuesta por Maestri et al. (2017). 

Esta filogenia comprende 68 especies y 13 géneros (80% del total de especies 

de la tribu), y está basada en una matriz de 11 genes (8 genes nucleares y 3 

mitocondriales) e inferencia bayesiana.    

 

Estimación de la frecuencia y dirección de los eventos de dispersión a 

través del tiempo de la tribu Akodontini.  

Para estimar la distribución ancestral de las especies de akodontinos y los 

eventos de dispersión (colonización) desde y hacia Los Andes, se empleó el 

paquete de R, ‘BioGeoBEARS’ (Matzke, 2013a). Este programa permite estimar 

los rangos geográficos ancestrales e inferir la frecuencia, dirección y tiempo de 

los eventos biogeográficos (dispersión, vicarianza y simpatría) que habrían dado 

lugar a su distribución actual, bajo una aproximación de Maximum Likelihood 

(ML). Para ello se compararon distintos modelos biogeográficos que asumen 

distintos procesos biogeográficos (ver Matzke, 2013b; Fig. 1); DEC (dispersión, 

extinction, cladogenesis; Ree & Smith, 2008), DIVA-like (dispersión, vicarianza; 

Ronquist, 1997) y BayArea-like (Inferencia bayesiana de biogeografía histórica 

para áreas discretas; Landis et al.,2013). Estos modelos fueron originalmente 
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desarrollados bajo distintas aproximaciones (parsimonia para DIVA, y Bayesiano 

para BayAREA), pero están todos incluidos en el paquete ‘BioGeoBEARS’ bajo 

una aproximación de ML, lo que permite su comparación. Adicionalmente, se 

evaluaron estos modelos biogeográficos incluyendo el proceso de evento 

fundador, incorporando un parámetro adicional (j) a cada uno de los modelos. 

Este escenario biogeográfico permite que un linaje descendiente colonice un 

área distinta a la que ocupa el ancestro (Matzke, 2014). Un escenario plausible 

en los grupos de estudio dados sus patrones de distribución (Fig. 1). Se 

evaluaron un total de 6 modelos. Para seleccionar el modelo con mejor ajuste a 

los datos, se usó el criterio de información de Akaike (AIC) y la estimación de los 

rangos ancestrales se basó en el modelo seleccionado. 

Considerando los actuales patrones de distribución de los akodontinos se 

emplearon las regiones biogeográficas propuestas por Morrone (2014) y Maestri 

et al. (2018) (Fig. 6e), con algunas modificaciones: A) Amazonía (dominio 

Brasileño y provincia de los Llanos Venezolanos), B) provincias Caatinga y 

Cerrado, C) provincias del Chaco y Pampeña, D) Subregión Patagónica, E) 

Andes, y F) Vertiente del Pacífico (provincias Ecuatoriana y Desértica). La 

presencia y ausencia de las especies en las regiones biogeográficas fue obtenida 

desde los mapas de distribución de D’Elía & Pardiñas (2015), y Pardiñas et al. 

(2017).  

Finalmente, se estimó la frecuencia y tipo de eventos biogeográficos empleando 

el método biogeographic stochastic mapping (BSM) implementado en 

‘BioGeoBEARS’ (Dupin et al., 2017; Matzke, 2015). El BSM genera simulaciones 

de los eventos biogeográficos que incluyen el tiempo y la ubicación de estos en 

la filogenia (nodos y/o ramas). Estas simulaciones de probables eventos 
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biogeográficos, están condicionadas por los datos observados dada la filogenia 

y un modelo biogeográfico (e.g. DEC), por lo que el promedio de varias 

simulaciones da como resultado las mismas probabilidades de estado ancestral 

que las estimadas bajo el modelo de ML. Se generaron 1000 simulaciones 

(BSMs) basadas en el modelo biogeográfico con mejor ajuste y la filogenia de la 

tribu Akodontini extraída desde el árbol MCC de Maestri et al. (2017).  

 

Estimación de las tasas de especiación y extinción de los linajes Andinos 

y no Andinos de la tribu Akodontini 

Para evaluar el efecto de Los Andes en la diversificación de los akodontinos, se 

comparó las tasas de diversificación de los linajes Andinos y No Andinos, 

mediante un PGLS, con el paquete de R ‘caper’ (Orme et al., 2002). Para ello 

primero, se estimaron las tasas de especiación y extinción por linaje (tip-rate) en 

el programa BAMM v2.5.0 (Bayesian Analysis of Macroevolutionary Mixtures) 

(Rabosky, 2014a; Rabosky et al. 2014b), a partir filogenia de la subfamilia 

Sigmodontinae propuesta por Maestri et al. (2017). BAMM emplea el método de 

salto reversible de cadenas de Markov y Monte Carlo (rjMCMC) para evaluar 

distintos modelos de cambios en los regímenes evolutivos, explorando así la 

probabilidad de variaciones discretas en las tasas de especiación y extinción a 

través del tiempo y entre linajes. Los priors para el análisis fueron establecidos 

explícitamente para la filogenia de la subfamilia Sigmodontinae (Maestri et al., 

2017), mediante la función setBAMMpriors del paquete de R ‘BAMMtools’ 

(Rabosky et al., 2014b, Rabosky, 2015). Finalmente, se extrajo la tasa promedio 

de especiación y extinción estimada para cada linaje del clado Akodontini con la 

función getMeanBranchLengthTree.  
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Métodos para evaluar el efecto de Los Andes en taxa con distribución no 

Andina (molósidos) 

 

Análisis filogenéticos y tiempos de divergencia de la familia Molossidae 

Para estimar las relaciones de parentesco de la familia Molossidae, se construyó 

una base de datos moleculares a partir de secuencias generadas en esta tesis y 

secuencias publicadas en GenBank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/). La 

base de datos final incluye 66 especies y 16 géneros de la familia (52% del total 

de especies y el 89% de los géneros) (Anexo 1), representando así la filogenia 

más completa de la familia. Las especies Natalus stramineus, Antrozous pallidus, 

Myotis velifer y Myotis yumanensis fueron usadas como grupo externo 

(Ammerman et al., 2012; Amador et al., 2016). Los marcadores moleculares 

empleados fueron un gen mitocondrial (subunidad 1 de nicotanamida adenina 

dinucleótido deshidrogenasa [ND1]) y dos nucleares (gen de recombinación 2 

[RAG2]), y fosfoproteína ácida de matriz de dentina 1 exon 6 [DMP1]).  

Para obtener las secuencias nuevas, se extrajo ADN a partir de tejido muscular 

de especímenes en alcohol depositados en el Museo de Historia Natural de la 

Universidad Nacional de San Agustín de Arequipa, Perú (MUSA). El ADN fue 

extraído empleando dos métodos: (1) kit de extracción DNeasy Tissue Kit 

(QIAGEN Inc., Valencia, California) siguiendo el protocolo del fabricante; y (2) el 

protocolo de fenol-cloroformo donde se concatenaron procesos de lavado de 

tejido según lo propuesto por Schander & Halanych (2003), y lisis en Buffer de 

Longmire (Longmire et al., 1997). Para la amplificación por PCR se empleó la 

siguiente combinación de partidores: para el gen ND1 se diseñaron partidores 

específicos para molósidos: NAD-MolF6 5’CGTTAGAGTGGCAGAGACCGG-3’ 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/
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y NAD-MolR4 5’ 10-ACTTCATATGAGATTGTTTGTGC-3’, además de la pareja 

E70 5’-CAGACCGGAGTAATCCAGGTCGGTT-3’ y ER89, 5’- 

CTCTATCAAAGTAACTCTTTTATCAGA-3’ (Petit et al., 1999). Para el gen 

DMP1, Den4F 5’-AGACAAGGAGGAAACTCCAGACT-3’ y Den10R 5’-

GTTGCTCTCTTGTGATTTGCTGC-3’ (Van Den Bussche et al., 2003; 

Ammerman et al., 2012). Finalmente, el gen RAG2 se amplificó con los 

partidores: F1B 3’-ATCCTGCCCCACTGGAGTTTTC-5, 179F 5’-

CAGTTTTCTCTAAGGAYTCCTGC-3’ y 1458R 

3’TTGCTATCTTCACATGCTCATTGC-5’. En el caso de muestras antiguas, este 

gen se amplificó por segmentos empleando dos pares de partidores, RAG2-179F 

5’-CAGTTTTCTCTAAGGAYTCCTGC-3’ y 968R (5’-CCCATGTTGC 

TTCCAAACCATA-3’), y F2 3’-TTTGTTATTGTTGGTGGCTATCAG-5’ y R2 3’ 

GRAAGGATTTCTTGGCAGGAGT-5’ (Stadelmann et al., 2007; Baker et al., 

2000). Las amplificaciones de PCR consistieron en 200 – 400 ng de ADN, 5 U 

de Taq polimerasa (Invitrogen, Carlsbad, CA, USA), 1x buffer PCR, 0.16 μM de 

cada primer, 0.16 dNTPs mM (Invitrogen), entre 3-4 mM de MgCl2, y 0.1 mg/μl 

de BSA (albúmina de suero bovino) para un total de 10 μl de volumen final. Las 

condiciones del termociclador fueron las mismas para los tres genes, variando la 

temperatura de anillamiento: 5 minutos de desnaturalización inicial a 95ºC, 

seguida de 39 ciclos de 95ºC por 30 segundos, anillamiento por 30 segundos 

(ND1 55ºC -65ºC, RAG2 61ºC - 65ºC, DMP1 57ºC - 67ºC) y 72º C por 1 minuto, 

con una elongación de 72ºC por 10 minutos.  

Las secuencias fueron alineadas empleando el algoritmo Muscle (Edgar, 2004) 

y traducidas a aminoácidos para evaluar la coherencia de los codones en el 

programa MEGA X (Kumar et al., 2018). Para evaluar la posible saturación de 
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las secuencias se empleó el test de Xia (Xia et al., 2003; Xia & Lemey, 2009) 

implementado en el programa DAMBE v7 (Xia, 2018). El gen Citocromo b (Cytb) 

fue descartado por presentar saturación (Anexo 2). El alineamiento concatenado 

final consistió 99 secuencias de 2876 pb (ND1: 924 pb, RAG2: 1185 pb, DMP1: 

767 pb). 

Para inferir la filogenia de los molósidos, se empleó una aproximación Bayesiana 

MCMC (Cadena de Markov Monte Carlo) que estima la distribución de la 

probabilidad a posteriori de los parámetros del árbol (topología y longitud de 

rama) y los del modelo de evolución molecular. Para evaluar la heterogeneidad 

a través de los sitios en el patrón de evolución de las secuencias nucleotídicas, 

se empleó el modelo mixto (MM) propuesto por Pagel & Meade (2004; 2005) 

implementado en el programa BayesPhylogenies v1.1 (Pagel & Meade, 2004). 

El MM se ajusta a escenarios en los cuales existe variabilidad en el patrón de 

evolución a través de los sitios en el alineamiento de las secuencias, por lo que 

no requiere particionar el alineamiento, asignando modelos de evolución 

molecular a priori a cada partición. Para estimar el número de matrices GTR se 

empleó el método de salto reversible de cadenas de Markov y Monte Carlo 

(rjMCMC) (Pagel & Meade, 2006). Se corrieron cuatro MCMC independientes 

con 90 millones de iteraciones cada una, y una frecuencia de muestreo cada 

10,000 iteraciones. El tamaño de muestra efectivo (ESS) y la convergencia de 

los parámetros de la muestra de árboles y los del modelo de evolución molecular 

se revisaron en el programa Tracer v1.7.1 (Rambaut et al., 2018). Finalmente, 

las cuatro cadenas fueron combinadas, luego de remover los árboles fuera de la 

zona de convergencia. El ESS resultante fue de más de 300 para todos los 

parámetros (ESS promedio = 6818). 
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Para estimar los tiempos de divergencia de los molósidos, se empleó el modelo 

Fossilized birth–death (FBD) implementado en el paquete Sample Ancester en 

el programa BEAST v2.4.3 (Bouckaert et al., 2014). Este método de calibración 

considera las muestras fósiles y especies actuales como resultado de un mismo 

proceso de diversificación y provee un modelo más mecanicista de los tiempos 

de divergencia de los linajes (Heath et al., 2014). Se empleó la topología del árbol 

consenso resultante en el análisis anterior (BayesPhylogenies) para fijar a priori 

los clados que resultaron con altos valores de soporte (PP > 0.8), y la información 

taxonómica de literatura especializada para asignar los taxa fósiles a un clado 

específico (Heath et al., 2014; Gavryushkina et al., 2014), de esta manera la 

posición de los fósiles en la filogenia no es parte de la inferencia. Se empleó un 

total de 25 taxa fósiles con edades que abarcan desde el Eoceno Medio hasta el 

Pleistoceno (Anexo 3). La incerteza de la edad de los registros fósiles fue 

incorporada explícitamente en el modelo, incorporando las edades máxima y 

mínima de ocurrencia de los fósiles como priors en el modelo. De esta manera 

la edad de los fósiles es directamente estimada como parte de la inferencia. 

(Barido-Sottani et al., 2019). Para estimar la tasa de cambio genético entre 

linajes, se evaluaron tres modelos de reloj molecular: uno de tasa constante, reloj 

estricto; y dos que permiten variar la tasa entre linajes, reloj relajado log-normal 

y reloj relajado exponencial. El ajuste de los modelos fue evaluado mediante el 

factor de Bayes (FB) (Kass & Raftery, 1995). Para estimar el FB, los log-

likelihood marginales de todos los modelos fueron estimados mediante el 

algoritmo stepping-stone en el programa Tracer v1.7.1. El análisis de FB indica 

un alto soporte para el modelo de reloj relajado exponencial (log FB promedio = 

31.707, desviación estándar = 0.12). Finalmente, se corrió dos MCMC con 80 
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millones de iteraciones cada una, y una frecuencia de muestreo cada 10,000 

iteraciones con el modelo de reloj relajado exponencial. El ESS y la convergencia 

de los valores de verosimilitud y parámetros del modelo se revisaron en el 

programa Tracer v1.7.1 (Rambaut et al. 2018). Finalmente, ambas cadenas 

fueron combinadas y se estimó un árbol consenso de máximum clade credibility 

(MCC) en el programa TreeAnotator v2.6.2 (Bouckaert et al. 2014) luego de 

descartar el 10% de la muestra inicial de árboles (burn-in fase). 

 

Evolución de la distribución de la familia Molossidae. 

Para evaluar el origen e historia biogeográfica de la familia Molossidae, se utilizó 

la misma aproximación que en el caso de los akodontinos. Empleando el paquete 

de R, ‘BioGeoBEARS’ (Matzke, 2013a). Asimismo, dado la antigüedad del origen 

(~ 50 Ma) de la familia Molossidae y su distribución global, adicionalmente se 

evaluó un modelo de tiempo estratificado asimétrico (TS), a través de matrices 

de probabilidad de dispersión que incorpora la variación de la probabilidad de 

dispersión a través del tiempo (Dupin et al., 2017) y entre áreas. Para ello se 

dividió la historia de los molósidos en tres estratos temporales: 45 – 23 Ma, 23 – 

10 Ma, y 10 Ma al presente. El inicio del primer estrato temporal, se fijó en la 

edad del origen de la familia, estimada en el análisis de tiempos de divergencia; 

y finaliza en el límite Paleógeno-Neógeno (~ 23 Ma). El límite del estrato 

siguiente, 10 Ma, considera el inicio aproximado de la conexión entre 

Norteamérica y Sudamérica (Montes et al., 2012; Bacon et al., 2013). Las 

matrices de dispersión de cada uno de estos estratos (Anexo 5), representa la 

probabilidad de dispersión asimétrica entre áreas y son una aproximación a la 

distancia entre estas durante cada uno de los estratos temporales. Dado que 
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estas matrices tienen cierto grado de subjetividad, se evaluó un tercer modelo 

incluyendo un parámetro adicional “w” (TS + w). Este parámetro modifica las 

matrices de dispersión para evaluar si las probabilidades de dispersión son sub 

o sobre estimadas. Así, valores estimados de w < 1 indican un mejor valor de 

ajuste de los datos cuando las diferencias entre las probabilidades de dispersión 

entre áreas son menores que las establecidas a priori; mientras que valores de 

w > 1 indican que la asimetría entre las probabilidades de dispersión entre áreas 

es mayor que la establecida a priori. Ya que la inclusión de los linajes extintos en 

análisis biogeográficos puede cambiar los resultados de las estimaciones de los 

rangos de distribución ancestral (Tavares et al., 2018; Silvestro et al., 2018), este 

análisis se realizó con la filogenia consenso con y sin especies fósiles, obtenida 

en el programa BEAST v2.4.3. Se evaluaron un total de 18 modelos 

biogeográficos. Para seleccionar el modelo con mejor ajuste a los datos, se usó 

el criterio de información de Akaike (AIC) y la estimación de los rangos 

ancestrales se basó en el modelo seleccionado. 

Considerando los actuales patrones de distribución de los molósidos se 

emplearon las regiones biogeográficas propuestas por Olson et al. (2001) (Fig. 

5) con algunas modificaciones: A) Paleotrópico, B) Indomalaya, C) Australasia, 

D) Afrotropical, E) Neártica y la subdivisión de la región Neotropical en: F) 

Caribeña, G) Centro América y H) Sudamérica. La presencia y ausencia de las 

especies en las regiones biogeográficas fue obtenida desde los mapas de 

distribución de Taylor et al. (2019).  

 

Relación de las tasas de diversificación de la familia Molossidae y las 

variables paleo-ambientales 
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Para evaluar el efecto del levantamiento de Los Andes en las tasas de 

especiación y extinción en la familia Molossidae, se empleó el modelo de 

diversificación dependiente del ambiente implementado en el paquete de R, 

‘RPANDA’ (Morlon et al., 2016). Este modelo basado en una aproximación de 

ML, permite evaluar si cambios graduales en paleo-ambientes tienen un efecto 

significativo en las tasas de especiación y extinción, así como cuantificar la 

magnitud y dirección de este potencial efecto (Morlon et al., 2016; Lewitus & 

Morlon, 2018). La paleo-elevación de Los Andes se obtuvo de Fiorella et al. 

(2015), esta base de datos abarca desde el Eoceno Medio (40 Ma) al presente. 

Asimismo, se incluyeron modelos de diversificación dependiente de la 

disminución global de la temperatura (Zachos et al., 2008), como un escenario 

alternativo propuesto por Ammerman et al. (2012) y modelos de diversificación 

dependiente del tiempo como modelos nulos. Se evaluaron un total de 26 

modelos variando su dependencia (constante, lineal, exponencial) en cada uno 

de los escenarios (levantamiento de Los Andes, disminución global de la 

temperatura, y tiempo) (Anexo 4). Este análisis se realizó para 100 árboles 

aleatoriamente muestreados de la distribución a posteriori de las filogenias 

inferidas en el programa BEAST, removiendo previamente las especies fósiles. 

Debido a que la familia Molossidae es una familia de distribución global, y que 

los linajes presentes en el Neotrópico no comprenden un grupo monofilético, este 

análisis se realizó para toda la familia y para el clado Molossinae (clado 

endémico y más diverso de Sudamérica) por separado. El ajuste de los modelos 

se evaluó mediante el peso de AICc. 
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RESULTADOS 

 

Efecto de Los Andes en taxa con distribución Andina (akodontinos) 

 

Evolución de la distribución de la tribu Akodontini: frecuencia y dirección 

de los eventos de dispersión. 

El modelo biogeográfico con mejor valor de ajuste para la tribu Akodontini, fue el 

DEC + j (log-likelihood = -121.60) (Tabla 1). El rango ancestral más probable (> 

0.95) de la tribu Akodontini es fuera de Los Andes, específicamente en el área 

conformada por las provincias de la Caatinga y el Cerrado (Fig. 2a). Sin embargo, 

los géneros Akodon y Necromys, así como un sub-clado del género Oxymycterus 

tendrían un origen Andino (Figura 2a). La tribu habría colonizado Los Andes en 

múltiples eventos de dispersión independientes desde ancestros provenientes 

de la Caatinga-Cerrado y el Chaco, durante el Plioceno Medio (3.3 Ma) y hasta 

el límite Plio-Pleistoceno (1.5 Ma) (Fig. 2a, 2b, 2c). Una vez en Los Andes varios 

eventos de especiación tuvieron lugar en esta área biogeográfica (Fig. 2a, 2d; 

Tabla 2). Finalmente, algunos linajes permanecieron en Los Andes, mientras que 

otros retornaron a las tierras bajas del Chaco y la Caatinga-Cerrado.  

En cuanto a los resultados de las simulaciones de eventos biogeográficos (BSM), 

muestran que los eventos con mayor frecuencia fueron los de especiación dentro 

del área (63%) y dispersión (34%), mientras que los eventos de vicarianza fueron 

los menos frecuentes (3%) (Tabla 3). Los eventos de especiación dentro de cada 

área están relacionados a la riqueza actual de especies, así, por ejemplo, el 92% 

del total de estos eventos ocurrieron en la Caatinga-Cerrado (50%) y Los Andes 

(42%), áreas que concentran el 80% de las especies (Tabla 2). En cuanto a los 
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eventos de dispersión, el mayor número de eventos de dispersión involucran las 

regiones de la Caatinga-Cerrado y Los Andes (Tabla 2, Fig. 2d). La mayor 

proporción (44.1%) de los eventos de dispersión anagenética (expansión de 

rango) se dieron desde Los Andes hacia otras regiones, principalmente el Chaco, 

mientras que el 29.7% de estos eventos se dieron desde la Caatinga-Cerrado. 

Por el contrario, la mayor proporción (56.9%) de los eventos de dispersión 

cladogenética (evento fundador) se dieron desde la Caatinga-Cerrado hacia 

otras regiones, principalmente Los Andes y el Chaco, mientras que el 29.9% de 

este tipo de dispersiones se dieron desde Los Andes hacia la Caatinga-Cerrado 

y el Chaco (Tabla 2, Fig. 2d). 

Según estos resultados, Los Andes y la Caatinga-Cerrado habrían tenido una 

importancia equivalente actuando como fuente en la generación de especies, 

pero también como sumidero, configurando una historia biogeográfica muy 

dinámica de intercambio biótico constante.     

 

Tabla 1. Modelos biogeográficos evaluados para la tribu Akodontini y sus 

respectivos parámetros, valores de probabilidad (ML) y AIC. Parámetros: (d) tasa 

de expansión de rango, (e) tasa de contracción de rango, (j) peso relativo de la 

dispersión por salto (evento fundador). En negrita se señala el modelo con mejor 

valor de ajuste. Este modelo y sus parámetros estimados fueron usados para las 

simulaciones de eventos biogeográficos (BSM).  

 

Modelos Log-Likelihood Nº parámetros d e j AICc Akaike weight

DEC -132.00 2 0.03 0.00 - 268.10 0.00

DIVALIKE -143.30 2 0.04 0.00 - 290.80 0.00

BayAreaLIKE -151.30 2 0.02 0.3 - 306.90 0.00

DEC + j -121.60 3 0.02 0.00 0.03 249.50 0.99

DIVALIKE + j -128.80 3 0.02 0.00 0.03 264.00 0.00

BayAreaLIKE + j -126.30 3 0.01 0.00 0.04 259.00 0.01
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Tabla 2. Riqueza de especies, eventos de especiación y eventos de dispersión 

anagenética y cladogenética, estimados para cada área biogeográfica 

delimitada. El promedio de eventos fue estimado a partir de las 1000 

simulasiones de eventos biogeográficos (BSM).   

 

Área 

biogeográfica

Nº  de 

especies 

por área de 

la tribu; 

porcentaje 

del total de 

especies

Nº de 

especies 

por área en 

la filogenia; 

porcentaje 

del total en 

la filogenia

Promedio de 

eventos 

especiación 

dentro del 

área; 

proporción del 

total de 

eventos 

estimados 

Promedio de 

eventos de 

dispersión 

anagenética 

desde el área; 

proporción del 

total de 

eventos 

estimados 

Promedio de 

eventos de 

dispersión 

cladogenética 

desde el área; 

proporción del 

total de 

eventos 

estimados 

Caatinga-Cerrado 34 (40%) 26 (39.4%) 20.3 (50%) 3.5 (29.7%) 7.8 (56.9%)

Andes 34 (40%) 25 (37.9%) 16.9 (41.6%) 5.2 (44.1%) 4.1 (29.9%)

Chaco 25 (29.4%) 23 (34.9%) 3.4 (8.4%) 2.6 (22%) 1.6 (11.7%)

Amazonía 6 (7.1%) 5 (7.6%) - 0.5 (4.2%) 0.2 (1.5%)

Patagonia 1 (1.2%) 1 (1.5%) - - -

Pacífico 1 (1.2%) 1 (1.5%) - - -
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Figura 2. Historia biogeográfica de los roedores de la tribu Akodontini. A) Árbol 

ultramétrico de Máxima Credibilidad (Maestri 2017), colores y letras en los nodos 

indican los rangos de distribución ancestral más probables (ML), basados en el 

modelo biogeográfico DEC + j (d = 0.02, j = 0.03, log-likelihood = -121.60). Línea 

punteada, flechas y números, señalan los eventos de colonización de los 

akodontinos a Los Andes. Especies con distibución actual en Los Andes se 

señalan en negrita. B) Dirección y frecuencia de los eventos de dispersión 

anagenética; y C) cladogenética. Números indican el valor promedio estimado a 

partir de las 1000 simulaciones de eventos biogeográficos (BSM).  La distancia 

entre los cuadrados en las figuras, indica el grado de intercambio biótico entre 

las áreas biogeográficas, estimado en el paquete de R qgraph. Eventos de 

dispersión desde Los Andes a otras áreas se muestran en negrita. C) Número 

de eventos de especiación por área biogeográfica. E) Áreas biogeográficas 

empleadas en el análisis: (a) Amazonía, (b) Caatinga-Cerrado, (c) Chaco, (d) 

Patagonia, (e) Andes, (f) Pacífico. Figura de silueta tomada de PhyloPic 

(http://phylopic.org). 

 

Tabla 3. Resumen de las simulaciones de eventos biogeográficos (BSM) para la 

tribu Akodontini, estimado en BioGeoBEARS a partir del modelo DEC + j. 

Eventos simpátricos son considerados aquí como eventos de especiación dentro 

de una misma área biogeográfica, ya que las áreas biogeográficas analizadas 

son muy grandes para interpretar simpatría. DS: desviación estándar. 

 

Promedio (DS) %

Rango es igual al rango del ancestro (widespread) 40.59 (2.76) 52.8

Rango es un subset del rango del ancestro (subset) 8.01 (3.36) 10.5

Cladogenética (evento fundador) 14.17 (2.23) 18.4

Anagenética (expansión del rango) 11.86 (1.28) 15.4

Vicarianza 2.23 (1.36) 2.9

Eventos biogeográficos

Especiación dentro del área

Dispersión
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Estimación de las tasas de especiación y extinción de los linajes Andinos 

y no Andinos de la tribu Akodontini 

Los resultados del patrón de las tasas de diversificación de la tribu Akodontini, 

inferidas por BAMM, muestran una disminución gradual de la tasa de especiación 

a través del tiempo (Fig. 3d, 3e) con una tasa de especiación promedio de 0.48 

especies/Ma (CI = 0.39 – 0.66), y una tasa de extinción constante promedio de 

0.05 especies/Ma (CI = 0.003 – 0.15). Este patrón de diversificación es igual al 

observado en la subfamilia Sigmodontinae (Fig. 3b, 3c). Las tasas promedio de 

diversificación neta (0.43 especies/Ma) y especiación (0.48 especies/Ma) de la 

tribu Akodontini son ligeramente mayores que el resto de los linajes de la 

subfamilia Sigmodontinae (0.41 especies/Ma; 0.44 especies/Ma, 

respectivamente) (Fig. 3f, 3g). Sin embargo, esta diferencia no es significativa (p 

= 0.121; p = 0.09334, respectivamente). Mientras que la tasa promedio de 

extinción de la tribu Akodontini (0.05 especies/Ma) es mayor que la del resto de 

los linajes de la subfamilia Sigmodontinae (0.03 especies/Ma), siendo esta 

diferencia marginalmente significativa (p = 0.04847). Asimismo, según los 

resultados de BAMM, no hay evidencia para cambios discretos en la tasa de 

diversificación entre linajes (Fig. 4).  

En cuanto a la estimación de las tasas de diversificación linaje-específico (tip 

rates) obtenidas en BAMM, las especies Andinas presentan tasas promedio de 

especiación (0.48 especies/Ma) y extinción (0.07 especies/Ma) mayores que las 

especies no Andinas (0.43 especies/Ma; 0.05 especies/Ma, respectivamente) 

(Fig. 5). Aunque esta diferencia no es significativa (p = 0.4182; p = 0.4233, 

respectivamente). 
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Estos resultados apoyan la hipótesis de la importancia de Los Andes en la 

generación de la diversidad de los akodontinos. Siendo que la tasa de 

especiación de los linajes Andinos es equiparable a la de los linajes no Andinos, 

a pesar de la colonización (3 Ma) reciente de Los Andes y el origen no Andino 

de la tribu durante el Mioceno Tardío, hace 7 Ma.  

 

Figura 3. Arbol filogenétio de Máxima Credibilididad (MCC) (Maestri et al. 2017) 

de la subfamilia Sigmodontinae, señalando el clado de la tribu Akodontini. (a) 

Colores representan la tasa de diversificación neta promedio a lo largo de cada 

rama de la filogenia para la configuración con la máxima probabilidad a posteriori, 

estimada por BAMM. Tasas de especiación y extinción a través del tiempo para 
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sigmodontinos (b, c); akodontinos (d, e); y sigmodontinos excluyendo al clado de 

los akodontinos (f, g), respectivamente. Se señala la tasa de especiación (λ) y 

extinción (µ) promedio y los intervalos de credibilidad (CI) en cada caso. Figura 

de silueta tomada de PhyloPic (http://phylopic.org). 

 

 

 

 

Figura 4. Frecuencia de la probabilidad a posteriori para distintos escenarios de 

cambios discretos en la tasa de diversificación de la subfamilia Sigmodontinae.   
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Figura 5. Tasa de especiación por linajes (tip rates) de akodontinos Andinos y 

no Andinos estimada por BAMM.   

Efecto de Los Andes en taxa con distribución no Andina (Molossidae) 

 

Relaciones de parentesco y tiempos de divergencia de la familia 

Molossidae 

Los resultados del análisis filogenético muestran un alto soporte para la monofilia 

de la familia Molossidae (PP = 1) (Fig. 6). Así como para los clados principales, 

Tomopeatinae (PP = 1), especie hermana del clado Molossinae (PP = 0.9) que 

incluye el resto los molósidos. El clado Molossinae comprende el género 

monotípico Cheiromeles, especie hermana del resto de las especies de este 

clado; los clados conformados por las especies del género polifilético 

Mormopterus; Mormopterus s.s (PP = 1) con las especies de Madagascar y 

Mormopterus s.l (PP = 1) con las especies Sudamericanas; y el clado (PP = 0.6) 

que anida a Molossini, Tadarini y el género Otomops. Dentro de este clado la 

posición de Otomops es incierta (PP= 0.4). El clado Molossini con alto soporte 

(PP = 1) incluye únicamente especies Neotropicales con clados que comprenden 
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las especies de los géneros (Promops, Molossus), y ((((Cynomops, Molossops), 

Neoplatymops), Nyctinomops), Eumops). Por su parte el clado Tadarini, presenta 

un bajo soporte (PP = 0.4) e incluye especies Paleotropicales ((Chaerephon, 

Mops), Tadarida)) y un clado conformado por dos especies Neotropicales 

(Tadarida brasiliensis, Mormopterus minutus). La posición de los géneros 

Myopterus y Sauromys en este clado es incierta (PP = 0.4 y 0.5, 

respectivamente), así como las relaciones de los subclados que incluye. Esta 

hipótesis filogenética es congruente con la propuesta por Ammerman et al. 2012. 

Sin embargo, aquí se incluyen por primera vez las especies Tomopeas ravus y 

Mormopterus spp. del Neotrópico. Resultando, Tomopeas ravus la especie más 

divergente de la familia y no Cheiromeles spp, como ha sido propuesto por 

Ammerman et al. (2012; 2013). Por su parte, el género Mormopterus es 

polifilético. La especie tipo del género es Mormopterus jugularis de Madagascar, 

por lo que las especies Neotropicales, M. phrudus, M. kalinowskii y M. minutus, 

comprenden hasta dos géneros nuevos aún no descritos.   

La familia Molossidae divergió desde un ancestro común con los vespertilionidos 

en el Eoceno Medio (44.9 Ma) (Fig. 7). La divergencia del clado Molossinae se 

estimó que ocurrió hace 41.6 Ma, a finales del Eoceno Medio. Mientras que las 

divergencias de Mormopterus s.s y Mormopterus s.l, hace 33.8 Ma y 30.2 Ma, 

respectivamente, durante el Mioceno Tardío. La divergencia del ACMR (ancestro 

común más reciente) de Tadarini y Molossini se dio durante el Oligoceno (27.3 

Ma). Finalmente, la divergencia de los géneros que comprenden Tadarini y 

Molossini se dieron principalmente durante el Mioceno Medio.  
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Figura 6. Árbol filogenético consenso de la familia Molossidae estimado por 

inferencia Bayesiana. Círculos en los nodos indican la probabilidad a posteriori 

de los clados. En negrita se señalan las especies del Neotrópico y en gris las 

especies del Paleotrópico.  
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Figura 7. Árbol ultramétrico de Máxima Credibilidad (MCC) de la familia 

Molossidae. Barras en azul muestran los intervalos de credibilidad (95%) de la 

edad estimada de los nodos. En negrita se señalan las especies del Neotrópico 

y en gris las especies del Paleotrópico. 

 

Historia biogeográfica de la familia Molossidae  

El modelo biogeográfico con mejor valor de ajuste para la familia Molossidae, fue 

el modelo con tasas de dispersión asimétrica de tiempo estratificado DEC + j + 

w (log-likelihood = -122.90) (Tabla 4). Estimaciones del rango ancestral bajo este 

modelo biogeográfico muestra que el área ancestral más probable para las 

especies actuales de la familia Molossidae es Sudamérica (P = 0.99). Aunque, 

Indonesia es también una región altamente probable (P = 0.95) (Fig. 8). Sin 
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embargo, los resultados de los análisis biogeográficos que incluyen especies 

fósiles, apoyan un origen Sudamericano para el clado “crown” de la familia 

(Anexo 6, Fig. 1). Asimismo, el registro fósil más antiguo (Eoceno Medio, 41.9 

Ma) de la familia se encuentra en Sudamérica (Loreto, Perú) (Antoine et al., 

2016). Por lo que estas líneas de evidencia apoyan un origen Neotropical para 

la familia. Estos resultados contrastan con todas las hipótesis previas del origen 

de la familia (Teeling et al., 2005; Eick et al., 2005; Lim, 2009).  

En cuanto al clado Molossinae, este tendría un origen Sudamericano, al igual 

que todos los géneros que lo comprenden, a excepción del género Nyctinomops 

que tendría un origen Centroamericano (Fig. 8). Estos resultados, ponen en 

evidencia la importancia del Neotrópico y en particular el rol de Sudamérica en 

el origen de la diversidad actual y extinta (Anexo 6, Fig. 1) de esta familia.  
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Figura 8. Historia biogeográfica de la familia Molossidae,  basada en el modelo 

con tasas de dispersión asimétrica de tiempo estratificado DEC + j + w  (d = 0.04, 

j = 0.06, log-likelihood = -122.90). Colores y letras en los nodos indican los rangos 

de distribución ancestral más probables (ML). Líneas punteadas señalan los 

estratos de tiempo geológico empleados en el análisis (ver métodos). En negrita 

se señalan las especies distribuídas actualmente en el Neotrópico y en gris las 

especies del Paleotrópico. Áreas biogeográficas empleadas en el análisis: (a) 

Sudamérica, (b) Centro América, (c) Caribe, (d) Neártica, (e) Afrotropical, (f) 

Paleotrópical, (g) Indomalaya. Figura de silueta tomada de PhyloPic 

(http://phylopic.org). 

 

Tabla 4. Modelos biogeográficos evaluados para la familia Molossidae y sus 

respectivos parámetros, valores de probabilidad (ML) y AIC. Parámetros: (d) tasa 

de expansión de rango, (e) tasa de contracción de rango, (j) peso relativo de la 

dispersión por salto (evento fundador), (w) exponente en la matriz de tiempo 

estratificado (modifica los parámetros d y j). Modelos simétricos, la probabilidad 

de dispersión es igual entre las áreas biogeográficas a través del tiempo. 

Modelos asimétricos de tiempo estratificado, la probabilidad de dispersión entre 

las áreas son una aproximación a la distancia entre estas durante cada uno de 

los estratos temporales (ver métodos). En negrita se señala el modelo con mejor 

valor de ajuste.  
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Relación de las tasas de diversificación de la familia Molossidae y las 

variables paleo-ambientales 

Los resultados de los análisis de diversificación dependiente de variables paleo-

ambientales, muestran que no existe una relación (lineal y/o exponencial) entre 

las tasas de diversificación (especiación y extinción) y la paleo-elevación de Los 

Andes, tanto para toda la familia Molossidae como para el clado Neotropical 

Molossinae (Fig.9, Anexo 4). En cuanto al efecto de la disminución global de la 

temperatura sobre la diversificación de ambos clados, como un escenario 

alternativo, este también parece poco probable (Fig. 9). Sin embargo, en el caso 

de la familia Molossidae (Fig. 9a) el modelo de la relación lineal entre la tasa de 

especiación y la disminución global de la temperatura presenta valores de 

soporte altamente dispersos (peso de AIC promedio = 0.08 ± 0.03), reflejando 

una alta incerteza.   

El modelo que mejor describe las tasas de diversificación de la familia 

Molossidae y el subclado Molossinae (Fig. 9) es el modelo nulo (proceso Yule), 

en el que la tasa de especiación es constante a través de tiempo y la tasa de 

Log-Likelihood Nº parámetros d e j w AICc Akaike weight

1 DEC -159.70 2 0.01 0.00 - - 323.50 0.00

2 DIVALIKE -163.90 2 0.01 0.00 - - 332.10 0.00

3 BayArea -179.20 2 0.01 0.05 - - 362.60 0.00

4 DEC + j -157.10 3 0.01 0.00 0.01 - 320.70 0.00

5 DIVALIKE + j -162.10 3 0.01 0.00 0.01 - 330.60 0.00

6 BayArea + j -155.70 3 0.00 0.02 0.02 - 317.80 0.00

7 DEC -133.60 2 0.02 0.00 - - 271.30 0.00

8 DIVALIKE -135.20 2 0.03 0.00 - - 274.70 0.00

9 BayArea -162.80 2 0.02 0.04 - - 329.80 0.00

10 DEC + j -131.00 3 0.02 0.00 0.03 - 268.30 0.00

11 DIVALIKE + j -133.40 3 0.02 0.00 0.03 - 273.10 0.00

12 BayArea + j -137.00 3 0.01 0.01 0.06 - 280.50 0.00

13 DEC + w -125.40 3 0.04 0.00 - 2.70 257.20 0.20

14 DIVALIKE + w -152.20 3 0.01 0.01 - 1.00 310.70 0.00

15 BayArea + w -158.10 3 0.04 0.04 - 2.36 322.70 0.00

16 DEC + j + w -122.90 4 0.04 0.00 0.06 2.59 254.50 0.74

17 DIVALIKE + j  + w -125.50 4 0.04 0.00 0.06 2.41 259.60 0.06

18 BayArea + j  + w -133.60 4 0.02 0.01 0.10 1.98 275.80 0.00

Asimétricos

Simétricos

Modelos



 
 

49 
 

extinción es cero. Este modelo recibió un peso de AIC promedio de 0.12 ± 0.06 

(λ estimada = 0.1) de los 100 árboles muestreados desde la distribución a 

posteriori, en el caso de la familia Molossidae. Mientras que el peso de AIC 

promedio fue de 0.17 ± 0.04 (λ estimada = 0.13) para el subclado Molossinae. 

Según estos resultados los cambios climáticos regionales y en los ecosistemas 

y paisajes Amazónicos provocados por la orogénesis de Los Andes no tuvieron 

un efecto en la historia evolutiva de este grupo.  

Figura 9. Modelos con mayores valores promedio de peso de AIC (ordenados de 

mayor a menor, de arriba hacia abajo) estimados por RPANDA para la familia 

Molossidae (a), y el clado Neotropical más diverso, Molossinae (b). Puntos 

representan pesos de AIC obtenidos para la muestra de 100 árboles 

filogenéticos. El resultado detallado de los 26 modelos estimados es presentado 

en el anexo 4.   

 

 

 

 

 



 
 

50 
 

DISCUSIÓN 

 

Efecto de Los Andes en taxa con distribución Andina (akodontinos) 

Los resultados de los análisis biogeográficos de la tribu Akodontini sustentan un 

origen no Andino para la tribu, específicamente en la región de la Caatinga-

Cerrado durante el Mioceno Tardío (7 Ma) y varias posteriores colonizaciones 

independientes a Los Andes, que tuvieron lugar durante el Plioceno Medio (3.3 

Ma) y el límite Plio-Pleistoceno (1.5 Ma). Este resultado, contrasta con la 

propuesta de Reig (1987), de un origen Altiplánico en Los Andes Centrales y 

apoya la hipótesis propuesta de D’Elía & Pardiñas (2015) de un origen no Andino 

de la tribu. Asimismo, recientemente Maestri et al. (2018) evalúan la historia 

biogeográfica de la subfamilia Sigmodontinae, mediante una aproximación 

bayesiana (Quintero et al., 2015) y la estimación de la distribución ancestral a 

partir de caracteres continuos (latitud, longitud). Los resultados de este estudio, 

obtenidos a partir de métodos distintos a los empleados en esta tesis, apoyan 

también un origen no Andino para la tribu Akodontini. El ancestro común más 

reciente (ACMR) de la tribu Akodontini, habría habitado las tierras bajas al 

sureste de Los Andes en la región de la Caatinga-Cerrado.  

Los akodontinos colonizaron Los Andes en varios eventos de dispersión 

independientes dando origen a los géneros Akodon, Necromys, Lenoxus, y al 

subclado Andino del género Oxymycterus. Una vez en Los Andes, varios eventos 

de especiación tuvieron lugar en esta región, originando la diversidad actual de 

esta tribu en Los Andes, principalmente en el género con mayor riqueza de 

especies dentro de la tribu, Akodon, pero también en los géneros Necromys y 

Oxymycterus. Lamentablemente más de la mitad de las especies Andinas de 
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este último género, no cuentan con secuencias disponibles por lo que no están 

representadas en ninguna filogenia. La colonización de los akodontinos a Los 

Andes Centrales se dio una vez que la cordillera ya había alcanzado su altitud y 

configuración actual (Gregory-Wodzicki, 2000; Garzione et al., 2008; Hoorn et 

al., 2010b). La disponibilidad de los nuevos ecosistemas creados por la 

orogénesis Andina propició estos eventos de colonización. Los nichos ecológicos 

vacantes con distintos tipos de vegetación y microclimas (bosques pre-

montanos, bosques montanos y áreas abiertas con pastizales como la puna y el 

páramo) a lo largo de Los Andes, se fueron ocupando por estos linajes en 

múltiples eventos de colonización y posterior dispersión y especiación in situ. 

Así, por ejemplo, en el género Akodon, un primer evento de colonización dio 

origen a clados de especies con distribuciones al sureste de Los Andes Centrales 

((A. budini, A. siberia), (A. simulator, A. varius)); y otro con especies distribuidas 

al norte de Los Andes Centrales y Los Andes del Norte, al este y oeste de la 

cordillera ((((A. orophilus, A. mollis), A. torques), A, affinis), A. aerosus) (Fig. 2a). 

Un segundo evento de colonización independiente en este mismo género, y 

posterior especiación in situ, originó un clado conformado por especies 

distribuidas al oeste y este de los Andes Centrales, el Altiplano y el sureste de 

Los Andes Centrales y áreas adyacentes al Chaco ((A. kofordi, A fumeus), A 

juninensis), ((((A. subfuscus, A. lutescens)), ((A. polopi, A. silvanus), (A. 

spegazzini, A. boliviensis)), A. azarae) (Fig. 2a). Finalmente, algunos linajes 

retornaron a las tierras bajas de las regiones del Chaco y la Caatinga-Cerrado, 

mientras que otros expandieron sus rangos geográficos a las tierras bajas al 

oeste de Los Andes en el Pacífico (A. mollis) y al sureste de Los Andes en el 



 
 

52 
 

Chaco (A. simulator, A. varius, A. spegazzini, A. sylvanus), y al norte del 

Amazonas (Necromys uruchi).   

Este patrón que incluye, múltiples eventos de colonización a Los Andes desde 

ancestros de tierras bajas adyacentes, diversificación in situ y subsecuente 

retorno de algunos linajes a tierras bajas, es recurrente en otros taxa de plantas 

e invertebrados con especies distribuidas dentro y fuera de Los Andes (Chazot 

et al., 2016; Lagomarsino et al., 2016; Pérez-Escóbar et al., 2017; Bacon et al., 

2018). Chazot et al. (2016), propone la hipótesis del rol de Los Andes como 

“atractor de especies”, para explicar este patrón en mariposas. Los nuevos 

ecosistemas y hábitats creados por la orogénesis Andina, a lo largo de su 

elevación, ofrece una amplia heterogeneidad topológica y ambiental, creando 

oportunidades para la divergencia geográfica y ecológica para linajes que 

colonizan estos nuevos hábitats (Luebert & Weigend, 2014; Antonelli et al., 2009; 

Hughes & Eastwood, 2006; Graham et al., 2004). Así, los linajes que colonizan 

Los Andes diversifican y van ocupando los nuevos hábitats disponibles. Este 

mosaico de distintos hábitats y microclimas pueden favorecer la especialización 

y generar aislamiento aún en pequeñas distancias geográficas debido a los 

fuertes gradientes topográficos, climáticos y vegetacionales (Rahbek et al., 

2019b), originando así rangos geográficos restringidos como los observados en 

las especies Andinas de la tribu Akodontini. Estos resultados contrastan con los 

de Antonelli et al. (2018), que evalúan el intercambio biótico (angiospermas, 

helechos, anfibios, reptiles, aves y mamíferos) entre las regiones Neotropicales 

a lo largo del Cenozoico (> 60 Ma). Sus resultados muestran que las regiones 

más colonizadas son los bosques de Mesoamérica (788 eventos de dispersión) 

y el Atlántico (661), y las áreas abiertas del Chaco y Cerrado (766) y el Norte de 
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Sudamérica (771), representando el 67% del total de eventos de dispersión en 

su conjunto. Mientras que el número de eventos de dispersión (298) hacia Los 

Andes representan apenas el 7% del total de eventos estimados (4450). Sin 

embargo, en dicho estudio la delimitación de la región de Los Andes incluyó solo 

las áreas abiertas, caracterizada por la presencia de pastizales (puna y páramo). 

Este tipo de ecosistemas Andinos, están generalmente por sobre los 3000 msnm 

y albergan mucho menos diversidad que las bosques montanos y pre-montanos 

del este de Los Andes, siendo algunos de los hábitats de mayor riqueza biótica 

en el Neotrópico (Myers et al., 2000; Jenkins et al., 2013). Asimismo, patrones 

de riqueza de especies y dinámicas de diversificación pueden variar de acuerdo 

a la escala filogenética (Graham et al., 2018). Taxa con mayor riqueza de 

especies pueden enmascarar a los que presentan menor número de especies, y 

otros patrones y/o mecanismos no se pueden detectar. De esta manera, 

evaluando estas hipótesis comparativamente se podría obtener una síntesis de 

los múltiples y distintos factores que afectan la biodiversidad (Maestri, 2020).  

Por otro lado, los resultados obtenidos de los análisis de diversificación apoyan 

parcialmente la hipótesis de Reig (1987) sobre el rol de Los Andes en la 

generación de la diversidad de la tribu Akodontini. La diversificación de los linajes 

Andinos es mayor que la de los no Andinos. Aunque esta diferencia no es 

estadísticamente significativa, esto demuestra que la diversificación en Los 

Andes es equivalente a la que se dio fuera de estos, principalmente en la región 

de la Caatinga-Cerrado, donde la tribu se originó. A pesar de la reciente 

colonización de Los Andes (3.3 Ma) y de la extensión geográfica 

comparativamente menor a la de las tierras bajas. Las montañas tropicales 

topográficamente complejas como Los Andes, pueden abarcar una cantidad 
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notable de diferentes tipos de climas y ecosistemas, equivalente a la de vastas 

extensiones geográficas dentro de las regiones de tierras bajas, en extensiones 

geográficas comparativamente menores. Rahbek et. al (2009a), en un análisis 

comparativo muestran como la región de Los Andes del norte y del centro 

presentan la mitad de los climas (precipitación y temperatura) del mundo en una 

región relativamente pequeña. Además, esta heterogeneidad climática es mayor 

que la de las regiones adyacentes del Amazonas y el Cerrado con extensiones 

geográficas de hasta 12 veces mayor. De hecho, simulaciones de escenarios de 

diversificación en Sudamérica sin la presencia de Los Andes confirman el papel 

crucial de la heterogeneidad climática y topográfica para la evolución adaptativa 

del nicho y la diversificación (Rangel et al., 2018). De esta manera, esta 

heterogeneidad climática y topográfica permite la existencia de una gran 

diversidad de tipos de hábitats y nichos disponibles para la colonización y 

diversificación. Así, Los Andes habrían tenido un doble rol en la diversificación 

de la tribu Akodontini; (1) como “atractor de especies” mediante múltiples 

colonizaciones independientes desde ancestros de tierras bajas adyacentes; y 

(2) como “cradle” (cuna) o “species pump”, en el que los linajes que colonizan 

Los Andes diversifican tan o más rápido que los linajes no Andinos, llevando a 

una rápida acumulación de especies en el tiempo (Hughes & Eastwood, 2006; 

Chazot et al., 2016; Lagomarsino et al., 2016; Condamine et al., 2018).  

 

Efecto de Los Andes en taxa con distribución no Andina (molósidos) 

Los resultados de los análisis filogenéticos de la familia Molossidae sustentan la 

monofilia de la familia, así como la inclusión de Tomopeas ravus, como la 

especie más divergente dentro de la familia. Este resultado apoya la hipótesis de 
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Sudman et al. (2004) que consideró a Tomopeas ravus miembro de la familia 

Molossidae y no de la familia Vespertilionidae. Sin embargo, en esta tesis se 

evaluó por primera vez la posición filogenética de esta especie dentro de la 

familia, incluyendo especies Neotropicales y Paleotropicales. Asimismo, este 

resultado contrasta la propuesta filogenética de Ammerman et al. (2012; 2013) 

que considera a Cheiromeles, como el género más divergente de la familia. Por 

otro lado, la hipótesis filogenética presentada en esta tesis apoya la propuesta 

de Taylor et al. (2019) de las subfamilias: Tomopeatinae y Molossinae. Y es 

parcialmente congruente con la hipótesis filogenética de Ammerman et al. 

(2012), recobrando los clados mayores dentro de la subfamilia Molossinae: (1) 

Cheiromelini, conformado por el género Cheiromeles del Paleotrópico; (2) 

Tadarini, que incluye especies de los géneros del Paleotrópico (Tadarida, 

Chaerephon, Mops, Platymops, Sauromys, Myopterus, y Otomops), además de 

un subclado conformado por dos especies del Neotrópico (Tadarida brasiliensis 

y Mormopterus minutus); y (3) Molossini, conformado únicamente por géneros 

Neotropicales (Molossus, Promops, Molossops, Cynomops, Neoplatymops, 

Nyctinomops, y Eumops). Sin embargo, (4) el clado Mormopterini propuesto por 

Ammerman et al. (2012), no es soportado por los resultados obtenidos. Este 

grupo es polifilético, por lo que las especies del género Mormopterus tienen 

ancestros independientes; un clado compuesto por las especies de Madagascar 

(M. jugularis, M. francoismoutoui); y otro por las especies de Mormopterus de 

Sudamérica (M. phrudus, y M. kalinowskii). Asimismo, la especie Mormopterus 

minutus del Caribe (Cuba), está anidada en el clado Paleotropical, Tadarini, 

siendo la especie hermana de Tadarida brasiliensis. La especie tipo del género 

Mormopterus es M. jugularis de Madagascar (Peters, 1865), por lo que las 
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especies Neotropicales, M. phrudus, M. kalinowskii y M. minutus, comprenden 

hasta dos géneros distintos, aún no descritos.   

Los resultados de los análisis biogeográficos de la familia Molossidae, apoyan 

un origen Neotropical, durante el Eoceno Medio (45 Ma). Estos resultados son 

apoyados por evidencia fósil. Los fósiles más antiguos de la familia datan del 

Eoceno Medio y han sido registrados en Sudamérica (Loreto, Perú) y 

Norteamérica (Antoine et al., 2016; Storer, 1984; Czaplewski, 2003; Czaplewski, 

2008). Estos resultados contrastan con hipótesis previas de un origen en 

Laurasia y/o Paleotropical (Legendre, 1984b; 1984c; Teeling et al., 2005; Eick et 

al., 2005; Lim 2009) de la familia. Sin embargo, los resultados de estos estudios 

no fueron concluyentes debido a que no se incluyeron las especies y géneros 

más divergentes de la familia (Tomopeas ravus, Cheiromeles spp, Mormopterus 

spp), ni los registros fósiles descritos recientemente (Ammerman et al., 2012; 

Antoine et al., 2016). 

Los resultados de los análisis de diversificación de los molósidos dependiente de 

variables paleo-ambientales, no sustentan la hipótesis del efecto de la 

orogénesis Andina en las tasas de especiación y extinción de la familia. En ese 

sentido, los cambios climáticos y de paisaje ocasionados en las tierras bajas por 

la orogénesis de Los Andes, no habrían tenido un efecto en diversificación de los 

molósidos. Asimismo, no se encontró relación entre la disminución global de la 

temperatura y las tasas de especiación y extinción de la familia. Ammerman et 

al. (2012), propone un escenario de cambio climático para la divergencia y 

posterior diversificación de los clados Tadarini del Paleotrópico y Molossini del 

Neotrópico. En este escenario, estos clados aumentan su aislamiento poco 

después de su divergencia, debido al enfriamiento de las actuales zonas 
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templadas del norte de América y Europa, durante el límite Eoceno-Oligoceno. 

Las posteriores series de glaciaciones intermitentes durante el Oligoceno-

Mioceno, habrían promovido la especiación y rápida divergencia de los linajes 

del Neotrópico y el Paleotrópico. Ammerman et al. (2012), apoya su hipótesis en 

la sincronía entre los eventos de divergencia y posterior diversificación y los 

cambios en la temperatura global (Zachos et al., 2008). Sin embargo, los análisis 

de tiempos de divergencia estimados en esta tesis contrastan con la sincronía 

de eventos propuestos por Ammerman et al. (2012). Asimismo, los resultados 

del análisis explícito que evalúa la relación entre estos eventos climáticos y la 

diversificación de la familia, tampoco apoyan esta hipótesis. Los resultados de 

estos análisis indican que la diversificación de esta familia habría sido mediante 

un proceso Yule (modelo nulo en el análisis). Según este modelo la tasa de 

especiación sería constante a través del tiempo y la tasa de extinción cero. Sin 

embargo, esto no significa que la diversificación de esta familia haya seguido 

este patrón macroevolutivo. Sino más bien, que este modelo se vería favorecido 

al compararlo con los escenarios en el que las tasas de especiación y extinción 

varían en función de las variables paleo-ambientales evaluadas (paleo-elevación 

de Los Andes y disminución global de la temperatura) (Morlon et al., 2016; 

Lewitus & Morlon, 2018). De hecho, los regímenes de especiación y extinción de 

la familia podrían haber sido muy dinámicos, dado el patrón filogenético con 

varios eventos de extinción durante el Eoceno-Oligoceno y posterior especiación 

de los clados Tadarini y Molossini durante el Mioceno. Sin embargo, estos 

regímenes de diversificación no fueron estimados en esta tesis.  

Un escenario alternativo para explicar la diversificación de esta familia podría 

estar relacionada a su capacidad de dispersión de largas distancias (Cockrum, 
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1969; Williams et al., 1973). Faurby et al. (2019) evalúan la relación entre la 

capacidad de dispersión y la diversificación en carnívoros. Sus resultados 

muestran que linajes con alta capacidad de dispersión (transcontinental) 

presentan una mayor tasa de diversificación que linajes que no se dispersan 

entre continentes. Resultados de análisis biogeográficos preliminares realizados 

en esta tesis (Anexo 6, Fig. 2), dan cuenta de varios eventos de dispersión 

transcontinentales a lo largo de la historia evolutiva de esta familia. Sin embargo, 

se requieren análisis complementarios para evaluar la relación entre las tasas de 

dispersión y la diversificación de esta familia.   

En conclusión, los resultados de esta tesis proponen el doble rol de Los Andes, 

como receptor y generador de biodiversidad para taxa que presentan 

distribuciones Andinas, como los akodontinos. Estos procesos podrían explicar 

en parte porque Los Andes es la región más diversa del Neotrópico (Myers et al., 

2000; Jenkins et al., 2013). Sin embargo, los cambios de las condiciones 

climáticas (temperatura, precipitación) y la configuración de los ecosistemas y 

paisajes de las tierras bajas circundantes a Los Andes, ocasionados por la 

orogénesis Andina, no tendrían un efecto en la historia evolutiva en los 

molósidos. De esta manera, el impacto de Los Andes podría tener un papel 

importante en la diversificación de algunos grupos y ninguno en otros, por lo que 

distintos procesos y mecanismos podrían explicar porque el Neotrópico alberga 

una de las mayores riquezas biológicas del mundo (Antonelli et al., 2018b). 

Asimismo, otros factores más bien bióticos como las características intrínsecas 

de distintos grupos de especies podrían influir en la respuesta a un mismo 

mecanismo extrínseco (Benton, 2009).  
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ANEXOS 

Anexo 1: Lista de secuencias de especies de la familia Molossidae, obtenidas en GenBank y generadas en este estudio (en negrita).  

 

Género  Especie 
Código de GenBank (Número de colección del especimen) 

ND1 RAG2 DMP1 

Chaerephon atsinanana   HQ384488 (FMNH 85229)   

Chaerephon jobimena HQ671527 (FMNH 76329) HM631627 (FMNH 75992)  

Chaerephon leucogaster HQ671525 (FMNH 76330) HM631636 (FMNH76330) HQ671560 (FMNH 76330) 

Chaerephon leucogaster  HM631634 (FMNH 84237)  

Chaerephon plicatus HQ671528 (MVZ 7659) HQ671581 (MVZ 92573) HQ671561 (MVZ 92573) 

Chaerephon pumilus HQ671526 (FMNH 137634) GU328051 (FMNH 137634) GU328215 (FMNH 137634) 

Chaerephon pusillus  HM631643 (FMNH 20538)  

Cheiromeles torquatus HQ671529 (UNIMAS1652) HQ671583 (UNIMAS 1652)  

Cynomops abrasus MUSA 11791 MUSA 11791  

Cynomops abrasus  MUSA 12806 MUSA 12806 

Cynomops greenhalli MUSA 17426 MUSA 17426  

Cynomops greenhalli MUSA 17448 MUSA 17448 MUSA 17448 

Cynomops mastivus JF509375 (BDP 278) HQ671584 (BDP 278) HQ671562 (BDP 278) 

Cynomops planirostris MUSA 3393   

Eumops auripendulus HQ671531 (ROM 105526) HQ671585 (ROM 105526) HQ671563 (ROM 105526) 

Eumops auripendulus JQ765469 (TK 925931)   

Eumops chiribaya  MUSA 8493 MUSA 8493 

Eumops dabbenei JQ765456 (TTU 33406)   

Eumops ferox HQ671532 (TTU 52479) HQ671588 (TTU 52479) HQ671564 (TTU 52479) 

Eumops floridanus HQ671533 (KU 163657)  HQ671565 (KU 163656) 
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Tabla 1 (continúa)     

Género  Especie 
Código de GenBank (Número de especimen) 

ND1 RAG2 DMP1 

Eumops glaucinus JQ765464 (TTU 80255)   

Eumops glaucinus JQ765459 (TTU 33408)   

Eumops hansae JQ765460 (ROM 105642) HQ671586 (ROM 105642) HQ671566 (ROM 105642) 

Eumops hansae HQ671534 (ROM 108361)   

Eumops maurus JQ765468 (ROM 106326) MUSA 12814 MUSA12814 

Eumops nanus JQ765477 (TTU 29308)   

Eumops patagonicus JQ765473 (TTU 80620) HQ671587 (TTU 80620) HQ671567 (TTU 80491) 

Eumops patagonicus JQ765474 (TTU 80491)   

Eumops perotis JQ765454  (ASNHC 13295) KC747701 (ASNHC 13295)  

Eumops perotis JQ765455 (ASNHC 12238)   

Eumops underwoodi JQ765457 (TTU 2936)   

Eumops underwoodi JQ765458 (TTU 29322)   

Eumops  wilsoni JQ765465 (TTU 103278)   

Eumops  wilsoni HQ671536 (TTU 103466)   

Molossops neglectus MUSA 16488 MUSA 16488 MUSA 16488 

Molossops neglectus MUSA 18406 MUSA 18406 MUSA 18406 

Molossops temminckii MUSA 11591 MUSA 11591  

Molossus alvarezi  MH410748 (ROMF 49121)  

Molossus aztecus  MH410751 (CMUFLA 400 )  

Molossus aztecus  MH410752 (CMUFLA 645)  

Molossus bondae MUSA 17398 MUSA 17398  

Molossus bondae MUSA 17493 MUSA 17493 MUSA 17493 

Molossus coibensis  MH047353 (ROM 53797)    

Molossus coibensis  MH047355 (ROM 53801)  

Molossus fentoni  MH047364 (ROM 59126)  
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Tabla 1 (continúa)     

Género  Especie 
Código de GenBank (Número de especimen) 

ND1 RAG2 DMP1 

Molossus fentoni  MH047363 (ROM 59101)  

Molossus milleri  MH047352 (ROM 53497)  

Molossus milleri  MH047349 (ROM 31481)  

Molossus molossus HQ671537 (USNM 582427) MH047357 (ROM 3762) HQ671569 (QCAZ 8610) 

Molossus nigricans JQ765453 (FN 32848) MH047348 (CRD 5093)  

Molossus pretiosus  MH410754 (TTU 12555)  

Molossus rufus HQ671539 (MUSM 13742) HQ671591 (MUSM 13742)  

Molossus sinaloae MUSA 16605 MUSA 16605 MUSA 16605 

Molossus verrilli  MH047365 (ROM 59248)  

Molossus verrilli  MH047360 (ROM 58949)  

Mops condylurus HQ671540 (DSJ 63) HQ671589 (DSJ 63) HQ671570 (DSJ 63) 

Mops condylurus  HM631647 (DM 6291)  

Mops leucostigma HQ671541 (FMNH 76041) HM631649 (FMNH 84698)  

Mops leucostigma  HQ 384489 (FMNH 88009)  

Mops midas  HM631650 (FMNH 84306)  

Mops midas  HM631652 (FMNH 8587)  

Mops  bakarii  HM631646 (FMNH 92898)  

Mormopterus francoismoutoui  HM631653 (FMNH 94015)  

Mormopterus francoismoutoui  HM631654 (FMNH 94016)  

Mormopterus jugularis HQ671543 (FMNH 76341) HM631656 (FMNH 84576) HQ671571 (FMNH 76341) 

Mormopterus jugularis  HM631657 (FMNH 84445)  

Mormopterus kalinowskii BMT 58 BMT 58 BMT 58 

Mormopterus kalinowskii BMT 76 BMT 76 BMT 76 

Mormopterus kalinowskii BMT 85 BMT 85 BMT 85 

Mormopterus minutus CM 01 CM 01  
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Tabla 1 (continúa)     

Género  Especie 
Código de GenBank (Número de especimen) 

ND1 RAG2 DMP1 

Mormopterus minutus CM 02 CM 02  

Mormopterus phrudus MUSA 15839 MUSA 15839 MUSA 15839 

Myopterus daubentonii HQ671545 (UU 84)   

Myopterus daubentonii HQ671544 (UU 83)   

Neoplatymops mattogrossensis HQ671546 (ALG 14933) HQ671595 (BDP 2123) HQ671574  (ALG 14933) 

Nyctinomops aurispinosus JF509363 (LSUMZ 25021) HQ671593 (LSUMZ 25021)  

Nyctinomops femorosaccus HQ671548 (ASNHC 6528) KC747704 (TTU 37731) HQ671572 (ASNHC 6587) 

Nyctinomops femorosaccus JF509362 (ASNHC 6587)   

Nyctinomops laticaudatus JF509361 (ASNHC 3820)   

Nyctinomops macrotis JF509377 (ASNHC 6533) HQ671594 (ASNHC 6588) HQ671573 (ASNH C6588) 

Nyctinomops macrotis JF509371 (ASNHC 12971) AY141018 (TK 78908)  

Otomops madagascariensis HQ671550 (FMNH 176354) HM631658 (FMNH 72944)  

Otomops madagascariensis  HQ 384490 (UADBA SMG10996)  

Otomops martiensseni HQ671551 (FMNH 137633) GU328097 (FMNH 137633) HQ671575 (DNSM 6774) 

Promops centralis JQ765452 (ROM 106020) HQ671597 (ROM 106020) HQ671576 (ROM 106020) 

Promops davisoni MUSA 16970 MUSA 16970 MUSA 16970 

Promops davisoni MUSA 17449 MUSA 17449 MUSA 17449 

Promops nasutus  MUSA 15838  

Sauromys petrophilus HQ671553 (CM 105758) GU328116 (CM 105758) GU328282 (CM 105758) 

Sauromys petrophilus  HM631664 (DM 8613)  

Tadarida aegyptiaca  HQ671600 (NMP 48400)  

Tadarida brasiliensis JQ765466 (ASNHC 9561) AY141019 (OK 430) AY141879 (OK 430) 

Tadarida brasiliensis HQ671554 (OMNH 23758) HQ671599 (OMNH 23758) HQ671578 (OMNH 23758) 

Tadarida fulminans HQ671555 (FMNH 166074) HQ671601 (FMNH 166074) HQ671577 (FMNH 166074) 

Tadarida insignis AB079813   
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Tabla 1 (continúa)     

Género  Especie 
Código de GenBank (Número de especimen) 

ND1 RAG2 DMP1 

Tadarida latouchei NC036331 (ROM 68321 )   

Tadarida teniotis HQ671556 (NMP 49881) HQ671602 (NMP 48458)  

Tomopeas ravus MUSA 12202 MUSA12202 MUSA 12202 

Tomopeas ravus MUSA 14256  MUSA 14256 

Tomopeas ravus MUSA 14392 MUSA 14392 MUSA 14392 

Tomopeas ravus MUSA 14500 MUSA 14500 MUSA 14500 
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Anexo 2. Resultados del test de saturación de las secuencias por gen, estimado 

en DAMBE. Asumiendo una topología simétrica y asimétrica. Si el índice de 

saturación de sustitución observado (Iss) es mayor al estimado (Iss.C), las 

secuencias presentan saturación.  

 

*** p<0.00005; ** p<0.005 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Iss Iss.C Iss > Iss.C p-valor Iss.C Iss > Iss.C p-valor

ND1 0.176 0.683 no *** 0.354 no ***

RAG2 0.081 0.698 no *** 0.372 no ***

DMP1 0.093 0.682 no *** 0.356 no ***

Cyt-b 0.841 0.757 si ** 0.460 si ***

Simétrica Asimétrica
Gen
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Anexo 3. Listado de taxa fósiles usados en los análisis filogenéticos de la familia Molossidae. Las asignaciones taxonómicas 

obtenidas de la literatura fueron empleadas para forzar la topología en el análisis de FBD en BEAST (constrain).  La posición de los 

taxa sin hipótesis de su posición filogenética (e.g. Petromops creaseri) fueron incorporados en el modelo FBD basados en su edad, 

sin ningún supuesto a priori de su posición en la filogenia. El rango de edad se expresa en millones de años.  

Máxima Mínima

Molossidae indet. 41.90 40.94 - Antoine et al. 2016

Wallia scalopidens 42.80 33.90 Stem Molossidae Storer 1984; Czaplewski 2008

Cuvierimops parisiensis 38.00 34.00 Molossinae Hooker & Weidmann 2007; Maitre 2014

Cuvierimops legendrei 31.00 28.00 Molossinae Manouret 2014; Maitre 2014

Cuvierimops  sp 29.00 25.00 Molossinae Vianey-Liaud et al. 2014; Maitre 2014

Mormopterus  (Neomops ) faustoi 29.00 21.00 Mormopterus  Neotrópico Couto1956; 1983; Czaplewski 2003; Legendre 1984a; 1984b

Mormopterus  (Neomops ) barrancae 21.00 17.50 Mormopterus  Neotrópico Czaplewski 2010

Mormopterus  (Neomops ) sp. 21.00 17.50 Mormopterus  Neotrópico Czaplewski 2010

Mormopterus  (Neomops ) colombiensis 13.80 11.80 Mormopterus  Neotrópico Czaplewski 1997; Czaplewski 2010

Mormopterus  (Hydromops ) stehlini 23.80 20.00 Mormopterus  Paleotrópico Legendre 1984b

Mormopterus  (Hydromops ) helveticus 20.00 11.10 Mormopterus  Paleotrópico Legendre 1982; Legendre 1984b

Mormopterus  (Hydromops ) riversleighensis 23.03 15.97 Mormopterus  Paleotrópico Hand et al. 1997; Archer et al. 1999; 2006

Mormopterus  (Hydromops ) nonghenensis 20.43 13.82 Mormopterus  Paleotrópico Legendre et al. 1988

Rhizomops  cf. brasiliensis 29.20 11.10 Stem Tadarida  (Rhizomops ) brasiliensis Legendre 1984b

Rhizomops mengraii 15.97 11.61 Stem Tadarida  (Rhizomops ) brasiliensis Mein and Ginsburg 1997

Tadarida leptognatha 16.00 12.75 Tadarini Legendre 1984b

Tadarida engesseri 16.00 11.10 Tadarini Legendre 1984b

Tadarida rusingae 20.44 15.97 Tadarini Arroyo-Cabrales et al. 2002

Tadarida constantinei 1.80 0.30 Tadarini Morgan & Harris 2015; Czaplewski et al. 2008

Potamops mascahehenes 13.80 11.80 - Czaplewski 1997; Czaplewski 2010

Eumops  sp. 13.80 11.80 Eumops Czaplewski et al. 2003; Czaplewski 2010

Petramops creaseri 23.03 15.97 - Hand 1990; Archer et al. 1999, 2006

Mops monslapidensis 16.00 11.10 Mops Legendre 1984b

Mops kerio 5.33 3.60 Mops Gunnell & Manthi 2018

Mops turkwellensis 5.33 3.60 Mops Gunnell & Manthi 2018

Rango de edad
ReferenciasTaxon Constrain
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Anexo 4. Tabla 1. Resumen de los resultados de los análisis de relación de las tasas de especiación y extinción de la familia 

Molossidae y las variables paleo-ambientales, estimados en RPANDA. Valores promedio estimados a partir de la muestra aleatoria 

de 100 árboles filogenéticos.  

 

 

 

Lambda Mu Promedio DS Mínimo Máximo

1 constante cero -216.990 1 436.042 0.115 0.057 0.010 0.211

2 constante constante -216.184 2 436.558 0.074 0.012 0.040 0.108

3 exponencial cero -216.299 2 436.789 0.067 0.014 0.026 0.093

4 lineal cero -220.671 2 445.532 0.021 0.030 0.000 0.106

5 exponencial constante -216.062 3 438.511 0.028 0.005 0.019 0.041

6 lineal constante -216.066 3 438.518 0.028 0.005 0.005 0.042

7 constante exponencial -218.168 3 442.722 0.023 0.012 0.000 0.045

8 exponencial exponencial -215.926 4 440.507 0.010 0.003 0.006 0.024

9 exponencial lineal -215.736 4 440.128 0.013 0.006 0.007 0.045

10 lineal lineal -215.882 4 440.420 0.012 0.007 0.001 0.045

11 exponencial cero -216.147 2 436.484 0.077 0.015 0.047 0.151

12 exponencial constante -216.043 3 438.473 0.029 0.006 0.017 0.050

13 constante exponencial -216.001 3 438.390 0.030 0.007 0.019 0.054

14 exponencial exponencial -215.953 4 440.562 0.010 0.003 0.006 0.024

15 lineal cero -216.175 2 436.541 0.075 0.015 0.033 0.142

16 lineal constante -216.038 3 438.464 0.029 0.006 0.017 0.047

17 constante lineal -215.922 3 438.231 0.033 0.009 0.021 0.076

18 lineal lineal -215.642 4 439.939 0.014 0.006 0.007 0.036

19 exponencial cero -216.013 2 436.216 0.088 0.019 0.055 0.148

20 exponencial constante -215.977 3 438.341 0.031 0.007 0.020 0.054

21 constante exponencial -216.067 3 438.522 0.028 0.008 0.017 0.080

22 exponencial exponencial -215.950 4 440.556 0.010 0.002 0.007 0.022

23 lineal cero -216.087 2 436.364 0.084 0.028 0.027 0.247

24 lineal constante -215.997 3 438.381 0.030 0.005 0.022 0.059

25 constante lineal -215.981 3 438.348 0.031 0.009 0.020 0.079

26 lineal lineal -215.807 4 440.270 0.012 0.004 0.007 0.025

Modelo
AIC weightRespuesta en las tasas de especiación y extinción

Descripción del modelo Log-Likelihood promedio Nº parámetros AICc promedio

Paleo-temperatura

Paleo-elevación

Tiempo dependiente

Moldelo nulo
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Anexo 4. Tabla 2. Resumen de los resultados de los análisis de relación de las tasas de especiación y extinción del clado Neotropical 

Molossini y las variables paleo-ambientales, estimados en RPANDA. Valores promedio estimados a partir de la muestra aleatoria de 

100 árboles filogenéticos. 

Lambda Mu Promedio DS Mínimo Máximo

1 constante cero -113.393 1 228.894 0.171 0.036 0.065 0.229

2 constante constante -113.300 2 230.933 0.062 0.012 0.022 0.080

3 exponencial cero -113.181 2 230.695 0.070 0.016 0.023 0.118

4 lineal cero -114.279 2 232.890 0.053 0.044 0.000 0.276

5 exponencial constante -112.965 3 232.616 0.028 0.011 0.010 0.074

6 lineal constante -112.975 3 232.636 0.028 0.012 0.004 0.085

7 constante exponencial -113.200 3 233.086 0.022 0.008 0.007 0.080

8 exponencial exponencial -112.705 4 234.587 0.011 0.009 0.003 0.076

9 exponencial lineal -112.582 4 234.340 0.013 0.011 0.003 0.070

10 lineal lineal -111.927 4 233.031 0.043 0.078 0.005 0.600

11 exponencial cero -113.189 2 230.712 0.068 0.012 0.021 0.101

12 exponencial constante -113.062 3 232.810 0.024 0.007 0.011 0.056

13 constante exponencial -113.199 3 233.084 0.021 0.005 0.009 0.037

14 exponencial exponencial -113.054 4 235.285 0.007 0.002 0.003 0.014

15 lineal cero -113.191 2 230.716 0.068 0.012 0.021 0.099

16 lineal constante -113.065 3 232.815 0.024 0.006 0.010 0.048

17 constante lineal -113.151 3 232.988 0.023 0.007 0.009 0.058

18 lineal lineal -112.701 4 234.579 0.014 0.020 0.003 0.121

19 exponencial cero -113.160 2 230.653 0.070 0.012 0.022 0.108

20 exponencial constante -113.169 3 233.025 0.022 0.005 0.007 0.044

21 constante exponencial -113.249 3 233.184 0.020 0.005 0.007 0.037

22 exponencial exponencial -113.168 4 235.513 0.006 0.001 0.002 0.012

23 lineal cero -113.144 2 230.621 0.072 0.013 0.022 0.110

24 lineal constante -113.091 3 232.867 0.023 0.006 0.011 0.062

25 constante lineal -113.179 3 233.044 0.022 0.006 0.009 0.050

26 lineal lineal -112.713 4 234.602 0.015 0.029 0.003 0.224

AIC weight
AICc promedioNº parámetrosLog-Likelihood promedioModelo Descripción del modelo

Moldelo nulo

Tiempo dependiente

Paleo-elevación

Paleo-temperatura

Respuesta en las tasas de especiación y extinción
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Anexo 5. Matrices de probabilidad de dispersión asimétrica de tiempo 

estratificado, empleadas en los análisis biogeográficos de la familia Molossidae. 

Áreas biogeográficas: (A) Sudamérica, (B) Centro América, (C) Caribe, (D) 

Neártica, (E) Afrotropical, (F) Paleotrópical, (G) Indomalaya. Paleomapas 

tomados de Dupin et al. (2017). 

 

 

A B C D E F G H

A 1 1 0.7 0.5 0.1 0.1 0.1 0.1

B 1 1 0.7 1 0.1 0.1 0.1 0.1

C 0.7 0.7 1 0.7 0.1 0.1 0.1 0.1

D 0.5 1 0.7 1 0.1 0.1 0.1 0.1

E 0.1 0.1 0.1 0.1 1 1 0.5 0.1

F 0.1 0.1 0.1 0.1 1 1 0.7 0.1

G 0.1 0.1 0.1 0.1 0.5 0.7 1 1

H 0.1 0.1 0.1 0.1 0.1 0.1 1 1

A B C D E F G H

A 1 0.7 0.5 0.5 0.3 0.1 0.1 0.1

B 0.7 1 0.7 1 0.1 0.1 0.1 0.1

C 0.7 0.7 1 0.5 0.1 0.1 0.1 0.1

D 0.5 1 0.5 1 0.1 0.3 0.1 0.1

E 0.3 0.1 0.1 0.1 1 1 0.5 0.1

F 0.1 0.1 0.1 0.3 1 1 0.5 0.1

G 0.1 0.1 0.1 0.1 0.5 0.5 1 0.3

H 0.1 0.1 0.1 0.1 0.1 0.1 0.3 1

A B C D E F G H

A 1 0.5 0.5 0.3 0.5 0.1 0.1 0.1

B 0.5 1 0.7 1 0.1 0.1 0.1 0.1

C 0.5 0.7 1 0.5 0.1 0.1 0.1 0.1

D 0.3 1 0.5 1 0.1 0.7 0.1 0.1

E 0.5 0.1 0.1 0.1 1 0.7 0.5 0.1

F 0.1 0.1 0.1 0.7 1 1 0.7 0.1

G 0.1 0.1 0.1 0.1 0.5 0.7 1 0.1

H 0.1 0.1 0.1 0.1 0.1 0.1 0.1 1

10 Ma - Presente

23 - 10 Ma

45 - 23 Ma
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Anexo 6. Figura 1. Historia biogeográfica de la familia Molossidae, basada en la 

filogenia de especies actuales y extintas, y el modelo biogeográfico con tasas de 

dispersión asimétrica de tiempo estratificado DIVELIKE + j + w  (d = 0.03, j = 

0.08, log-likelihood = -165.10). Colores y letras en los nodos indican los rangos 

de distribución ancestral más probables (ML). Líneas punteadas señalan los 

estratos de tiempo geológico empleados en el análisis (ver métodos). En negrita 

se señalan las especies distribuídas actualmente en el Neotrópico y en gris las 

especies del Paleotrópico. Áreas biogeográficas empleadas en el análisis: (a) 

Sudamérica, (b) Centro América, (c) Caribe, (d) Neártica, (e) Afrotropical, (f) 

Paleotrópical, (g) Indomalaya. Figura de silueta tomada de PhyloPic 

(http://phylopic.org). 

 

Anexo 6. Tabla 1. Modelos biogeográficos evaluados para la familia Molossidae, 

basada en la filogenia de especies actuales y extintas. Parámetros: (d) tasa de 

expansión de rango, (e) tasa de contracción de rango, (j) peso relativo de la 

dispersión por salto (evento fundador), (w) exponente en la matriz de tiempo 

estratificado (modifica los parámetros d y j). Modelos simétricos, la probabilidad 

de dispersión es igual entre las áreas biogeográficas a través del tiempo. 

Modelos asimétricos de tiempo estratificado, la probabilidad de dispersión entre 

las áreas son una aproximación a la distancia entre estas durante cada uno de 

los estratos temporales (ver métodos). En negrita se señala el modelo con mejor 

valor de ajuste. 

 

 

Log-Likelihood Nº parámetros d e j w AICc Akaike weight

1 DEC -213.10 2 0.01 0.00 - - 430.20 0.00

2 DIVALIKE -214.90 2 0.01 0.00 - - 434.00 0.00

3 BayArea -247.20 2 0.01 0.06 - - 498.50 0.00

4 DEC + j -207.10 3 0.01 0.00 0.02 - 420.40 0.00

5 DIVALIKE + j -211.20 3 0.01 0.00 0.01 - 428.70 0.00

6 BayArea + j -208.10 3 0.00 0.01 0.03 - 422.40 0.00

7 DEC -180.30 2 0.02 0.00 - - 364.70 0.00

8 DIVALIKE -177.50 2 0.03 0.00 - - 359.20 0.00

9 BayArea -223.50 2 0.02 0.06 - - 451.10 0.00

10 DEC + j -173.10 3 0.02 0.00 0.06 - 352.50 0.00

11 DIVALIKE + j -173.70 3 0.02 0.00 0.04 - 353.70 0.00

12 BayArea + j -180.80 3 0.01 0.01 0.08 - 367.90 0.00

13 DEC + w -171.90 3 0.04 0.00 - 2.4 350.20 0.00

14 DIVALIKE + w -169.00 3 0.04 0.00 - 2.1 344.30 0.03

15 BayArea + w -218.20 3 0.04 0.06 - 2.0 442.70 0.00

16 DEC + j  + w -165.30 4 0.03 0.00 0.10 2.2 339.10 0.43

17 DIVALIKE + j +  w -165.10 4 0.03 0.00 0.08 2.1 338.70 0.53

18 BayArea + j  + w -176.70 4 0.02 0.01 0.12 1.8 361.80 0.00

Asimétricos

Simétricos

Modelos
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Anexo 6. Figura 2. Dirección y frecuencia de los eventos de dispersión 

anagenética (a, d) y cladogenética (b, e), estimados a partir de la filogenia de 

especies actuales (a, b) y la filogenia de especies actuales y extintas (d, e) de la 

familia Molossidae. Números indican el valor promedio estimado a partir de las 

1000 simulaciones de eventos biogeográficos (BSM), basado en el modelo 

biogeográfico DEC + j + w en el caso de la filogenia de especies actuales y 

DIVALIKE + j + w para la filogenia de especies actuales y extintas. La distancia 

entre los cuadrados en las figuras, indica el grado de intercambio biótico entre 

las áreas biogeográficas, estimado en el paquete de R qgraph. Áreas 

biogeográficas empleadas en el análisis: (A) Sudamérica, (B) Centro América, 

(C) Caribe, (D) Neártica, (E) Afrotropical, (F) Paleotrópical, (G) Indomalaya.  


