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Patrones de distribucion geografica de la riqueza de especies de roedores
de la tribu Oryzomyini (Rodentia: Sigmodontinae) en Sudamérica:
Evaluando la importancia de los procesos de colonizacion y extincion

Geographic patterns of richness distribution of rodents species from the Oryzomyini tribe
(Rodentia: Sigmodontinae) in South America: Evaluating the importance of colonization
and extinction processes
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RESUMEN

La tribu de roedores Oryzomyini es la mas diversa dentro de la subfamilia Sigmodontinae. Esta constituida por 120
especies y 31 géneros, de las cuales 83 son endémicas del continente sudamericano. Este grupo exhibe una extensa
distribucién que abarca toda la region Neotropical, caracterizada por la presencia de una mayor riqueza en la Amazonia
con una disminucion monotonica hacia el sur y norte de Sudamérica. Este es un patrén bastante conocido en la mayoria
de los taxones, por lo que se han propuesto varios mecanismos causales. Sin embargo, se desconocen los mecanismos
que dan cuenta de este gradiente latitudinal en la riqueza de especies de Oryzomyini. Debido a que estas especies son
originarias de la Amazonia, y que a través de su historia colonizaron ambientes nuevos y mas variables (sur y norte),
se evalud la hipétesis fuente-sumidero, mediada por procesos de colonizacion y extincion, como potencial explicacion
al patron de riqueza observado. Para evaluar esta hipotesis se reunié una base de datos de distribucion y riqueza de
especies por grado de latitud para todo el continente sudamericano. Posteriormente se evaluod el grado de anidamiento
mediante los indices de T (temperatura), BR (discrepancia) y NODF. Nuestros resultados evidenciaron un grado de
anidamiento significativo en la distribucion de Oryzomyini, y un anidamiento significativo separadamente en filas y
columnas de la matriz. Por lo tanto, se concluye que la dinamica fuente-sumidero afecta el patron de distribucion de la
riqueza de roedores Oryzominos, a través de un proceso de colonizaciéon durante su expansion en Sudamérica que fue
mediado por los rangos de tolerancia de las especies. Finalmente, las especies menos tolerantes se habrian extinguido,
lo que determinaria un menor nimero de especies hacia el sur y norte de la Amazonia.

Palabras clave: anidamiento, biodiversidad, gradiente latitudinal, hipdtesis fuente-sumidero, macroecologia.

ABSTRACT

The Oryzomyini rodent tribe is the most diverse taxon within the Sigmodontinae subfamily. This tribe includes 120
species and 31 genera, of which 83 are endemic to the South American continent. This tribe presents a wide distribution,
covering the entire Neotropical biogeographic province, and is characterized by the presence of greater richness in
the Amazonian area, with a monotonic decrease towards the south and north of South America. This pattern is well-
known in many taxa, for which various causal mechanisms have been proposed. However, the mechanisms that explain
this pattern of species richness along the latitudinal gradient in the Oryzomyini tribe are unknown. Given that these
species are native to Amazonia, and that throughout their history they colonized new and more variable environments
(towards the south and north), we evaluated the source-sink hypothesis, mediated by processes of colonization and
extinction, as a potential explanation for the observed pattern of richness. To test this hypothesis we built a database of
species’ distribution and richness every one degree of latitude for the entire South American continent. Subsequently
we assessed the degree of nestedness using the T (temperature), BR (discrepancy) and NODF indices. Our results
show a significant degree of nesting in the Oryzomyini distribution, and a significant degree of nesting of the rows and
columns of the data matrix, separately. Therefore, we conclude that source-sink dynamics affect the pattern of richness
distribution of Oryzomine rodents, through a process of colonization during its expansion in South America, which was
conditioned by the range of tolerance of the species. This resulted in the extinction of the less tolerant species, which
finally resulted in a lower number of species towards the south and north of Amazonia.

Key words: biodiversity, latitudinal gradient, macroecology, nesting, source-sink hypothesis.
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INTRODUCCION

La familia Cricetidae comprende un grupo
de roedores de distribucién mundial, siendo
la subfamilia Sigmodontinae un linaje que se
diferencié de modo independiente en Sudamérica
(Reig 1981, Pardinas et al. 2002, Steppan et
al. 2004). Los géneros de esta subfamilia
han sido clasificados en diferentes tribus
(Hershkovitz 1966, Reig 1980, Smith & Patton
1999, D’Elia et al. 2007). De estas, Oryzomyini es
la tribu mas diversa dentro de la radiacién de los
Sigmodontinos, comprendiendo actualmente 31
géneros y 120 especies (Percequillo et al. 2011),
de las cuales 83 son endémicas del continente
sudamericano. Esta tribu muestra una extensa
distribucién geografica, abarcando toda la region
Neotropical (Weksler 2006) y se caracteriza por
la presencia de una mayor riqueza en zonas de
bajas latitudes (i.e., Zona Amazodnica), con una
disminucién monotonica hacia el sur y norte
de Sudamérica. Este es un patrén bastante
conocido en la mayoria de los taxones (e.g.,
Hawkins et al. 2003, 2007, Buckley et al. 2010).
Sin embargo, se desconocen los mecanismos
que dan cuenta de este gradiente latitudinal en
la riqueza de especies de la tribu Oryzomyini.
Aunque es posible encontrar una gran variedad
de estudios realizados en esta tribu con distintos
propositos, principalmente con respecto a su
sistematica, taxonomia y biogeografia (e.g.,
Reig 1984, Gallardo & Palma 1990, Engel et al.
1998, Pardifas et al. 2004, Pardifias & Teta 2005,
Weksler 2006, Weksler et al. 2006, Almeida et al.
2007, Percequillo et al. 2011). Si bien la mayoria
de los estudios actuales se han centrado en
esclarecer la monofilia y composicion de la tribu
(Voss & Carletton 1993, Steppan 1995, Weksler
2003), relaciones filogenéticas de los nodos
internos (Carletton & Olsson 1999, Smith &
Patton 1999, Bonvicino & Moreira 2001, Weksler
2003, 2006, Voss & Weksler 2009), delineacion
de grupos de géneros (Voss & Carletton
1993, Voss et al. 2002, Weksler et al. 2006) y
descripcién de fosiles (Carletton & Olsson 1999,
Pardinas 2008, Turvey et al. 2010, Zijlstra et al.
2010), estos no han asociado la biodiversidad
observada de forma explicita en un contexto
geografico. Ruggiero et al. (1998) a través del
estudio de mamiferos sudamericanos, plantean
la importancia de considerar la estructura
biogeografica en analisis de gradientes de
distribucién de especies, destacando la extensa

cordillera de los Andes como estructurador
de su distribucién. Particularmente, para
Sigmodontinos Pardinas & Teta (2005), analizan
el efecto de las barreras geograficas, siendo la
formacion de los Andes de gran importancia para
los procesos de especiaciéon de estos roedores
(Reig 1980, 1984, Weksler 2006).

Nosotros proponemos que, si consideramos
el patrén general de disminuciéon de la
riqueza de Oryzomyini hacia el norte y sur
de Sudamérica, después de su origen en
la Amazonia (Weksler 2006) las especies
descendientes de esta tribu dispersaron hacia
latitudes con ambientes mas variables, en las
cuales solo las especies con mayores rangos de
tolerancia sobrevivieron y las menos tolerantes
se extinguieron. Esta hipotesis podria explicar
los patrones de distribucién de la riqueza en
Oryzomyini para Sudamérica, lo cual habria
generado histéricamente una dinamica fuente-
sumidero (Pulliam 1988, Pulliam & Danielson
1991), con las especies menos tolerantes
acumulandose en latitudes cercanas al ecuador
y las mas tolerantes abarcando amplias
distribuciones, colonizando los extremos Austral
y Septentrional de Sudamérica. En esta hipdtesis
la poblaciéon ancestral-fuente de latitudes
bajas (i.e. Amazonia) habria presentado un
mayor éxito reproductivo local en relacion a la
mortalidad local, y por lo tanto las emigraciones
habrian sido mayores que las inmigraciones.
Mientras que las poblaciones descendientes de
otras latitudes habrian actuado como sumideros
con una mayor mortalidad local e inmigracion.
El hecho que una poblacién en su habitat
particular sea fuente o sumidero dependera de
las condiciones ambientales y la proximidad con
otras poblaciones (Brown et al. 1996).

En la actualidad, esta dinamica ha sido
aplicada en estudios de conservacién, donde
la identificacion de habitat fuentes, ha sido
util para determinar areas de conservacion y
disminuir asi la extinciéon de especies (e.g.,
Dias 1996, Novaro et al. 2000, 2005). Ademas, la
dinamica fuente-sumidero es considerada una
potencial hipotesis para explicar el cambio de la
estructura poblacional y diversidad de especies
(O’Keefe et al. 2009), como resultado de una
dinamica de colonizacion y extincion (Moreno
et al. 2008). Dicha dinamica, ha sido sugerida
debido a que localmente las densidades
poblacionales podrian permitir “exportar”
emigrantes (como habitat fuentes) y de esta
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manera colonizar otras areas, siendo capaces de
sustentar otras poblaciones o habitat sumidero
(Brown et al. 1996). Sin embargo, las especies
que no poseen las capacidades necesarias para
colonizar y/o establecerse en las nuevas areas
exploradas, potencialmente terminarian en un
proceso de extincion.

A pesar que la dindmica fuente-sumidero
ha sido considerada originalmente para
metapoblaciones (Dias 1996), esta puede ser
aplicada de forma analoga a metacomunidades,
debido a que la capacidad de dispersion de
los individuos que emigran es propia de cada
especie. En consecuencia, aquellas especies
con baja capacidad de dispersién tienden a
estar presentes solo o casi solo en parches
de habitat sustentables (fuentes) y especies
con alta vagilidad pueden frecuentemente
presentarse en parches de habitat desfavorables
(sumideros) (Pulliam 2000). Hecho que en el
caso de los roedores de la tribu Oyzomyini,
habria permitido la colonizacién tanto de las
zonas mas australes, como septentrionales, del
continente sudamericano.

Especificamente, si la diversificaciéon de los
roedores Oryzominos ocurrié desde ancestros
de la Amazonia que colonizaron ambientes
cada vez mas variables como los australes,
entonces la hipotesis fuente-sumidero explicaria
su patron actual de diversidad. De acuerdo a
esta hipoétesis, habria ocurrido un intercambio
de individuos entre metacomunidades de la
Amazonia como habitat fuente (zona d6ptima)
y los nuevos ambientes colonizados hacia
el sur y norte de Sudamérica como habitat
sumidero (zonas subdptimas). De este
modo, los ancestros de la Amazonia habrian
diversificado en Sudamérica a través de un
proceso de colonizacién y extincién, en el
cual la cordillera fue uno de los principales
ejes de dispersion (Reig 1984, Weksler
2006). En este proceso, especies ancestrales
colonizaron nuevas areas geograficas,
ampliando sus rangos de distribucion llegando
a ambientes favorables o zonas optimas (habitat
fuentes) que permitieron su persistencia,
y a zonas subodptimas (habitat sumideros)
donde potencialmente se extinguieron o
diversificaron por adaptacion local. Por otra
parte, no siempre las caracteristicas de los
habitat son constantes en el tiempo y zonas
optimas podrian ser subdptimas en diferentes
momentos y viceversa, lo que habria permitido

la colonizaciéon de nuevos habitat mas australes
en diferentes momentos de la historia de
Sudamérica (e.g., periodos interglaciares).

En base a lo anteriormente expuesto, en este
trabajo se evalua la hipétesis fuente-sumidero
como reflejo de los procesos de colonizacion
y extincion que podrian explicar el patrén
de riqueza de Oryzomyini en Sudamérica,
hipétesis que es posible evaluar a través del
grado de anidamiento en la riqueza de especies
en el paisaje (Darlington 1957, Daubenmire
1975). Para poner a prueba esta hipétesis se
plantearon los siguientes objetivos: (1) recopilar
una base de datos de rangos de distribucion
latitudinal de las especies de Oryzomyini en
Sudamérica; (2) cuantificar la cantidad de
especies presentes en cada grado de latitud,
abarcando todo el continente sudamericano;
(3) determinar el grado de anidamiento en la
riqueza de especies.

METODOS

Base de datos

Se recopilaron los rangos de distribuciéon de las
83 especies de la tribu Oryzomyini endémicas de
Sudamérica (Tabla 1). Las especies incluidas en este
listado se extienden desde los 12° N (peninsula de
Guajira, Colombia) a los 56° S (Cabo de Hornos, Chile).
Un total de 40 especies fueron omitidas de la base de
datos original (120 especies), debido a que sus rangos
de distribucién se extienden fuera de los limites de
Sudamérica, y por lo tanto su historia no necesariamente
esta ligada a la historia del paisaje en Sudamérica. Los
rangos de distribucion de las especies fueron extraidos
desde “The IUCN Red list of threatened species”.
Escogimos esta base de datos, por la presencia de los
rangos de distribucién para todas las especies analizadas
y por la compatibilidad para ser utilizada con el software
ArcMap 9.3 y de este modo determinar la riqueza de
especies por banda latitudinal. Se determiné el extremo
norte y sur de su distribucién latitudinal asumiendo
una distribucién continua entre estos extremos (Tabla
1), para luego cuantificar la riqueza de especies por
grado de latitud contando la interseccion de las areas
de distribucion por banda latitudinal en el programa
ArcMap 9.3, implementado en el programa ArcGis 9.3.

Evaluacion de la hipotesis fuente-sumidero

Para evaluar la hipotesis planteada se realiz6 un analisis
de anidamiento (Darlington 1957, Daubenmire 1975),
el cual evalia de forma robusta la dindmica fuente-
sumidero (Moreno et al. 2008), considerando a sitios
con pequefios ensambles como un subconjunto de otras
areas con un mayor nimero de especies (Darlington
1957, Atmar & Patterson 1993). Esta aproximacion
metodoldgica corresponde a un tipo de prueba indirecta
en la evaluacion de hipdtesis biogeograficas en un
contexto histérico-geografico, donde la dinamica
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TABLA 1

Listado de especies y rangos de distribucion latitudinal.

Species list and latitudinal distribution ranges.

Especie

Distribucion latitudinal

Aegialomys

A. xanthaeolus (Thomas, 1894)
Amphinectomys

A. savamis Malygin, 1994
Cerradomys

C. andersoni (Brooks, Baker, Vargas, Tarifa, Aranibar & Rojas, 2004)

C. maracajuensis (Langguth & Bonvicino, 2002)
C. marinhus (Bonvicino, 2003)
C. scotti (Langguth & Bonvicino, 2002)
C. subflavus (Wagner, 1842)
Eremoryzomys
E. polius (Osgood, 1913)
Euryoryzomys

. lamia (Thomas, 1901)
. legatus (Thomas, 1925)
. macconnelli (Thomas, 1910)
. nitidus (Thomas, 1884)
. russatus (Wagner, 1848)
Handleyomys
H. fuscatus (J.A. Allen, 1912)
H. intectus (Thomas, 1921)
Holochilus
H. brasiliensis (Desmarest, 1819)
H. chacarius Thomas, 1906
H. sciureus Wagner, 1842
Hylaeamys
H. acritus (Emmons & Patton, 2005)
H. laticeps (Lund, 1840)
H. perenensis (J.A. Allen, 1901)
H. tatei (Musser, Carleton, Brothers & Gardner, 1998)
H. yunganus (Thomas, 1902)
H. oniscus (Thomas, 1904)
Lundomys
L. molitor Winge, 1887)
Melanomys
M. robustulus Thomas, 1914
M. zunigae (Sanborn, 1949)
Microryzomys
M. altissimus (Osgood, 1933)
M. minutus (Tomes, 1860)
Mindomys
M. hammondi (Thomas, 1913)
Neacomys
N. dubosti Voss, Lunde & Simmons, 2001
N. guianae Thomas, 1905
N. minutus Patton, da Silva & Malcolm, 2000
N. musseri Patton, da Silva & Malcolm, 2000
N. paracou Voss, Lunde & Simmons, 2001
N. spinosus (Thomas, 1882)
N. tenuipes Thomas, 1900

OGO NONGNC]

. emmonsae (Musser, Carleton, Brothers & Gardner, 1998)

56° S-11° N

14° S-13° S

13° S
39° S10° N
18° S-15° S
53° S11° N
34° S10° N

33° S21° N

26° S-19° S
35°§21° S
34° S-21° S
33° S10° N
35° S10° N
31° S-8° N

25° S4° N
18° S-14° S

23° S9° N
25° S-0°
35° $10° N

9° §-5° S
7°S56° S
24° S54° S
12° S
32°S7° N
16° S-2° S

10° S-3° S

10° S-8° S
8°S

18° S-4° S
22° S7° N

4°S3°S

6° S2°S

5°§1°S
13° S-10° N
18° S-11° N
30° S9° S
30° S-8° N
25° §12° N
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Especie

Distribucién latitudinal

Nectomys

N. rattus (Pelzen, 1883)

N. squamipes (Brants, 1827)

N. apicalis Peters, 1861

N. magdalenae Thomas, 1897
Nephelomys

N. auriventer (Thomas, 1890)

N. caracolus (Thomas, 1914)

N. keaysi (J.A. Allen, 1900)

N. levipes (Thomas, 1902)

N. meridensis (Thomas, 1894)
Oecomys
. auyantepui Tate, 1939
. catherinae Thomas, 1909
. cleberi Locks, 1981
. concolor (Wagner, 1845)
. flavicans (Thomas, 1894)
. mamorae (Thomas, 1906)
paricola (Thomas, 1904)
. phaeotis (Thomas, 1901)
rex Thomas, 1910
. voberti (Thomas, 1904)
. rutilus Anthony, 1921
. superans Thomas, 1911
Oligoryzomys
. andinus (Osgood, 1914)
. arenalis (Thomas, 1913)
. brendae Massoia, 1998
. chacoensis (Myers & Carleton, 1981)
. delticola (Thomas, 1917)
. destructor (Tschudi, 1844)
eliurus (Wagner, 1845)
Sfavescens (Waterhouse, 1837)
fornesi (Massoia, 1973)
. griseolus (Osgood, 1912)
. longicaudatus (Bennett, 1832)
magellanicus (Bennett, 1836)
. microtis (Allen, 1916)
. nigripes (Olfers, 1818)
. stramineus Bonvicino & Weksler, 1998
. rupestris (Weksler & Bonvicino, 2005)

0. moojeni (Weksler & Bonvicino, 2005)
Oreoryzomys

O. balneator (Thomas, 1900)
Oryzomys

0. gorgasi Hershkowitz, 1971
Pseudoryzomys

P, simplex (Winge, 1887)
Scolomys

S. melanops Anthony, 1924

S. ucayalensis Pacheco, 1991
Sooretamys

S. angouya (Fischer, 1814)
Zygodontomys

Z. brunneus Thomas, 1898

QOO

QOO0 00

32°S7° N
17° S-10° N
25° $11° N
22° §13° S

16° S-1° N
14° S
14° S-0°
18° S-6° N
13° §-10° S

27° S9° S
29° S3° N
10° S-0°
22°S7° S
24° §-13° S
25°§-13° S
25° §13° S
22°S1° S
13° 5-4° S
15° S-0°
3°85°8
17° S-6° N

16° §-1° S
18° S-10° S
18° S
27° S6° N
22°§19° S
25° S6° S
22°S7° S
24° S1°S
13° S-0°
10° S-1° S
13° 5-8° S
13° §-12° S
26° S-2° N
24° S2° 8§
13° S6° S
7°S
22°S-7° S

13° §-12° S

13° S-12° S

19° §-3° S

9°§7° S
6° S5° S

13° S4° S

7°S4° S
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metacomunitaria es analizada en un sistema espacial
jerarquizado o anidado, incorporando de forma implicita
un componente temporal al considerar grandes escalas
espaciales (Holling 1992, Allen et al. 2006). Un sistema
anidado dara como resultado patrones de distribucion
no aleatorios (Connor & Simberloff 1979, 1986, Jackson
et al. 1992), donde especies raras —en términos de
ocurrencia— solo estaran presentes en los ensambles
con mayor riqueza, mientras que las mas comunes
estaran presentes en todos los sitios (Ulrich et al. 2009).
Lo anterior se originaria por una relacion jerarquica
entre las especies y su susceptibilidad a la extincion
(Patterson & Atmar 1986, Bruun & Moen 2003,
Wethered & Lawes 2005), su capacidad de colonizaciéon
(Patterson 1990, Cook & Quinn 1995, Honnay et al. 1999,
McAbendroth et al. 2005), o su sensibilidad en funcion
a filtros ambientales (Greve et al. 2005, Driscoll 2008),
determinando asi la presencia de estas en las regiones o
unidades biogeograficas (Cutler 1998).

Como primer paso para evaluar esta hipotesis,
se construy6 una matriz de presencia-ausencia de
especies, donde las columnas representan las bandas
latitudinales y las filas las especies presentes en ellas.
Posteriormente, se procedié a ordenar la matriz de
acuerdo a la sumatoria total por filas y columnas,
donde las especies comunes fueron situadas en las filas
superiores y las bandas mas ricas en especies fueron
situadas en las columnas de la izquierda. Cuando los
datos son organizados de esta forma, el anidamiento
es expresado como una concentracién de presencias
en la esquina superior izquierda de la matriz (Atmar
& Patterson 1993, Ulrich et al. 2009). Para estimar el
grado de anidamiento en la matriz, se utilizo el indice
de “temperatura” T (Atmar & Patterson 1993), el indice
de discrepancia (BR) (Brualdi & Sanderson 1999) y
el indice NODF (Almeida-Neto et al. 2008). El primer
indice estd basado en hipdtesis biogeograficas (i.e.
biogeografia de islas), donde ausencias en lugares
predominantemente ocupadas de la matriz y a su vez
presencias en sitios predominantemente desocupadas,
son menos probables (Ulrich et al. 2009), el indice T
cuantifica la suma de cuadrados de distancia euclidiana
de las ausencias y presencias inesperadas por sobre
y debajo la isoclina respectivamente, que demarca un
anidamiento perfecto (Rodriguez-Gironés & Santamaria
2006), este indice varia en una escala de cero a 100,
indicando un mayor grado de anidamiento a menores
valores. Por otra parte, el indice BR compara y mide la
diferencia (i.e. discrepancia) de una matriz analizada
con respecto a una matriz perfectamente anidada,
considerando un numero minimo de reemplazos
de presencias y/o ausencias entre filas y columnas
para obtener un anidamiento perfecto. Al igual que
el indice T, a menores valores de BR, mayor sera el
grado de anidamiento. Finalmente el indice NODF, que
a diferencia de los anteriores, ademas de estimar el
anidamiento general de la matriz, permite calcularlo de
forma independiente entre columnas y filas, evaluando el
grado de anidamiento solo entre sitios (i.e. composicion
de especies) o solo entre especies (i.e. incidencia de
especies), respectivamente. Este indice varia en una
escala de cero a 100, donde a valores mayores de NODF
indican un aumento en el grado de anidamiento.

Como segundo paso, se evalu6 la significancia
estadistica de los indices calculados (i.e. T, BR y
NODF), a través de la generacion de un modelo nulo a
partir del algoritmo de Monte Carlo, contrastando los
valores observados con una distribucién de probabilidad
aleatoria. En nuestro caso, para datos binarios,
utilizamos un modelo nulo con filas fijas y columnas
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equiprobables, donde los totales observados por filas
son mantenidos, pero los totales de las columnas varian
aleatoriamente (Patterson & Atmar 1986, Gotelli 2000),
este modelo nulo conserva la frecuencia de ocurrencia
de especies y permite que la riqueza especifica varie
equiprobablemente entre bandas latitudinales. Se
selecciond este modelo de bandas equiprobables
considerando que a priori todas las bandas latitudinales
podrian ser ocupadas por las especies y no existe
un sesgo particular dado por la geografia (modelo
nulo). Sin embargo, la frecuencia de ocurrencia de las
especies en el paisaje es dependiente de la biologia de
estas, y por tanto para las especies no se puede asumir
que tienen igual probabilidad de ocupar espacios,
consecuentemente el modelo usado utiliza la ocurrencia
de las especies como fija y conserva la frecuencia de
ocurrencia observada. Ademads, estudios de simulacion
con matrices aleatorias han demostrado que alterar la
suma de las filas (i.e. incidencia de las especies) desde
los valores observados puede generar que los analisis
sean vulnerables al error estadistico Tipo I (Gotelli 2000).
Sin embargo, cambios en la restriccién asignada por el
modelo a las columnas no genera este problema. Para
generar la distribucién de frecuencia de datos nulos, se
realizé un total de 50000 iteraciones.

Finalmente, se infirié el proceso que modula o
promueve el patréon de anidamiento (Kadmon 1995,
Lomolino 1996, Hecnar et al. 2002, Bruun & Moen
2003), evaluando si la estructura de subconjuntos
anidados es influenciada por inmigracion selectiva (i.e.
colonizacién), extincion selectiva, o ambos. Para ello
se realizaron reordenamientos de las columnas dentro
de la matriz, considerando el factor area (superficie de
bandas latitudinales) y aislamiento (distancia geografica
entre bandas) propuestos por Lomolino (1996) para
inferir indirectamente procesos de colonizacion y/o
extincion (Ulrich et al. 2009). Segin Lomolino (1996), si
la estructura es influenciada por inmigracion selectiva, la
matriz deberia exhibir anidamiento cuando las columnas
son reordenadas en orden creciente de aislamiento desde
la columna o banda de latitud mds rica en especies; en
cambio, si es influenciada por extincidn selectiva, se
debiese presentar anidamiento al reordenar las columnas
en sentido decreciente por area de superficie desde la
columna o banda latitudinal mas rica en especies. Todos
los analisis de anidamiento se realizaron en el programa
NODF (Almeida-Neto & Ulrich 2011), y para visualizar la
matriz ordenada se utiliz6 el programa Nested Calculator
(Atmar & Patterson 1993, 1995).

RESULTADOS

La riqueza de especies mostré un marcado
gradiente latitudinal, presentando una
disminucion del numero de especies desde la
Amazonia hacia el sur y norte de Sudamérica
(Fig. 1). Los resultados fueron concordantes
con una matriz significativamente anidada
(Fig. 2), con valores de los indices menores
a lo esperado por azar para el indice T y
BR, y mayores a lo esperado por azar en el
indice NODF (P < 0.0001, Tabla 2). Ademas,
se observa un anidamiento significativo
independiente entre filas (i.e. incidencia de
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Fig. 1: Patron geografico latitudinal de la riqueza de especies de la tribu Oryzomyini. Cada banda corresponde a
un grado de latitud.

Geographical pattern of Oryzomyini species richness. Each band corresponds to one latitudinal degree.

0to 10%
10 to 20%
20 to 30%
30 to 40%
40 to 50%
50 to 60%
60 to 70%
70 to 80%
80 to 90%
90 to 97%

97 to 100%

Probabilidad de
presencia en la
celda

Especies

Bandas latitudinales

Fig. 2: Matriz de probabilidad de presencia de especies de la Tribu Oryzomyini. Las filas corresponden a las
especies y las columnas son los grados de latitud en Sudamérica. La linea sélida corresponde a la isolinea que
delimita el anidamiento perfecto.

Probability matrix of species state occupancy for the Oryzomyini Tribe. The rows correspond to species, and columns to the
latitude in South America. The solid line shows the isoline that defines perfect nestedness.
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especies) y columnas (i.e. composicion de
especies) con valores del indice NODF mayores
a lo esperado por azar (P < 0.0001, Tabla 2). Al
realizar el reordenamiento de la matriz con el
objetivo de evaluar los mecanismos propuestos
por Lomolino (1996), considerando un criterio
de areas de las bandas latitudinales y el grado
de distancia entre estas, obtuvimos un alto
grado de anidamiento (P < 0.0001, Tabla 3) para
los indices utilizados. Tal grado de anidamiento
también se produce de forma independiente, en
filas y columnas dentro de la matriz (Tabla 3).

DISCUSION

Adn no existe un comun acuerdo para definir
los procesos que dieron origen a los actuales
patrones de biodiversidad de los roedores
Oryzominos (Weksler 2006). Esto a pesar
de los notables avances en la investigacion
de este grupo, especificamente a través de
reconstrucciones filogenéticas de algunos
representantes de esta tribu (e.g., D’Elia 2000,
2003, Jansa & Weksler 2004, Steppan et al.
2004, D’Elia et al. 2006, Weksler et al. 2006), y
del descubrimiento de nuevos registros fosiles
(e.g., McFarlane & Debrot 2001, Pardinas et al.
2002, 2003, Teta et al. 2004, Pardinas 2008, Voss
& Weksler 2009, Turvey et al. 2010, Zijlstra
et al. 2010, Percequillo et al. 2011), siendo los
procesos que explican la presencia de una
mayor riqueza en zonas de bajas latitudes
(i.e. Zona Amazdnica), con una disminucién
monotdnica hacia el sur y norte de Sudamérica,
aun desconocidos.

Nuestros resultados basados en analisis de
anidamiento y modelos nulos de la ocurrencia
de especies en el espacio, evidencian la
existencia de un marcado patrén de anidamiento
en la distribucién de la riqueza de especies
de la tribu Oryzomyini en Sudamérica (Tabla
2, Fig. 2). Esto sugiere que la distribucién
en subconjuntos de estas especies no esta
determinada por el azar, o bien existe un
patréon de distribucién no aleatorio para los
ensambles de roedores de la tribu Oryzomyini
en Sudamérica. En términos geograficos, sitios
en altas latitudes presentarian ensambles que
serian un subconjunto de especies en relacion
a zonas mas cercanas a los tropicos (Figs. 1
y 2). Por otro lado, dado que las areas de las
bandas latitudinales y el grado de distancia entre

estas estuvieron significativamente anidadas,
se deduce que los procesos de colonizacién
y extincién juegan un rol fundamental en
generar el patréon de distribucién de la riqueza
(Tabla 3). Tal grado de anidamiento también
se produce de forma independiente, en filas y
columnas dentro de la matriz (Tabla 3), donde
la incidencia de especies y la composicion
de las mismas por cada banda latitudinal se
distribuyen de manera que estan limitadas
por su capacidad de colonizacién y/o su
susceptibilidad a extinguirse hacia las zonas mas
lejanas a la Amazonia. En particular hacia zonas
mas australes del continente sudamericano,
patron que describe el resultado observado en la
matriz de forma general (Fig. 2).

Estos resultados concuerdan con
diversos estudios que revelan sistemas
significativamente anidados (e.g., Atmar &
Patterson 1993, Peintinger et al. 2003, Wang
et al. 2010). Sin embargo, ha existido mucho
debate sobre los mecanismos subyacentes al
anidamiento, como por ejemplo, si la extincion
o la colonizacion selectiva es la causante de
los patrones anidados (Ulrich et al. 2009). Al
respecto, Méndez (2004) sugiere que ambos
procesos se dan simultaneamente, y por
consiguiente, en la practica la colonizacion
y extincion pueden considerarse dos caras
de la misma moneda, sefialando que esto es
especialmente valido para casos no insulares,
como el continente sudamericano. Esto ultimo
se ve reflejado en nuestros resultados, dado
que el patrén de anidamiento esta siendo
influenciado por ambos procesos (Tabla 3), que
actuarian de manera complementaria a través
de la historia. Tal como sugiere Hanski (1982),
quien indica que la composicion de especies en
muchos habitats discontinuos o fragmentados,
en los cuales el anidamiento es habitual,
depende de un balance entre colonizacion y
extincion.

En particular, nuestros resultados de un
patron de anidamiento en Oryzomyini sustenta
lo esperado por la dinamica fuente-sumidero,
donde los habitat pobres en especies (i.e.
sumidero) ubicados a mayores latitudes en el
continente sudamericano, son un subconjunto
de los mas ricos (i.e. fuente) presentes a
menores latitudes. En esta dinamica Dias
(1996) propone que los habitat suelen estar
conectados mediante migracion, de modo
que los individuos originados en el habitat
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optimo se desplazan y colonizan el subdptimo
colindante. Por consiguiente, en el caso
de especies que tienen dispersion limitada
(e.g., Nephelomys caracolus Thomas 1914,
Oryzomys gorgasi Hershkowitz 1971) pueden
frecuentemente estar ausentes en habitat
subo6ptimos por la dificultad de alcanzar
tales areas (Pulliam 2000). Por el contrario,

una activa dispersion de las especies desde
habitat fuente podria mantener grandes
poblaciones sumideros y tal dispersiéon podria
ser evolutivamente estable (Pulliam 1988).
En este sentido, acentuamos la importancia
de la capacidad de dispersiéon de las especies,
en generar la dinamica fuente-sumidero y el
patrén de riqueza observado. Especialmente,

TABLA 2

Grados de anidamiento de la matriz de riqueza de la tribu Oryzomyini en Sudamérica. Se muestran
los indices T, BR y NODF para la tribu Oryzomyini, y grados de anidamiento con el indice NODF
por columnas y filas independientemente. (IC 95 %: Intervalo de confianza al 95 %; *: P < 0.0001).

Degrees of nestedness for the species richness matrix of the Oryzomyini tribe of South America. The table shows the

T, BR, and NODF indices for the Oryzomyini tribe, and the degree of nestedness for columns and rows, independently,
using the NODF index. (IC 95 %: Confidence interval 95 %; *: P < 0.0001).

Indice T Indice BR Indice NODF NODF Columnas NODF Filas
Calculado 15.5* 423* 37.12* 34.71* 38.78*
Media esperada por azar 35.4 584.29 25.8 27.68 24.49
(IC 95 %) (33.2-37.6)  (574-594)  (25.04-26.59) (26.53-28.77)  (23.88-25.19)
TABILA 3

Grados de anidamiento para la matriz de la tribu Oryzomyini reordenada por area y distancia. Se
muestran los indices T, BR y NODF, respectivamente. (T, Indice de Temperatura calculado; Te:
Indice de temperatura esperado por azar; BR.: Indice de discrepancia calculado; BR,: Indice de
discrepancia esperado por azar; NODF,.: Indice NODF calculado; NODF,: Indice NODF esperado
por azar; IC 95 %: Intervalo de confianza al 95 %; *: P < 0.0001).

Degree of nestedness for the Oryzomyini tribe matrix re-ordered by area and distance. The table shows the T, BR, and
NODF indices, respectively. (T.: Temperature index calculated; T.: Mean temperature index expected by chance; BR.:

Discrepancy index calculated; BR.: Mean discrepancy index expected by chance; NODF.: NODF index calculated;
NODF.: Mean NODF index expected by chance; IC 95 %: Confidence interval 95 %; *: P < 0.0001).

Indice T Indice BR

T, T. (IC 95 %) BR, BR. (IC 95 %)
Area 15.77* 45.85 (42.7-49) 423* 584.38 (574-594)
Distancia 16.42* 45.85 (42.7-49.1) 423* 584.37 (574-594)

Indice NODF Filas Columnas

NODF, NODF., (IC95% NODF. NODF, (IC95% NODF. NODF, (IC95%)

Area 35.46*  20.15 (18.9-21.3) 38.78* 24.49 (23.9-25.1) 30.65* 13.85 (11.2-16.4)
Distancia 36.4* 20.15 (18.9-21.4) 38.78* 24.49 (23.9-25.1) 32.94* 13.84 (11.2-16.5)
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considerando la biologia de los roedores de la
tribu Oryzomyini, como organismos vagiles
y donde el comportamiento exploratorio esta
muy desarrollado (Weksler 2006, Weksler et
al. 2006, Percequillo et al. 2011). Nosotros
sugerimos que desde su origen en la zona
Amazénica estos roedores avanzaron hacia el
sur y norte de Sudamérica colonizando nuevos
habitat de acuerdo al siguiente escenario
sustentado en nuestros resultados: (1) Durante
su diversificacion, los ancestros de Oryzomyini
fueron colonizando nuevos habitat cada vez
mas variables en el sur y norte de Sudamérica
desde habitat fuente ubicados en la Amazonia,
donde la Cordillera de los Andes jugé un papel
fundamental en la dispersiéon a zonas australes
(ver Reig, 1984); (2) En este proceso, algunas
especies lograron adaptarse, aumentando sus
tamafos poblacionales, y por difusién lograron
colonizar hasta el extremo sur y norte de
Sudamérica; (3) Especificamente, las nuevas
condiciones australes, cada vez mas variables
solo permitieron la llegada de unas pocas
especies con amplios rangos de tolerancia (e.g.,
Holochilus brasilensis Desmarest, Oligoryzomys
longicaudatus Bennett), lo cual explicaria el bajo
numero de especies a mayores latitudes, donde
solo fueron capaces de llegar y establecerse
las pocas especies con mayores habilidades
adaptativas. De hecho, Pardinas et al. (2011)
sugieren que en el extremo sur de Sudamérica
las condiciones predominantes durante
los periodos glaciales habrian producido
condiciones de mayor aridez que afectaron
fuertemente la presencia de especies de la
tribu Oryzomyini, las cuales son reconocidas
especies de ambientes humedos (Weksler
2006). En consecuencia, una amplia zona de la
Patagonia y Tierra del Fuego (Extremo Sur de
Sudamérica) solo presentaria una especie de
la tribu (Fig. 1), O. longicaudatus, la cual ha
logrado colonizar ambientes con condiciones
térmicas tan diversas como las que imperan en
el extremo sur del desierto de Atacama (27°
S) o en la Patagonia llegando hasta los 55° S
(Mann 1978, Palma et al. 2005, Belmar-Lucero
et al. 2009).

Finalmente, la hipé6tesis fuente-sumidero
es una hipétesis sustentable que puede dar
cuenta de la distribucién de la riqueza, no solo
en Oryzomyini, sino que en diversos taxones
que presentan un gradiente en su riqueza de
especies en Sudamérica, escenario historico

donde los procesos de colonizacién y extincion
jugaron un rol fundamental en determinar
los patrones actuales de distribuciéon de la
biodiversidad.
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