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Resumen 
 

La filogeografía comparada es el estudio de las similitudes en la distribución geográfica de la variación 

genética de un complejo de especies codistribuidas. Se realiza a partir del análisis filogeográfico de cada 

especie de un conjunto de especies y de la comparación de los resultados entre ellas.  La historia climática, 

la historia geológica, las particularidades topográficas, la susceptibilidad diferencial de las especies a 

eventos climáticos (e.g. glaciales), las particularidades ecológicas y la historia de vida de las especies, entre 

otros, generan tanto patrones filogeográficos congruentes como incongruentes entre especies con 

distribuciones compartidas.  Una región con historia geológica, climática y biológica compleja e ideal para 

estudios de filogeografía comparada es la que incluye México (M) y América Central (CA).  La fauna actual 

de esta región incluye una mezcla de especies tanto del norte como del sur del continente asociadas con 

el Gran Intercambio Biótico de América y entre las cuales están los roedores Oryzomys couesi, especie 

semiacuática, y Ototylomys phyllotis que es semiarborícola. En este trabajo se utilizaron secuencias de un 

fragmento de citocromo b de estas dos especies que se codistribuyen en parte de México y América 

Central, para: 1) determinar la diversidad y estructuración genética dentro y entre poblaciones de cada 

especie a lo largo de su distribución geográfica, 2) determinar los patrones de dispersión y determinar el 

posible lugar de origen de cada especie, 3) comparar los patrones filogeográficos en sus áreas de 

distribución compartidas y 4) proponer los posibles eventos y procesos de diversificación de acuerdo con 

los resultados genéticos obtenidos, las características ecológicas de los roedores y las historias geológica y 

climática de la región. Con esta finalidad, se analizaron cerca de 700 pares de bases de cada especie 

utilizando diferentes herramientas filogeográficas: distancia genética, diversidad genética, estructuración 

genética, redes de haplotipos, reconstrucciones filogenéticas, estimación de tiempos de divergencia, entre 

otros.   

De acuerdo con los resultados de filogeografía intraespecífica, el origen de Ototylomys phyllotis se 

localiza cerca del centro de su distribución geográfica actual, entre Honduras y El Salvador.  Su diversidad 

genética actual es alta a moderada (h=0.990±0.003; π=0.0448±0.0019) y los patrones filogeográficos 

obtenidos muestran que se divide en cuatro filogrupos con distancias genéticas de 3 a 7% entre ellos. De 

estos filogrupos, tres coinciden con la clasificación taxonómica basada en características morfológicas y 

con las principales barreras geológicas en M y AC. Por otro lado, el origen de Oryzomys couesi se ubica 

cerca al límite sur de su distribución, entre Costa Rica y Colombia. Su diversidad genética es alta a 

moderada (h=0.994±0.002; π=0.02597±0.0015) y la especie se divide en al menos seis filogrupos con 

distancias genéticas entre ellos de hasta 7%.  Estos filogrupos están relacionados mayormente con el clima 

y la ecología y en menor medida con la geología de la región. 

De acuerdo con la filogeografía comparada, ambas especies tienen una estructura genética 

influenciada principalmente por la distancia geográfica y coinciden en dos de sus filogrupos, uno en 

América Central y otro en la península de Yucatán. Sin embargo, tuvieron una susceptibilidad diferente a 

las barreras geológicas y eventos climáticos, por lo que sus patrones de origen y dispersión son distintos.  

Las características ecológicas e historia de vida especie-específicas de estos roedores generaron respuestas 

distintas a los mismos eventos vicariantes, lo que resultó en la ausencia de patrones de estructuración 

genética concordantes. Este trabajo muestra que la información obtenida a partir de la filogeografía 

comparada es fundamental para conocer la historia biogeográfica de M y AC. 
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Abstract 
 

Comparative phylogeography is the study of the geographic distribution of the genetic variation of 

codistributed species.  It is performed by the phylogeographic analysis for each species out of a set of 

species and the subsequent comparison of the resulting patterns between them.  Both the congruence 

and incongruence of the phylogeographic patterns observed between species are associated with the 

climatic and geologic history, landscape features, differential susceptibility of species to climatic processes 

(e.g. glacial periods), ecologic features and life history, among others.  Mexico (M) and Central America 

(CA) have an intricate geological and biogeographical history that renders this area as ideal to study 

patterns of historical divergence, genetic differentiation and structuring of endemic populations. Current 

fauna from the region includes a mixture of North and South American components, many associated 

with the Great American Biotic Interchange (GABI), such as the semiaquatic rodent Oryzomys couesi and 

the semiarboreal rodent Ototylomys phyllotis.  In this study, sequences of a fragment of cytochrome b 

from those species were used with the following aims: 1) to determine the genetic diversity and genetic 

structure patterns within and between populations along the entire geographic distribution for each 

species, 2) to determine the historic distribution patterns and suggest the most plausible geographic area 

of origin for each species, 3) to compare their phylogeographic patterns comprising the area where the 

species are codistributed and 4) to propose the diversification events and evolutionary processes in 

accordance with the genetic results obtained and the ecological features of both species, and with the 

geologic and climatic history of the region.  For this purpose, approximately 700 base pairs of cytochrome 

b from individuals of each species were analyzed using different phylogeographic tools: genetic distances, 

genetic diversity, genetic structure, haplotype networks, phylogenetic trees, time of divergence, inter alia. 

 The intraspecific phylogeography results show that Ototylomys phyllotis origin is located near the 

center of its current geographic distributional range, in the Honduras and El Salvador area. Its genetic 

diversity is high to moderate (h=0.990±0.003; π=0.0448±0.0019) and has a phylogeographic pattern 

showing four phylogroups with genetic distances of 3-7%. Three of these phylogroups coincide with the 

morphological groups and with the main geological regions in M and CA.  On the other hand, the origin 

of Oryzomys couesi is located near the southern limit of its geographic distributional range, between 

Costa Rica and Colombia.  Its genetic diversity is also high to moderate (h=0.994±0.002; 

π=0.02597±0.0015) and is divided in six phylogroups with genetic distances of up to 7%. These 

phylogroups are mostly related with the climate of region and ecology of the species and less with the 

geological barriers. 

 The results of the comparative phylogeography analysis show that both species have a genetic 

structure influenced mainly by the geographic distance. The two species coincide in two phylogroups 

located in America Central and in the Yucatan peninsula. However, they have different susceptibility to the 

geological barriers and climatic events; hence their origin and dispersal patterns are not similar.  Their 

ecological features and species-specific life history characteristics generated mixed responses to the same 

vicariant events, which result in the absence of congruent patterns of genetic structure.  This work shows 

that information obtained by comparative phylogeographic analyses is fundamental to the understanding 

of the biogeographic history of M and CA.  
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Introducción  
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Las historias geológica y climática de México (M) y Centro América (CA) han generado patrones de 

estructuración genética comunes en las especies que se distribuyen en esta región.  Los cambios 

geológicos y climáticos pueden crear patrones repetidos de división de taxones en subpoblaciones 

discretas; al estudiar dichos patrones es posible evaluar la dinámica de dispersión, la diferenciación 

geográfica y la formación de especies nuevas (Bermingham y Martin, 1998), entre otras.  El estudio de 

estos patrones es posible mediante la filogeografía comparada, que permite identificar los eventos que 

influyeron en la distribución de la variación genética de especies codistribuidas.  Los estudios de 

filogeografía comparada se basan en la hipótesis nula de que cada especie tiene una historia particular y 

cualquier coincidencia en aquella de otra especie es resultado del azar (Bermingham y Martin, 1998), y por 

otro lado el supuesto de que una historia de evolución similar produce patrones filogeográficos comunes 

(Avise, 2000).  La historia geológica de CA implica la conexión de dos masas terrestres (América del Norte 

y América de Sur) a través del origen diferencial de cadenas montañosas y la continuidad de tierras bajas, 

lo cual permitió el intercambio de la biota particular a cada región.  La distribución posterior de la fauna se 

vio afectada también por la formación de complejos volcánicos al sur de México y la emersión de la 

península de Yucatán.  La historia climática de las regiones mencionadas desde su conformación 

geológica hasta la actualidad incluye fluctuaciones en variables ambientales (e.g. precipitación y 

temperatura), que afectaron directamente la distribución e interacción de las comunidades de la zona.  

Existe controversia respecto a la respuesta particular y en conjunto de los organismos de esta región a los 

cambios ambientales que hubo durante el Plioceno y hasta la actualidad, además de la composición 

diferencial de las comunidades presentes (Hershkovitz, 1969; Halfter, 2002; Arita y Vázquez-Domínguez, 

2003; Orellana et al., 2003; Hasbún et al., 2005; Wüster et al., 2005).  Durante este periodo también hubo 

taxones cuyo origen y dispersión parece que fue independiente de los eventos de formación de México y 

CA, los cuales se distribuyeron y ocuparon áreas distintas de acuerdo con su ecología y vagilidad, como en 

el caso de las especies del genero Oryzomys (Engel et al., 1998). 

Dos especies que incluyen América Central dentro de su distribución y que se diferenciaron 

durante la radiación previa al último gran glacial que inició hace 2.4 millones de años (Shackleton et al., 

1984), son los roedores Oryzomys couesi (Alston, 1876) y Ototylomys phyllotis (Merriam, 1901).  El 

primero es un roedor semiacuático distribuido desde Colombia hasta Texas; el segundo, un roedor 
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semiarborícola que se distribuye desde Costa Rica hasta Chiapas.  Aunque ambas especies han sido 

utilizadas en estudios sobre filogenia y divergencia de otros géneros de roedores y la información respecto 

a su ecología y genética es limitada, son candidatos ideales para un estudio de filogeografía comparada ya 

que, de acuerdo con la región de estudio, podría haber patrones filogeográficos concordantes en ambas 

especies asociados a los cambios históricos tanto en la geología como en el clima de M y CA, que 

permitirían evaluar qué tanto estos procesos influenciaron la distribución y permanencia de ambas 

especies en la región.  Sin embargo, de acuerdo con las diferencias en el tipo de hábitat, forma de 

dispersión, historia demográfica y otras características de las especies, los patrones filogeográficos serían 

no concordantes a nivel local.  Por lo tanto, los objetivos de este trabajo son: 1) determinar la diversidad y 

estructuración genética dentro y entre poblaciones de Oryzomys couesi y Ototylomys phyllotis a lo largo 

de su distribución geográfica, 2) determinar los patrones de dispersión y sugerir el lugar de origen de cada 

especie, 3) comparar los patrones filogeográficos de ambas especies en el área en la que se codistribuyen 

para identificar las concordancias entre ellos y, 4) proponer los posibles eventos y procesos de 

diversificación de acuerdo con los resultados genéticos obtenidos, las características ecológicas de estos 

roedores y las historias geológica y climática de la región. 

Con la finalidad de cumplir con estos objetivos y de tener un contexto completo que incluya las 

bases de un estudio filogeográfico, las historias geológica y climática de la región y la descripción de los 

patrones filogeográficos de ambas especies, este trabajo se divide en cuatro capítulos. 

El capítulo 1 describe cómo desarrollar un estudio de filogeografía comparada desde la elección 

de las especies o regiones hasta la interpretación de los resultados. Se destacan aspectos de la 

metodología que se deben de considerar y se incluye un resumen de las metodologías disponibles más 

actuales para el análisis de la información genética desde la perspectiva filogeográfica. 

El capítulo 2 analiza cómo las barreras geológicas han generado patrones genéticos concordantes 

en diferentes especies que se distribuyen en América Central. Incluye un breviario de la historia geológica 

de la región, el análisis de los patrones de dispersión, migración y diversificación de las especies durante la 

conformación de este bloque terrestre y finaliza con la propuesta de las divisiones más evidentes en las 

conformaciones genética y geológica de la historia evolutiva de dichas especies. 
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El capítulo 3 lo conforma la filogeografía de Ototylomys phyllotis.  Es el estudio de la historia de 

este roedor semiarborícola desde su origen en el centro de América Central hasta alcanzar su distribución 

actual. Incluye la descripción de su estructura genética y el efecto de los principales eventos geológicos y 

climáticos de la región en su estructura y diversificación. 

Finalmente, el capítulo 4 incluye la filogeografía de Oryzomys couesi y la comparación de los 

patrones filogeográficos de ambas especies.  También incluye un análisis de sus características ecológicas y 

la evaluación del efecto de éstas y de otras características como la morfología, la filogenia y la distancia 

geográfica, sobre la estructuración genética de las dos especies. 
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Capítulo 1 
Artículo: Comparative phylogeography: designing studies while surviving the process 

Publicado en: Bioscience 
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Capítulo 2 
Artículo: Consensus between genes and stones in the biogeographic and evolutionary 

history of Central America 

Publicado en: Quaternary Research 
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Supplementary Figure 1.  Physiographic provinces of Central America, modified from Marshall (2007).  Numbers 
refer to: 1=Maya highlands, 2=Yucatán platform, 3=Motagua fault zone, 4=Chortis volcanic front, 5=Chortis fore 
arc, 6=Chortis highlands, 7=Mosquito Coast lowlands, 8=Nicaraguan depression, 9=Nicaraguan volcanic front, 
10=Sandino fore arc, 11=Chorotega volcanic front, 12=Chorotega fore arc, 13=Chorotega back arc, 14=Canal 
Zone lowlands, 15=Darién isthmus. 
 

 
 
 
 
 



42  
 

Supplementary Figure 2. Schematic representation of the main paths of the three migrations across CA 
described in the review, which were inferred based on the genetic structure and phylogeography of different 
taxa.  The migrations are showed as follow: A=First migration, the Arc-island and Proto-Antilles-GAARlandia that 
occurs before the Miocene (in red); B=Second migration, colonization of highlands and lowlands during the 
Miocene (in blue), C=Third migration, Great American Biotic Interchange during the Plio-Pleistocene (in green). 
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Capítulo 3 
Artículo: Biogeographically dynamic genetic structure bridging two continents in the monotypic Central 

American rodent Ototylomys phyllotis 

Publicado en: Biological Journal of the Linnean Society  
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I. INTRODUCCIÓN 

América Central es una región con una historia geológica y climática compleja, la cual ha generado 

patrones de estructuración genética concordantes en poblaciones de especies que se distribuyen parcial o 

totalmente dentro de ésta.  La historia geológica de América Central implica la conexión de dos masas 

terrestres o regiones (Norteamérica y Sudamérica), a través del origen diferencial de cadenas montañosas 

y la continuidad de tierras bajas, lo cual permitió el intercambio de la biota residente en ambas regiones.  

La posterior distribución de especies fue influenciada también por la formación de complejos volcánicos al 

sur de México y la emersión de la península de Yucatán.  Por otro lado, la historia climática de dichas 

regiones durante su conformación geológica hasta la actualidad incluye fluctuaciones en variables 

ambientales (e.g. precipitación y temperatura), que afectaron directamente la colonización, la 

diversificación y el establecimiento de especies y comunidades.  Existe controversia sobre la respuesta de 

los organismos presentes en América Central a dichos cambios, a nivel individual como de comunidades, 

durante el periodo que va del Plioceno (5.332 ± 0.005 a 2.588 millones de años; USGS, 2011) hasta el 

presente (Hershkovitz, 1969; Halfter, 2002; Arita y Vázquez-Domínguez, 2003; Orellana et al., 2003; 

Hasbún et al., 2005; Wüster et al., 2005). 

El estudio de los patrones de estructuración genética de las especies codistribuidas en América 

Central ha permitido evaluar procesos como la dinámica de dispersión, la diferenciación geográfica y la 

formación de especies nuevas y, sin duda podría facilitar la descripción de fenómenos geográficos, 

geológicos y/o climáticos asociados a esos patrones (Bermingham y Martin, 1998).  Así, en la denominada 

filogeografía comparada los estudios interespecíficos permiten analizar las características ecológicas 

compartidas y la cronología de eventos climáticos y geológicos a diferentes escalas espaciales y 

temporales.  En la filogeografía comparada se estudian los patrones filogeográficos de especies 

codistribuidas y su concordancia (Gutiérrez-García y Vázquez-Domínguez, 2011), y es cada vez más 

frecuente que este enfoque se aplique en los estudios de taxones de América Central.  De acuerdo con la 

filogeografía comparada, un conjunto de eventos históricos vicariantes o de dispersión estructurará de 

forma similar a especies que han estado codistribuidas o en asociación (e.g parásito-huésped) por 

periodos largos, dado que éstas evolucionarían en respuesta a eventos históricos, ecológicos y 

ambientales similares.  Por el contrario, si hay incongruencia en los patrones filogeográficos entre las 
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especies codistribuidas, ello puede tener diversas explicaciones (e.g. diferentes historias de vida) (Churikov 

y Gharrett, 2002; Gutiérrez-García y Vázquez-Domínguez, 2011). Por otro lado, los estudios sobre la 

respuesta de taxones codistribuidos a un mismo evento geológico o climático con frecuencia muestran 

que pueden responder de manera independiente, por lo que las áreas con historia compleja como 

América Central, representan un modelo ideal para probar hipótesis sobre las respuestas concertadas, 

independientes y/o la combinación de ambas (Sullivan et al., 2000). 

 Dos especies codistribuidas en América Central son los roedores Oryzomys couesi y Ototylomys 

phyllotis.  Sus distribuciones van desde el norte de México hasta Colombia y del Istmo de Tehuantepec a 

Costa Rica, respectivamente.  O. phyllotis es actualmente la única especie dentro del género Ototylomys; 

es considerada semiarborícola pero su preferencia por árboles, zonas bajas de enredaderas, rocas o 

ramales, varía de acuerdo con el tipo de hábitat; es de tamaño mediano (34-84 g) y se encuentra desde el 

nivel del mar hasta los 1900 m (Lawlor, 1982). O. couesi es de hábitos terrestres y semiacuáticos y habita 

en zonas de humedal, manglares, marismas, bordes de selva inundable e incluso selva semidecidua; es de 

tamaño mediano (43-82 g) y se encuentra desde tierras bajas hasta 2000 m (Reid, 1997).  Ambas especies 

se han incluido en estudios sobre filogenia y divergencia de otros géneros de roedores, e.g. Peromyscus y 

Neotoma de Bradley et al. (2007) y Matocq et al. (2007) respectivamente; pero la información sobre su 

ecología y genética es aún limitada. De O. pyllotis se conocen la diferenciación morfológica (Lawlor, 1969) 

y los patrones filogeográficos de sus poblaciones a lo largo de su distribución (Gutiérrez-García y Vázquez-

Domínguez, 2012).  En el caso de O. couesi, se sabe que existe flujo genético dentro de la península de 

Yucatán (Vega et al., 2007), que hay diferenciación genética de sus poblaciones en el sureste mexicano 

(Vázquez-Domínguez et al., 2009), que existe diferenciación morfológica en las poblaciones del noroeste 

(Carleton y Arroyo-Cabrales, 2009) y, recientemente se publicó un estudio de sistemática para conocer su 

ubicación filogenética dentro del complejo de Oryzomys palustris (Hanson et al., 2010).  Sin embargo, los 

patrones de origen y dispersión tanto de la especie como de sus poblaciones no han sido analizados 

desde la perspectiva filogeográfica. 

De acuerdo con diferentes dataciones moleculares, se sabe que ambos roedores se originaron 

previamente al Gran Intercambio Biótico Americano que ocurrió entre 3.1 y 2.4 millones de años (Ma) 

(Webb 1991, 2006; Cody et al., 2010; Gutiérrez-García y Vázquez-Domínguez, 2012).  Las dos especies 
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han estado presentes en América Central durante distintos eventos climáticos (e.g. el último gran glacial 

que inició hace 2.4 Ma; Wüster et al., 2005) y geológicos (e.g. la formación del arco volcánico moderno de 

Chiapas hace 3 Ma; Manea y Manea, 2005) que han generado patrones filogeográficos concordantes en 

otras especies de la región.  Específicamente se conocen al menos cuatro barreras geológicas que han 

tenido una influencia marcada en la estructuración genética de las poblaciones de diferentes taxones de 

América Central: Istmo de Tehuantepec, Tierras altas de Chiapas, Sistema de fallas Motagua-Polochic-

Jocotán y Depresión de Nicaragua (Gutiérrez-García y Vázquez Domínguez, 2013).  Sin embargo, las 

especies tienen estrategias de historia de vida y habilidades de dispersión diferentes, por lo que sus 

respuestas a los diferentes eventos vicariantes y de dispersión podrían ser distintas. 

Los objetivos de este capítulo son: 1) determinar los patrones filogeográficos de la rata arrocera O. 

couesi utilizando un marcador molecular mitocondrial, 2) comparar los patrones de distribución de la 

variación genética de O. couesi y O. phyllotis, dos especies de roedores codistribuidas en América Central, 

3) identificar si existen barreras geológicas comunes asociadas con la estructura de la variación genética 

de las dos especies y 4) evaluar algunos factores ecológicos y su relación con la estructura genética a lo 

largo de la zona donde se codistribuyen las dos especies. 

 

 

II. MATERIALES Y MÉTODOS 

Muestreo y extracción de ADN de Oryzomys couesi 

Se analizaron 201 secuencias de O. couesi, que incluyeron muestras de museo (125), de campo (29) y de 

GenBank (47) de 108 localidades a lo largo de su distribución (Tabla 1).  Las muestras de campo constaron 

de fragmentos de tejido conservados en etanol al 97%, de 29 individuos que fueron capturados siguiendo 

los protocolos de ética (Sikes et al., 2011) durante trabajo de campo que incluyó muestreos entre 2000 y 

2008, como parte de un proyecto de fauna del sur de México (Vega et al., 2007; Vázquez-Domínguez et 

al., 2009).  Las muestras de museo fueron donadas por diferentes colecciones biológicas y constaron de 

piel, hueso, hígado y riñón, almacenadas como tejido fresco o material deshidratado de curación.  La 

extracción de ADN de muestras frescas y de museo se realizó mediante los kit comerciales AquaPure 

Genome KIT DNA (Biorad Laboratories), FujiFilm Quick gene DNA Tissue, DNA Easy Blood and Tissue 

(QIAgen Inc.) y QIAmp DNA Investigator KIT (QIAgen Inc.), siguiendo sus respectivos protocolos.  La 
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cuantificación e integridad del ADN extraído se realizó mediante espectrofotometría y observación 

mediante UV de geles de agarosa al 1% teñidos con 0.5mg ml
-1

 de Bromuro de Etidio. 

 

Amplificación y secuenciación 

Se amplificó un fragmento del gen citocromo b de la región mitocondrial con diferentes combinaciones de 

primers universales MVZ04, MVZ05, MVZ16 y MVZ45, diseñados por Smith et al. (1992) y primers 

específicamente diseñados para O. couesi en el Ancient DNA Centre de McMaster University (Tabla 2).  Las 

reacciones de PCR se hicieron en un volumen de 20 µl, incluyendo: 50-100 ng de ADN genómico, 0.2 µl 

de Taq polimerasa (Invitrogen), 0.8 µl de cada primer (10µM), 5 µl de dNTP mix (2mM), 1.2 µl de MgCl2 

(50mM) y 2 µl de buffer de reacción para PCR (200 mM Tris-HCL, pH8.4, 500 mM KCl). Las amplificaciones 

se realizaron en un termociclador PTC-100 Programmable Thermal Controller (MJ Research, Inc.) con las 

siguientes condiciones: 90 s a 92˚C, seguido por 39 ciclos de 15 s a 92˚C, alineamiento de 60 s a 50-55˚C 

y 70 s a 72˚C y una extensión final de 72˚C por 4 min; la temperatura de alineamiento varió dependiendo 

de la combinación de primers (Tabla 2).  Todas las reacciones de PCR incluyeron controles negativos para 

detectar contaminación y algunas muestras al azar fueron amplificadas repetidamente para asegurar la 

reproducibilidad y correcta lectura de la secuenciación.  Los productos de PCR fueron purificados 

utilizando el kit QIAquick PCR Purification (QIAgen Inc.).  La secuenciación se realizó con los primers 

usados para la amplificación en un equipo ABI 3730xl DNA Analyzer.  Las secuencias fueron alineadas y 

editadas manualmente con el programa BioEdit Sequence Alignment Editor v7.0.0 (Hall, 2005). 

 

Análisis filogenéticos 

Para la reconstrucción filogenética se utilizaron 201 secuencias de O. couesi.  Además, se realizó un 

análisis filogenético en conjunto incluyendo las 132 secuencias de O. phyllotis del estudio filogeográfico 

de Gutiérrez-García y Vázquez-Domínguez (2012), con la finalidad de obtener un árbol del gen citocromo 

b, para seleccionar los filogrupos mayores y hacer el análisis comparado.  Para la selección de los grupos 

externos se consideraron las especies reportadas consistentemente como basales para ambos géneros 

(Engel et al., 1998; Michaux et al., 2001; Jansa y Weksler, 2004; Steppan et al., 2004).  Las especies usadas 

como grupo externo para ambas especies (secuencias GenBank; Tabla 1) incluyeron siete géneros, cinco 
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pertenecientes a la familia Muridae y dos a las familias Sciuridae y Dipodidae.  Los géneros fueron: 

Gerbillurus (AJ430557 y AJ430559), Taterillus (AJ430563 y AJ851263), Mus (AB033699), Rattus 

(AB033713), Spalax (AF155871), Sciurus (SNU10180 y FJ200744) y Jaculus (AJ416890).  Asimismo, se 

incluyeron para O. couesi los géneros Sigmodon (AF425203), Calomys (EU5799473) y Holochilus 

(EU579496 y EU579497) (Weksler, 2006; Hanson et al., 2010), mientras que para O. phyllotis fueron de los 

géneros Nyctomys (AY195801) y Otonyctomys (JQ183060) (Bradley et al., 2004; Corley et al., 2011).  

Se estimaron los índices D de Tajima (Tajima, 1989) y D de Fu y Li (Fu y Li, 1993) para evaluar la 

neutralidad del fragmento mitocondrial utilizado para cada especie en conjunto y de forma separada para 

cada grupo filogenético obtenido (ver resultados).  Se estimó el modelo de evolución de mejor ajuste a los 

datos para la reconstrucción fiogenética de acuerdo al Criterio de Información de Akaike (AIC), con el 

programa jMODELTEST v.0.1.1 (Guindon y Gascuel, 2003; Posada, 2008). Se hizo un análisis de máxima 

verosimilitud (MV) utilizando tanto el programa PhyML 3.0 (Guindon et al., 2010) como su plataforma 

disponible en: http://www.atgc-montpellier.fr/phyml/.  Para el análisis se utilizó como árbol de inicio un 

árbol basado en distancia (BIONJ), optimizando la topología y el largo de ramas considerando los 

parámetros de gamma y proporción de sitios invariantes calculados con jMODELTEST.  El soporte 

estadístico calculado para la certeza de las ramas fue aLRT (Anisimova and Gascuel, 2006), interpretado 

usando el procedimiento no-paramétrico Shimodaira-Hasegawa. Las reconstrucciones filogenéticas 

resultantes fueron editadas utilizando FigTree v.1.3.1 (Rambaut, 2009). 

 

Diversidad genética, estructura poblacional y demografía histórica 

Los parámetros de diversidad genética estimados incluyeron el número de haplotipos, número de sitios 

segregantes (S), diversidad haplotípica (h) y nucleotídica (π), además de la media de diferencias pareadas 

(k), los cuales fueron calculados tanto para la especie como para los grupos filogenéticos con el programa 

DnaSP v.5 (Librado y Rozas, 2009).  Para evaluar la distribución de la variación genética de los grupos se 

realizó un análisis de varianza molecular (AMOVA; Excoffier et al., 1992) con el programa ARLEQUIN v.3.5 

(Excoffier y Lischer, 2010).  El AMOVA considera la distancia molecular entre haplotipos para obtener la 

estructuración genética entre grupos (ΦCT), entre poblaciones dentro de los grupos (ΦSC) y dentro de las 

poblaciones (ΦST).  Se analizó también la asociación entre homogeneidad geográfica y diferenciación 
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genética para identificar posibles barreras geográficas utilizando el programa SAMOVA v.1.0 (Dupanloup 

et al., 2002).  SAMOVA realiza combinaciones para la conformación de grupos considerando tanto la 

variación genética como la distancia geográfica a través de los estadísticos Φ de AMOVA.  Para cada 

simulación de agrupamiento se requiere definir a priori un número de grupos K, para los cuales se 

utilizaron de 2 a 10, con 1000 permutaciones en cada una.  También se calculó una red mínima de 

haplotipos para los grupos filogenéticos con N>15 con el programa Network v.4.5.1.6 (Bandelt et al., 

1999), el cual permite utilizar el método median-joining para estimar las relaciones entre los haplotipos. 

Se determinó la distribución de frecuencias pareadas (“análisis mismatch”) con el programa 

DnaSP, para identificar si existía señal de crecimiento demográfico tanto para O. couesi como para los 

grupos filogenéticos identificados (aquellos con N≥5; ver resultados).  Este análisis compara la distribución 

de las frecuencias observadas de las diferencias nucleotídicas pareadas de los haplotipos con aquellas 

esperadas de acuerdo a un modelo de expansión (Rogers y Harpending, 1992; Harpending, 1994).  Para 

complementar este análisis también se realizaron las pruebas de neutralidad D de Tajima (Tajima, 1989) y 

Fs de Fu y Li (Fu y Li, 1993), ésta última es particularmente sensible tanto a la expansión demográfica 

como a cuellos de botella; por ejemplo, un valor significativo y negativo sugiere una expansión 

poblacional (Ray et al., 2003).  También se calculó la suma de la desviación de cuadrados (SSD, por sus 

siglas en inglés) cuyos valores de P altos confirman la similitud a un modelo de expansión (Rogers y 

Harpending, 1992). 

 

Análisis de agrupación de especies codistribuidas en América Central 

Las hipótesis que han sido más estudiadas para explicar la estructuración genética de especies 

codistribuidas en América Central son aquellas relacionadas con la historia geológica de esta región 

(Gutiérrez-García y Vázquez-Domínguez, en prensa).  Sin embargo, existen también ejemplos donde los 

factores geológicos no explican la variación genética.  Sullivan et al. (2000) en su estudio con roedores en 

América Central sugieren que cuando existe una respuesta diferente de cada especie a las condiciones 

climáticas y eventos geológicos, es de esperarse que las poblaciones no presenten congruencia 

filogeográfica o la presenten sólo parcialmente. Por ello, y para determinar si la estructura genética de las 

especies de este estudio está relacionada con otras características, se evaluaron diferentes hipótesis de 



75  
 

estructuración definidas con base en información morfológica, genética y ecológica disponible para las 

dos especies. En el caso de O. phyllotis, la información utilizada se tomó del estudio de Gutiérrez-García y 

Vázquez-Domínguez (2012). 

El análisis consistió en definir grupos con las secuencias de citocromo b; para cada especie, las 

agrupaciones fueron consideradas hipótesis de estructuración genética y se utilizó un análisis de varianza 

molecular (AMOVA) para determinar los valores entre grupos (ΦCT), entre poblaciones dentro de los 

grupos (ΦSC) y dentro de las poblaciones (ΦST) con ARLEQUIN v3.5. La primera agrupación (hipótesis 

taxonómica) se definió de acuerdo con la información morfológica, es decir con base en la taxonomía de 

cada especie, como sigue: para O. phyllotis los grupos se basaron en las subespecies determinadas por 

Lawlor (1989): O.p. phyllotis, O.p. australis y O.p. connectens; para O. couesi se definieron dos hipótesis 

taxonómicas, la primera basada en el complejo de subespecies y especies descrito por Goldman (1918) y la 

segunda basada en el trabajo realizado con morfología y genética de Hanson et al. (2010) del complejo 

Oryzomys palustris.  La segunda agrupación (hipótesis filogeográfica) se basó en los filogrupos definidos 

para cada especie, obtenidos con el análisis de SAMOVA.  La tercera agrupación es la hipótesis 

filogenética y la definen los grupos observados en la reconstrucción de las relaciones filogenéticas del 

citocromo b con base en los valores de aLRT y/o bootstrap.  Para la cuarta agrupación o hipótesis 

ecológica, se consideraron variables ambientales. 

Para definir estos grupos ecológicos se consideraron los valores de las 19 variables bioclimáticas 

comúnmente usadas para el modelado de nicho ecológico, junto con la altitud (msnm), mediante la 

extensión BIOCLIMav 1.2. (Nix, 1986) en Arc View GIS 3.2 (ESRI, 1999).  Las variables utilizadas fueron: 

BIO1=temperatura media anual, BIO2=intervalo diurno medio, BIO3=Isotermalidad, BIO4=temperatura 

por estacionalidad, BIO5=temperatura máxima del mes más cálido, BIO6=temperatura mínima del mes 

más frío, BIO7=intervalo de temperatura anual, BIO8=temperatura media del trimestre más húmedo, 

BIO9=temperatura media del trimestre más seco, BIO10=temperatura media del trimestre más cálido, 

BIO11=temperatura media del trimestre más frío, BIO12=precipitación anual, BIO13=precipitación del mes 

más húmedo, BIO14=precipitación del mes más seco, BIO15=precipitación por estacionalidad, 

BIO16=precipitación del trimestre más húmedo, BIO17=precipitación del trimestre más seco, 

BIO18=precipitación del trimestre más cálido, BIO19=precipitación del trimestre más frío. Se utilizó el 
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programa PAWStatistic 18 (SPSS, Inc.) para estandarizar las variables y para determinar, con base en dichas 

variables, grupos ecológicos diferentes por medio de un análisis de agrupamiento jerárquico y utilizando 

la distancia de Ward.  Con base en estos grupos se realizó un análisis de asignación, de acuerdo a K-

medias, para determinar a qué grupo se asignaban las secuencias. 

Una vez conformadas las agrupaciones y con la finalidad de identificar las variables ecológicas 

explicativas de cada agrupación, se realizó un análisis de discriminantes utilizando un método paso a paso 

con la Lambda de Wilks.  Con ello se obtiene un valor de Lamdba de Wilks, un valor de F y su significancia 

estadística, de tal forma que la combinación de valores menores de Lambda y valores mayores de F 

indican que la influencia de la variable es más significativa y útil para la función discriminante. 

 

Prueba de hipótesis de barreras geológicas de América Central 

De acuerdo con Gutiérrez-García y Vázquez-Domínguez (en prensa), ciertos patrones genéticos comunes 

a múltiples taxones en América Central se relacionan con las principales barreras geológicas de la región; 

con base en lo cual los autores definen cuatro “clados” principales: 1) montañas altas de Guatemala y 

Chiapas, 2) península de Yucatán, 3) América Central y 4) Panameño. Así, si las barreras geográficas que 

originan la conformación de estos clados determinan el grado de estructuración genética para las especies 

de este estudio, se podrán observar similitudes entre ellas en cuanto a niveles de estructuración basados 

en la variación y divergencia genética.  Para probar esta hipótesis, se utilizaron todas las secuencias de O. 

phyllotis (132) y únicamente las secuencias de O. couesi que comparten distribución con O. phyllotis, es 

decir aquellas de poblaciones localizadas entre el Istmo de Tehuantepec y la cordillera de los Andes.  Se 

agruparon las secuencias de cada especie de acuerdo a los cuatro clados mencionados y se calculó: a) el 

valor de porcentaje de variación e índices de fijación de AMOVA y b) los valores de divergencia entre ellos 

(Da y Dxy).  Diferentes estudios filogenéticos de roedores de América Central que incluyen organismos de 

ambos lados del Istmo de Tehuantepec han sugerido que éste funciona como barrera a la dispersión para 

poblaciones tanto en dirección este/oeste (Sullivan et al., 1997; Arellano et al., 2005; Sullivan et al., 2000) 

como norte/sur (Castoe et al., 2003; Vázquez-Miranda et al., 2009).  Para O. phyllotis el istmo es el límite de 

su distribución al norte, sin embargo para O. couesi se desconoce la forma y medida en que el istmo 

funciona como barrera.  Para obtener una aproximación de qué tanto representa una barrera o promotor 
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de divergencia genética para O. couesi, se agruparon los individuos cercanos al istmo como una barrera 

norte/sur y otra este/oeste, y se estimaron valores de divergencia (Da y Dxy) entre ellas. 

 

 

III. RESULTADOS 

Análisis filogenético de Oryzomys couesi 

Se analizó un fragmento de 733 pares de bases del citocromo b de 201 individuos de O. couesi de 108 

localidades.  Los resultados mostraron un total de 506 sitios sinónimos y 227 sitios no sinónimos, con 67 

polimórficos (29.5%) y 160 (70.5%) parsimoniosamente informativos.  Las secuencias del citocromo b 

analizadas se desvían de la neutralidad de acuerdo a la prueba de D de Tajima (D=-1.6479).  Las pruebas 

de D y F de Fu y Li (1993) resultaron negativas y significativas (D=-4.2738, P<0.05; F=-3.5723, P<0.05), 

probablemente a causa de un exceso de alelos raros o haplotipos únicos.  El modelo de sustitución de 

ADN más adecuado seleccionado fue TIM2+I+G (-lnL=9634.0619,P>0.001, ACI=20144.18), la frecuencia 

de las bases fue A=0.3344, C=0.3142, G=0.0643 y T=0.2872; la proporción de sitios invariables I=0.4060 y 

la distribución de gamma γ=0.6560.  Las tasas de sustitución fueron: A-C=0.5810, A-G=6.2697, A-

T=0.5810, C-G=1.0000, C-T=4.9110 y G-T= 1.000.  Los valores de aLRT de las ramas de la topología del 

árbol de MV fueron de 75 a 97% para la mayoría de los clados (Figura 1). El análisis filogenético muestra 

que los individuos de O. couesi representan un grupo monofilético, con valores de soporte aLRT altos, 

tanto en la topología del árbol de la especie (97.5%), como en la del árbol del citocromo b que incluye 

ambas especies (95.7%).  Además, ambas topologías (Figuras 1 y 2, anexo 1) muestran siete filogrupos 

bien definidos: Golfo de México (G), Pacífico (PA), Península de Yucatán (PY), Península Basal (PB), América 

Central (AC), América del Sur (AS) y Costa Rica (CR). 

 

Diversidad genética, estructura genética de las poblaciones e historia demográfica de O. couesi 

La variabilidad genética del citocromo b estimada para este roedor fue alta (h=0.994 ± 0.002) y la 

diversidad nucleotídica baja (π=0.02597 ± 0.0015), efecto que se observa incluso dentro de los grupos 

filogenéticos (Tabla 3) y que sugiere una rápida expansión demográfica a partir de una población de 

tamaño efectivo pequeño (Avise, 2000).  El análisis de distribución mismatch (Figura 3, inciso f) y la 
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significancias de Fs de Fu (Fs=-3.5723, P<0.05) sugieren para O. couesi una población en expansión, 

mientras que el índice R2 significativo (R2=0.0389, P<0.05) corrobora el crecimiento poblacional (Ramos-

Onsins y Rozas, 2002); de manera similar, la prueba de SSD mostró una probabilidad alta para crecimiento: 

P(SSDSim. ≥ SSDObs)=0.8261.  El análisis de cada grupo filogenético (Figura 3, incisos a-e) mostró que los 

grupos G y PY también presentan modelos poblacionales en expansión, apoyado por los resultados de los 

índices Fs, R2 y SSD (Tabla 3).  PB fue la única agrupación con valores no significativos.  La forma de la 

curva mismatch del grupo G fue de crecimiento poblacional unimodal (Slatkin y Hudson, 1991) y la del 

grupo PA fue bimodal, ésta última normalmente se observa después de un cuello de botella (Weber et al., 

2004). 

Los valores de divergencia genética se muestran en la Tabla 4.  Los valores más altos son 

aproximados al 10% y se obtuvieron al comparar el grupo de CR con el resto de los grupos (e.g. CR vs AS, 

0.119 ± 0.047).  Los siguientes valores altos resultan de comparar el grupo AS con dos grupos, PA (0.0719 

± 0.0074) y PY (0.0628 ± 0.0134).  Por otro lado, los valores más pequeños de divergencias fueron 0.0133 

± 0.00152 y 0.0078 ± 0.0013, que resultan de la comparación entre PA y dos grupos, AC y PB.  Se 

estimaron los valores de distancia genética entre O. couesi y las secuencias de los géneros utilizados como 

grupos externos Sigmodon y Holochilus, que resultaron en valores entre 15 y 20%.  También se calculó la 

divergencia entre el set de secuencias de O. couesi y las secuencias de una especie del mismo género O. 

palustris (EU074636, EU074637 y EU074638), con un resultado cercano al 10% (0.1017 ± 0.0071).  Los 

valores de AMOVA indicaron que el mayor porcentaje de la variación genética está distribuida entre los 

grupos (50%), seguida de los valores entre las poblaciones dentro de los grupos (31%); la variación dentro 

de las poblaciones mostró el menor valor (19%); mientras que los índices de fijación que resultaron de 

estas jerarquías de variación fueron ΦSC=0.6181, ΦST=0.8100 y ΦCT=0.5026 respectivamente.  Los 

resultados de SAMOVA mostraron que la mejor representación de la estructura genética (e.g. el valor más 

alto de ΦCT), de acuerdo a la distancia geográfica, se observó con K=3 (ΦCT=0.7211).  Estos grupos son 1) 

Costa Rica, 2) Panamá y 3) el resto de las poblaciones. 

Se realizó una red mínima de haplotipos para los grupos G, AC, PA y PY (Figuras 4-7).  La red del 

grupo PY (Figura 4) mostró una configuración en estrella, normalmente indicativo de una población en 

expansión, en la que hay un haplotipo ancestral con alta frecuencia y compartido entre localidades, con 
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muchos haplotipos terminales (punta), de los cuales los de El Salvador son los más alejados por 6 a 12 

pasos mutacionales.  La red para el grupo PA (Figura 5) mostró los haplotipos de Nayarit y Guerrero 

aislados por 11 y 17 pasos mutacionales respectivamente.  Los haplotipos de Colima son los mayormente 

distribuidos en la red y existe alta división (hasta 5 pasos mutacionales) dentro del conjunto de haplotipos 

pertenecientes a las localidades de Chiapas, El Salvador y Guatemala.  En la red de AC (Figura 6) se 

observó que los haplotipos más alejados tienen de 4 a 10 pasos mutacionales entre ellos y se encuentran 

en Honduras, Chiapas y Guatemala.  Finalmente, la red del grupo G (Figura 7) estuvo organizada de zona 

norte a zona sur y los haplotipos de Veracruz son los mayormente distribuidos en la red.  En la zona norte 

las poblaciones de Hidalgo son las más alejadas por 10-11 pasos mutacionales, a éste se unieron 

haplotipos únicos de localidades alejadas geográficamente, tales como de Honduras y Guatemala. En la 

zona sur los más alejados son haplotipos únicos de Guerrero, Puebla y Michoacán. 

 

Análisis filogeográfico comparado de O. couesi y O. phyllotis 

La topología del árbol de citocromo b de las especies en conjunto corrobora los grupos mayores de O. 

phyllotis obtenidos mediante el árbol de inferencia bayesiana (IB) de Gutiérrez-García y Vázquez-

Domínguez (2012), con excepción de la posición de tres muestras de localidades de Costa Rica, 

Guatemala y El Salvador.  El modelo de sustitución de ADN que mejor se ajusta a los datos de ambas 

especies y sus grupos externos fue GTR+I+G (-lnL=13389.12, P>0.001, ACI=28194.24), la frecuencia de las 

bases fue A=0.3316, C=0.3242, G=0.0622, T=0.2820; la proporción de sitios invariables I=0.2970; 

distribución de gamma γ=0.7100. Las tasas de sustitución fueron: A-C=0.4150, A-G=4.6948, A-T=0.4299, C-

G=0.6007, C-T=2.6871 y G-T=1.0000.  La topología del árbol de MV presentó valores altos de aLRT (70-

99%) para los filogrupos mayores (Figura 2), donde O. couesi y O. phyllotis fueron monofiléticos y ambos 

coincidieron en la formación de dos filogrupos: América Central y Península de Yucatán. 

Los análisis con las variables ecológicas resultaron en una diferenciación en siete grupos para O. 

couesi (Figura 8) y 10 para O. phyllotis (Figura 9); los detalles de las agrupaciones por especie se muestran 

en las Tablas del anexo 2 y anexo 3, respectivamente.  En términos de los análisis de AMOVA estimados 

para las diferentes agrupaciones (hipótesis) evaluadas para cada especie (Tablas 5 y 6), el porcentaje de 

variación entre grupos (ΦCT) para O. couesi (Figura 10A) mostró que el grupo con más alta diferenciación 
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fue el basado en la hipótesis filogeográfica (SAMOVA), seguido del de la filogenética, mientras que la que 

tuvo el menor porcentaje de explicación fue la ecológica.  Los resultados en función del porcentaje de la 

variación entre poblaciones dentro de los grupos (ΦSC) y dentro de las poblaciones (ΦST) mostraron que la 

agrupación que explica mejor esta variación fue la ecológica, seguida de la taxonómica basada en la 

morfología de Goldman (1819) y, lo valores menores fueron los basados en la hipótesis filogeográfica.  Por 

otro lado, los resultados para O. phyllotis (Figura 10B) fueron con mayor porcentaje de variación entre 

grupos (ΦCT) para la hipótesis filogeográfica seguido de la taxonómica.  En cuanto a la variación entre 

poblaciones dentro de los grupos (ΦSC), el porcentaje más alto fue el de la hipótesis taxonómica seguida 

de la ecológica.  Similar a O. couesi, los valores más bajos a este nivel fueron los de la hipótesis 

filogeográfica.  Finalmente, la variación dentro de las poblaciones (ΦST) se explica en porcentajes similares 

para todas las agrupaciones. 

Respecto a los índices de fijación (Figura 11), de todas las agrupaciones de O. couesi, el valor más 

cercano a cero fue ΦCT para el grupo basado en la hipótesis ecológica y el valor más cercano a 1 fue para 

ΦST de los grupos filogeográficos.  De todas las agrupaciones de O. phyllotis, el valor más cercano a cero 

fue ΦCT de la hipótesis taxonómica y el valor más cercano a 1 para ΦST de la misma hipótesis. 

Los análisis estadísticos mostraron que las cinco variables climáticas que influyeron 

significativamente en cada agrupación para cada especie de acuerdo con Lambda y F se muestran en las 

Tablas 7 y 8.  En ambas especies la variable más significativa fue la precipitación, aunque para O. couesi 

además de la precipitación hubo relación con la temperatura y la altitud. De acuerdo a las agrupaciones 

con base en la hipótesis taxonómica, la variable que afecta a ambas especies fue la precipitación por 

estacionalidad (BIO 15), seguida por la temperatura por estacionalidad (BIO 4).  Para la hipótesis 

filogenética éstas son la precipitación del trimestre más frío (BIO 19) y la temperatura por estacionalidad 

(BIO 4), mientras que para la filogeográfica son cuatro de las variables principales: precipitación del 

trimestre más frío (BIO 19), precipitación del mes más seco (BIO 14), precipitación del trimestre más seco 

(BIO 17) y precipitación anual (BIO 12).  Finalmente, para la hipótesis ecológica coinciden en tres variables 

ambas especies: precipitación anual (BIO 12), precipitación del mes más húmedo (BIO 13) y precipitación 

del trimestre más húmedo (BIO 16), mientras que la altitud fue significativa sólo para la ecológica en O. 

couesi. 
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Hipótesis de barreras geológicas 

Los resultados del análisis de varianza molecular, divergencia y diversidad genética de los clados 

geológicos en los que se agruparon las especies para analizar el efecto de la geología (Figura 12) se 

muestran en la Tabla 9.  Los valores de AMOVA mostraron que el porcentaje más alto de variación para O. 

phyllotis fue a nivel de entre grupos y para O. couesi fue en las poblaciones dentro de los grupos.  Los 

valores más altos y más bajos de divergencia y diversidad genética entre los clados geológicos no 

coinciden entre las especies.  Finalmente, respecto al Istmo de Tehuantepec (Figura 13), los valores de 

divergencia fueron relativamente bajos: norte/sur Da=0.017±0.005, Dx=0.031±0.005, mientras que las 

este/oeste fueron Da=0.003±0.004 y Dx=0.021±0.004.  La divergencia más alta fue la comparación entre 

norte/sur por ≈1%. 

 

 

IV. DISCUSION 

O. couesi, el origen de la especie 

El árbol filogenético del citocromo b de O. couesi muestra que la especie es monofilética y los haplotipos 

cercanos a los grupos externos sugieren ancestros provenientes del límite sur de su distribución actual, 

cerca de Colombia (Figura 14).  La dispersión sugerida por la topología es en dirección sur a norte, tanto 

por vía el Pacífico hasta alcanzar Nayarit o vía Atlántico hasta Texas, así como la posterior recolonización 

de América Central.  La dirección de la dispersión coincide con el de la hipótesis descrita por Hershkovitz 

(1966) para el complejo de Oryzomys palustris, en la que sugiere un primer conjunto de migrantes del sur 

al norte que posteriormente regresaron por rutas costeras a América Central durante el Plioceno, donde 

diversificaron. Aunque de acuerdo con esta hipótesis el origen de estas especies sucedió antes del Gran 

Intercambio Biótico Americano (GABI), Weksler (2006) señala que podría haber ocurrido como parte del 

GABI y en condiciones más secas que las sugeridas por Hershkovitz (1966). Para el origen y la 

diversificación de los Oryzominos, Engel et al. (1998) también sugirieron dos modelos previos al GABI: el 

modelo 1 en el que la diversificación es en América del Norte y el modelo 2 en el que la diversificación es 

cerca del norte de los Andes.  De haber ocurrido esta diversificación Pre-GABI y de acuerdo con los 

resultados de este estudio, el origen de O. couesi concordaría con el modelo 2 de Engel et al. (1998), ya 
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que nuestros resultados sugieren un origen entre Costa Rica y los Andes, con una dispersión hacia el norte 

como lo señala Hershkovitz (1966); la posterior diversificación de la especie pudo haber ocurrido durante 

o después del GABI. 

La topología también muestra la existencia de individuos altamente divergentes en Costa Rica y 

que comparten un ancestro común con el resto de los grupos de O. couesi.  Los valores de distancia 

genética obtenidos al comparar estas muestras de Costa Rica (N=2) y los diferentes grupos dentro de O. 

couesi, son de ≈11%.  Estos valores son similares a los calculados entre O. couesi y su especie hermana O. 

palustris 9-10%, pero son menores a los valores obtenidos al comparar O. couesi con especies de otros 

géneros, como Holochilus, de ≈15%.  Estas muestras de Costa Rica están identificadas como O. couesi pero 

la distancia genética corresponde a la que hay entre individuos de especies distintas, tal como describe 

Hanson et al. (2010).  Por lo tanto, sin duda es necesario un estudio morfológico detallado de estos 

individuos y de las poblaciones actuales de la región para, si fuera el caso, su correcta asignación a nivel de 

especie.  No todas las poblaciones de Costa Rica pertenecen a este grupo altamente diferenciado, otra 

muestra del sur de Costa Rica a la que se tuvo acceso está en el grupo de América Central (Figura 1), con 

valores de divergencia similares a los observados en las poblaciones dentro de los grupos de la especie, no 

mayores de un 7%.  Por lo tanto, de acuerdo a los valores de soporte en el árbol filogenético y a los de 

divergencia no mayores al 7%, O. couesi tiene una estructura genética definida por seis linajes o grupos 

filogenéticos, los cuales se detallan a continuación. 

 

Dispersión y diferenciación de los grupos de O. couesi 

La primera divergencia y la distancia genética más alta dentro de la especie definen al linaje o grupo 

América del Sur (AS), que está localizado al límite sur de la distribución e incluye las poblaciones de 

Panamá y Colombia.  Aunque se utilizó un número reducido muestras (N=4) y cada una representa un 

haplotipo único, se observa que las poblaciones están diferenciadas del resto de los linajes por distancias 

genéticas de entre 6 y 7%.  Es el linaje genéticamente más cercano a las muestras de Costa Rica que 

conforman el grupo altamente diferenciado y con el cual comparten un ancestro común en la base de la 

topología del citocromo b (Figura 1).  De acuerdo con lo anterior, el origen de este linaje pudo haber sido 

hace entre 19 y 12 millones de años (Ma), cuando las cordilleras de Panamá formaban un archipiélago 
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emergente (Coates et al., 2005), que algunas especies de Oryzominos del sur pudieron colonizar y 

posteriormente diversificar.  Una vez originadas las primeras poblaciones de O. couesi (linaje AS), la 

migración al sur podría haber estado limitada por la alta actividad volcánica en la región este de la 

cordillera de los Andes, entre 12 y 5 Ma, y por la rápida elevación posterior de la cordillera (5-2 Ma; 

Gregory-Wodzicky, 2000).  Por lo tanto, es probable que O. couesi se haya dispersado hacia el norte, ya 

sea a través del archipiélago emergente o a través de una península que se cree que ya conformaba 

América Central a finales del Mioceno (23.03 ± 0.05 a 5.332 ± 0.005 Ma; USGS, 2011; Kirby y MacFadden, 

2005) y en la cual la vegetación dominante era de manglar, helechos y palmas (Graham, 1988), hábitat 

similar al que habita O. couesi actualmente.  Asimismo, también había actividad volcánica en Costa Rica, 

que es el límite sur del Arco Volcánico de América Central (CAVA) y que pudo limitar la migración del 

grupo AS hacia el norte,. Las barreras geográficas actuales entre las poblaciones del linaje AS y las 

poblaciones de los otros cinco linajes son los complejos montañosos de Panamá y Costa Rica, cuya 

actividad fue mayor durante el Cuaternario (Carr et al., 2007), que incluye los últimos 2.6 Ma (USGS, 2011). 

Estos complejos están asociados con valores altos de divergencia para otras especies además de O. couesi 

(Gutiérrez-García y Vázquez-Domínguez, en prensa). 

El linaje genéticamente más cercano a AS es Península basal (PB), e incluye poblaciones del centro 

y sur de la península de Yucatán.  Las localidades de PB y AS más cercanas entre ellas están separadas por 

una distancia lineal aproximada de 1,000 km, es decir, las poblaciones de PB no son las poblaciones 

geográficamente más cercanas a AS.  El linaje más cercano en términos de distancia geográfica es América 

Central (AC), pero AC no es el siguiente linaje en la topología.  Esto permite sugerir que hubo una primera 

migración de sur a norte facilitada por la emersión de las tierras bajas, zonas inundadas y bordes de 

América Central hasta alcanzar el centro y sur de la península de Yucatán para conformar el grupo PB.  

Posteriormente, las poblaciones a lo largo de esta primera migración desaparecieron o disminuyeron su 

tamaño a tal grado que desapareciera la evidencia genética de la ruta seguida durante esta migración, 

por lo que no se detectan haplotipos ancestrales en las poblaciones que actualmente se distribuyen en el 

espacio geográfico entre AS y PB.  La disminución poblacional y/o extinción de las poblaciones de AC 

podría ser resultado del incremento en el nivel del mar que afectaría a las poblaciones de las zonas bajas y 

las conexiones terrestres.  Un evento así ocurrió entre 7.2 y 5.3 Ma y está registrado en Bocas del Toro, al 



84  
 

sur de América Central (Coates et al., 2005). A finales de Mioceno y principios del Plioceno, América 

Central recibió un mayor número de especies desde el sur hacia el norte, de especies adaptadas a bosques 

húmedos, mientras que durante el Pleistoceno (2.59 Ma a 11,7 ± 99 años; USGS, 2011), la migración fue 

mayor en sentido norte a sur y por especies de vegetación más seca, similares a las sabanas (Vermej, 

1991).  La invasión durante grandes intercambios bióticos induce extinciones (Vermej, 1991, Lessa et al., 

1997), ya que la presencia de algunas especies puede restringir el establecimiento de otras, como O. 

couesi a lo largo de América Central, y explicar así la ausencia de haplotipos de esta primer migración en 

las poblaciones actuales.  Por otro lado, la sugerencia de incrementar el número de individuos y/o 

poblaciones prevalece, con la finalidad de corroborar que la ausencia de estos haplotipos no es un 

resultado tan sólo del muestreo de este trabajo para la región. 

Posterior a la divergencia de los grupos AS y PB, se observa en la topología de O. couesi la 

divergencia casi simultánea de cuatro linajes a partir de una rama con alto valor de soporte (92.3%; flecha 

amarilla en figura 1).  El primer grupo es Península de Yucatán (PY), que incluye individuos de las 

poblaciones de la península de Yucatán e Isla Cozumel, así como algunos de Guatemala y El Salvador.  

Además de los análisis de neutralidad y de mismatch de este grupo, la configuración de la red de 

haplotipos en forma de estrella apoya un modelo de expansión poblacional reciente (un haplotipo 

ancestral que genera nuevos haplotipos con reducido número de pasos mutacionales entre ellos; Ferreri 

et al., 2011).  Estos resultados coinciden con los de otros estudios de genética de O. couesi del sureste de 

México con ADN nuclear; por ejemplo Vega et al. (2007) muestran que las poblaciones de O. couesi de la 

península de Yucatán y de Isla Cozumel mantuvieron flujo genético entre ellas.  Sin embargo, también 

muestran que dicho flujo genético es restringido ya que ha permitido la estructuración de las poblaciones 

de Isla Cozumel, lo que se ve reflejado en los valores de alta diversidad genética.  Asimismo, de acuerdo 

con el estudio de Vázquez-Domínguez et al. (2009), las poblaciones de O. couesi de la península de 

Yucatán muestran un exceso de heterocigotos, un alto grado de diversidad genética estructurada 

principalmente a nivel intrapoblacional y un número alto de migrantes entre sus poblaciones que sugiere 

que históricamente ha existido flujo genético entre ellas.  La distancia genética entre las secuencias de Isla 

Cozumel y la península de Yucatán del presente estudio es baja (Da=0.00023±0.0011 y 

Dx=0.0064±0.0011), y es menor a la que existe entre otra especie de roedor de la isla, R. spectabilis, y su 
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equivalente en el continente R. gracilis que es de1.2-1.3% (Arellano et al., 2005).  La distancia entre las 

poblaciones de la península de Yucatán y de Isla Cozumel es menor al 1%, por lo que genéticamente no 

sugiere que sean especies distintas o que sean un linaje diferente como son, por ejemplo, AC o PA. 

El siguiente linaje de acuerdo con el árbol es Pacífico (PA) e incluye   localidades de la costa del 

Pacífico y del centro de México.  Tiene su origen en poblaciones de El Salvador y la migración fue de sur a 

norte. La reticulación de los haplotipos en la red a manera de bifurcaciones sencillas sugiere que dicha 

colonización sucedió de forma más o menos rápida.  La topología también sugiere que este patrón de 

colonización sur a norte ocurrió en dos ocasiones, ambas con origen en El Salvador, la primera en el borde 

sur de la Faja Volcánica Trans-Mexicana (FVTM) hasta Jalisco y la segunda por la costa del Océano Pacífico 

hasta Nayarit (Figura 1).  La historia demográfica de este linaje corrobora esta recolonización, ya que la 

forma de la gráfica de mismatch coincide con la de una población que ha pasado por un cuello de botella.  

Este cuello de botella y el límite norte de la distribución del grupo PA podrían estar asociados a los eventos 

geológicos de la región a finales del Mioceno y a las variaciones climáticas del Pleistoceno.  La primer 

colonización de PA debió ocurrir previa conformación del Istmo de Tehuantepec (IT) hace 6 Ma (Barrier et 

al., 1998), cuando aún era una cadena montañosa continua y podía funcionar como barrera de dispersión 

al norte.  Esta migración inicial de PA no sucedió a lo largo de la costa del Pacífico sino por el sur de la Faja 

Volcánica Trans Mexicana (FVTM), probablemente porque las regiones de la Sierra Madre del Sur (SMS) 

que incluyen Oaxaca y Guerrero tenían alta actividad volcánica durante principios del Mioceno.  LA FVTM 

está conformada por vulcanismo con edades que van del Mioceno (16 Ma) hasta el presente y, que va 

desde Veracruz hasta Jalisco.  De acuerdo a los resultados de este trabajo, O. couesi alcanzó el extremo 

noroeste de su distribución avanzando por el borde sur de la FVTM, como se ha observado para otras 

especies (e.g. serpientes del género Pituophis; Brysonet al., 2011).  Una vez ahí podría haber limitado su 

migración al norte debido a: 1) las tierras altas de la Sierra Madre Occidental (SMO), cuyo magmatismo 

cesó aproximadamente entre 27-25 Ma (MacDowell y Clabaugh, 1981; Moran-Zenteno et al., 2000) y, 2) el 

vulcanismo asociado al FVTM, que fue sucesivamente alto (11 y 8 Ma), reducido (8 y 5 Ma) y nuevamente 

intenso desde hace 5 Ma hasta la actualidad (Ferrari et al., 1999).  Con base en la ubicación en la 

topología de la muestra más norteña de Nayarit, se sugiere que es durante la segunda migración que este 

roedor logró extenderse más allá de estas barreras geológicas para alcanzar su límite noroeste en el sur de 
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Sonora.  Esta migración fue a lo largo de la costa del Pacífico, por lo que coincide con el cese de la 

actividad volcánica en la SMS durante la formación del arco volcánico moderno de Chiapas y los volcanes 

del sur de Veracruz en el Plioceno (Manea y Manea, 2005).  El límite sur de PA se encuentra en El Salvador, 

restringido al este por el CAVA, el cual estaba activo desde finales del Mioceno (Gans et al., 2003; Soto and 

Alvarado, 2006; Carr et al., 2007)  La migración de las poblaciones de PA al sur podría haber sido limitado 

por el conjunto que incluye las islas volcánicas de frente volcánico en El Salvador, el vulcanismo de la 

segunda línea del CAVA en Honduras (Rogers et al., 2002; Ortega-Gutiérrez et al., 2007) y la Depresión de 

Nicaragua que aún estaba sumergida a finales del Mioceno (Harmon, 2005).  Este conjunto de barreras 

geográficas incluso ha generado diversificación a nivel de especie para grupos, como anfibios (Hasbün et 

al., 2005), reptiles (Parkinson et al., 2000), y otros (Gutiérrez-García y Vázquez-Domínguez, en prensa). 

La distribución geográfica del linaje PA es similar al de otras especies y, dada la geología de la 

región, se sugieren diferencias morfológicas y diferenciación genética dentro del grupo, como ocurre para 

especies del género Ctenosaura (Zarza et al., 2008).  Carleton y Arroyo-Cabrales (2009) analizaron la 

morfología de las subespecies del complejo O. couesi del noroeste de México que incluía, entre otras, a 

O.c. albiventer, O.c. mexicanus, O.c. regillus y O.c. lambi, de los que distinguieron dos grupos morfológicos 

bien diferenciados: O.c. mexicanus y O.c. albiventer, entre los que observaron variación morfológica 

significativa en proporción de tamaño y la forma del cráneo, en ambos casos relacionada con la edad y el 

sexo de los individuos incluso a pequeñas escalas geográficas.  De acuerdo con la filogeografía de O. 

couesi con citocromo b, la distancia genética entre estas subespecies no es mayor al 2%, por lo que se 

evidencia el grado de plasticidad morfológica al menos dentro del linaje PA.  Además, los autores también 

sugieren que a esta zona llegó un “stock” ancestral de Oryzominos que colonizó incluso las islas cercanas, 

a partir del cual se diferenciaron algunas especies (e.g. O. peninsulae).  Aunque los resultados obtenidos 

utilizando citocromo b no explican el origen a partir de un “stock” ancestral de Oryzominos, sí muestran 

que en el área se conservan haplotipos de los grupos PB, PA y G, por lo que la región podría tener 

haplotipos de una primera y antigua migración de O. couesi a la región.  Por otro lado, el estudio de 

sistemática de Hanson et al. (2010) muestra la división Golfo de México/Pacífico de O. couesi; división 

este/oeste que también se observa para otros grupos de vertebrados (e.g. aves; Vázquez-Miranda et al., 

2009 y Weir, 2009) y que también se corrobora con los linajes P y G de este estudio.  No obstante, 
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Carleton y Arroyo-Cabrales (2009) no observaron diferencias morfológicas entre las poblaciones 

este/oeste en su estudio al comparar individuos del centro con los del noroeste de México, lo cual se 

puede deber a que los límites exactos de esta división no están definidos geográficamente. 

El siguiente linaje observado es América Central (AC) e incluye las localidades de Centroamérica, 

con excepción de algunas ya mencionadas dentro de los grupos PB y PY.  La dirección de colonización 

que se aprecia con base en la topología es de norte a sur, la mayor en esta dirección para todos los linajes 

de O. couesi.  Los análisis demográficos de AC apoyan un modelo de expansión poblacional que se 

sugiere fue reciente ya que no se observa en la red de haplotipos.  La red de haplotipos de AC es tipo 

“reticulada”, lo que indica que hubo intercambio de haplotipos entre poblaciones; asimismo, el alto 

número de pasos mutacionales entre algunos de estos haplotipos sugiere que hubo aislamiento 

geográfico posterior al intercambio. La barrera geológica que marca el límite norte de AC es el sistema de 

fallas Polochic-Motagua-Jocotán cuya conformación y emersión precede al Mioceno (Keppie y Morán-

Zenteno, 2005).  Las tierras altas del centro de Honduras tienen yacimientos con fósiles de mamíferos de 

entre 9 y 6.7 Ma (Webb y Perrigo, 1984), lo que sugiere que para el Mioceno ya era una región expuesta 

con condiciones adecuadas para la presencia de comunidades de mamíferos.  La dirección de 

colonización de O. couesi en AC coincide con el patrón filogeográfico de otras especies, como plantas 

tropicales para las que se ha sugerido una expansión en la región favorecida por los cambios climáticos 

del Pleistoceno (Cavers et al., 2003).  El linaje AC tiene su límite suroeste en Costa Rica, es decir O. couesi se 

dispersó a través de la Depresión de Nicaragua y por los límites de los complejos volcánicos hasta la base 

de la cordillera de Talamanca sin llegar a Panamá.  Se ha sugerido que el vulcanismo de esta región formó 

una barrera física que modificó el clima, impidiendo el movimiento de especies a través de Costa Rica 

desde hace 1.5 Ma (Cavender-Bares et al., 2011).  Las cordilleras del norte de Panamá representan la 

barrera geológica del sur para AC, como es el caso para especies de reptiles de la región, las cuales 

presentan diferenciación intraespecífica entre las poblaciones de esta zona (Castoe et al., 2003). 

Finalmente, el linaje G incluye las poblaciones cercanas al Golfo de México, del extremo norte de 

la distribución de la especie en Texas hasta la península de Yucatán incluyendo Isla Cozumel.  De acuerdo 

con la topología, las poblaciones que dieron origen a G son del centro de México, las cuales se dispersaron 

primero por el borde continental al sur y luego se expandieron al norte hasta alcanzar Texas.  Estas 
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poblaciones coinciden con el modelo de expansión, y cuya red de haplotipos muestra más reticulaciones 

en las localidades del norte, lo que sugiere un mayor flujo genético entre éstas que entre las del sur.  Hay 

poblaciones dentro de este linaje que han quedado “aisladas” y entre ellas se encuentran las cercanas al 

grupo del PA (e.g. haplotipos únicos de Michoacán y Guerrero) y AC (e.g. haplotipos únicos de Honduras 

y Guatemala), que son los límites de distribución del linaje.  Dado que el linaje G incluye las poblaciones 

del borde continental del Golfo de México, su dispersión en el área podría estar condicionada a la 

emersión de la plataforma continental y la zona costera del Golfo de México.  De acuerdo con Padilla y 

Sánchez (2007), la planicie costera del Golfo de México inició su emersión durante el Mioceno y emergió 

antes de la región norte de la península de Yucatán.  Durante el Pleistoceno, las únicas áreas expuestas 

para la dispersión de O. couesi eran los límites (bordes) tanto de la Sierra Madre Oriental como de la FVTM, 

hasta llegar a la base de las tierras altas de de Guatemala.  En el noroeste, la barrera geológica es la Sierra 

Madre Oriental, cuya formación finalizó entre los 42 y 39 Ma (Gray y Lawton, 2011), sin embargo no existe 

una barrera geológica clara que limite la migración del linaje G al norte y tampoco una que explique por 

qué su migración inicial es hacia el sur.  Respecto al norte, el estudio de Hanson et al. (2010) muestra que 

existe una sucesión de especies del complejo de Oryzomys palustris en el norte: en el límite de la 

distribución de O. couesi comienza la distribución de O. texensis y en el límite de distribución de O. 

texensis inicia la distribución de O. palustris, pero que no existe una barrera geográfica evidente entre los 

límites de sus distribuciones.  Lo anterior nos sugiere que otros factores, ya sea climáticos, ecológicos, de 

vegetación, afectaron la distribución de este linaje del Golfo de México.  Aunque se desconoce la 

composición de las comunidades vegetales durante el Plio-Pleistoceno, de acuerdo a Moreno-Cassasola y 

Espejel (1986) las condiciones actuales de precipitación, temperatura, tipo de suelo y vegetación dividen la 

región costera del Golfo de México en dos regiones: Golfo y Caribe. La región del Golfo se divide en la 

zona Norte que incluye Tamaulipas y el norte de Veracruz, y la zona Centro-Sur que incluye el resto de 

Veracruz y Tabasco.  Mientras que la región Caribe divide a la península de Yucatán en la región semi-seca 

del norte y húmeda del este.  Esta regionalización coincide con la división y la forma de migración 

observadas en las poblaciones del linaje G, así como lo observado para otras especies (e.g. género Bufo; 

Mulcahy et al., 2006). 
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Filogeografía comparada de O. couesi y O. phyllotis 

El origen de las especies y sus patrones de dispersión 

De acuerdo con la filogeografía comparada, las especies codistribuidas responden a los cambios 

geológicos y climáticos de una región de manera independiente (individual) o de manera concertada 

(como comunidad) (Sullivan et al., 2000; Gutiérrez-García y Vázquez-Domínguez, 2011).  Las especies 

también pueden coincidir, en más de una ocasión, en la forma de respuesta a los cambios de su entorno, 

lo que se denomina “respuesta mixta”, y que es el patrón observado para O. couesi y O. phyllotis.  Aunque 

en este estudio no se estimó el tiempo de divergencia entre las especies, un estudio previo (Steppan et al., 

2004) sugiere que la divergencia Tylomyinae/Sigmodontinae ocurrió hace aproximadamente 16.2 Ma y 

que el origen de O. couesi ocurrió entre 8.8 y 6.0 Ma, durante la diversificación de los Oryzominos previa 

al GABI.  En otro estudio se calculó el origen de los Neotominos, que incluyen a O. phyllotis, hace 8.6 ± 2.1 

Ma y de los Oryzomyine, que incluyen a O. couesi, entre 8.4 y 5.1 Ma (Engel et al., 1998).  Por lo tanto, de 

acuerdo a dichas estimaciones, las dos especies coincidieron y experimentaron los cambios geológicos y 

climáticos de la región por lo menos durante los últimos 6 Ma, desde finales del Mioceno.  Por lo tanto, se 

esperarían patrones concordantes (e.g. divergencia coordinada; Daza et al., 2010) entre ambas especies, 

como se ha demostrado para otros roedores, incluso si cohabitaron tan sólo los últimos 2 Ma (Riddle et al., 

2000).  Sin embargo, las concordancias entre las especies de este estudio son menores a las observadas en 

los trabajos mencionados, iniciando con el patrón de origen y la forma de dispersión.  Aunque ambos 

géneros se diferenciaron a partir de un ancestro común de América del Norte, el origen de Ototylomys fue 

en el centro geográfico de su distribución actual (en Centro América, Gutiérrez-García y Vázquez-

Domínguez, 2012), mientras que el de Oryzomys fue en el sur, por lo que sus patrones de migración a lo 

largo de América Central, desde su origen, son distintos (Figura 15).  Además, O. phyllotis muestra un 

patrón de migración, ya sea al norte o al sur, sin cambios de dirección, mientras que O. couesi presenta 

variaciones en el sentido de colonización, del sur al norte, y de regreso al sur.  Ambos patrones se han 

observado en especies de América Central asociados tanto a la geología como a los cambios climáticos 

desde el Mioceno (Gutiérrez-García y Vázquez-Domínguez, en prensa) 
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Respuestas concordantes e individuales 

Geología 

La hipótesis de que las barreras geológicas mayores de América Central estructuraron la variación 

genética de las dos especies estudiadas, independientemente de sus diferencias ecológicas, se ha 

observado en estudios de filogeografía de otros mamíferos y otras especies como aves, reptiles, anfibios, 

independiente del potencial de dispersión, historia de vida y preferencia de hábitat que son distintos entre 

las especies (Gutiérrez-García y Vázquez Domínguez, en prensa).  Al mismo tiempo, aunque existe un 

efecto de la configuración geológica de la región sobre la estructuración de las dos especies de roedores, 

varios de los patrones encontrados son diferentes. De acuerdo con el patrón filogeográfico de O. couesi, la 

depresión de Nicaragua, el Istmo de Tehuantepec en dirección este-oeste y las tierras altas de Chiapas y 

Guatemala no representan barreras para la migración, mientras que sí lo son para O. phyllotis.  Las únicas 

barreras geológicas concordantes entre estas especies son la región del centro al este del Sistema de fallas 

Motagua-Polochic-Jocotán y las cordilleras del Costa Rica y del norte de Panamá (Figura 14), las cuales son 

también de las más antiguas, previas al Mioceno.  En efecto, estos elementos geológicos han generado 

divergencia entre y dentro de especies con afinidades tanto a tierras altas como de tierras bajas (Daza et 

al., 2010). 

 

Demografía 

Oryzomys couesi y Ototylomys phyllotis coinciden en dos grupos filogenéticos, el de América Central y el 

de la península de Yucatán. Los resultados muestran también, además de esta divergencia concertada, 

que las poblaciones de estos grupos experimentaron procesos de expansión, con la diferencia de que para 

O. phyllotis sugieren que pasaron por cuellos de botella.  Según Lawlor (1982), ambas especies tienen una 

asociación ecológica y, aunque no se ha descrito el grado de esta asociación, se ha encontrado evidencia 

en el registro fósil del Pleistoceno/Holoceno en la cueva de Loltún en la península de Yucatán (Arroyo-

Cabrales y Álvarez, 2003).  El registro fósil muestra que en algunas capas de suelo con diferente datación, 

cuando la abundancia de fósiles de O. couesi se incrementa, la abundancia de O. phyllotis disminuye 

ligeramente, y viceversa cuando O. phyllotis incrementa su abundancia la de O. couesi disminuye (Álvarez, 

1983).  Esta diferencia en el patrón de abundancia sugiere, entre otras cosas, que aunque en aquel 
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entonces las especies compartían hábitat y los factores ecológicos asociados en Yucatán, sus patrones 

demográficos eran distintos.  Por lo tanto, O. couesi y O. phyllotis tuvieron una respuesta concertada al 

clima, pero con una respuesta independiente a nivel de sus poblaciones locales, lo cuál es común como 

resultado a los cambios climáticos y dadas las características ecológicas de las especies (Stewart, 2009).  

Una explicación sería que al haber cambios en el clima, si éstos fueran muy breves el efecto en cuanto a 

disminución del tamaño poblacional se registraría sólo en las poblaciones de la especie más susceptible a 

los cambios en la vegetación, en este caso las de O. phyllotis, que es la especie que habita menos tipos de 

vegetación que en los que se encuentra O. couesi.  Estas diferencias en la tolerancia a cambios climáticos 

ha sido observada para otras especies de América Central (e.g. género Bursera, Poelchau y Hamrick, 

2011).  Otra posible explicación podría estar relacionada al marcador molecular utilizado, aunque los 

estudios genéticos que incluyen a ambas especies hasta ahora sugieren que el citocromo b evoluciona 

con una tasa similar y los modelos de mejor ajuste obtenidos en este estudio son idénticos para cada 

especie. El uso de múltiples loci, tanto nucleares como mitocondriales, podría mostrar a más detalle la 

dinámica poblacional y facilitar la comparación de su historia demográfica (Bell et al., 2012). 

 

Hipótesis de estructuración genética de roedores codistribuidos, la morfología no concordante 

La definición taxonómica de especies basada en la morfología no siempre explica o coincide con la 

variación genética (e.g. Pastorini et al., 2003; Mukherjee et al., 2010), tal como se observa para O. couesi. 

Se ha sugerido que una clasificación taxonómica que contrasta con la estructuración genética es 

consecuencia de plasticidad fenotípica o de la convergencia de caracteres.  En mamíferos es frecuente que 

las especies tengan variación genética no representada a nivel morfológico, como en las especies crípticas, 

por lo cual se ha sugerido el concepto de especie genética para una clasificación independiente de las 

características morfológicas (Baker y Bradley, 2006).  Los resultados del citocromo b en O. couesi muestran 

que el dimorfismo sexual, las diferencias morfológicas entre individuos en diferentes edades e incluso la 

variación del tamaño asociadas al gradiente altitudinal reportadas por ejemplo, por Carleton y Arroyo-

Cabrales (2009), no explican ni están relacionadas con la estructuración genética que se detecta con este 

gen.  Por un lado, esto puede deberse incluso a que algunas especies de Oryzomys pudieron haberse 

clasificado basándose únicamente en la altitud en la que se encontraron y no en las características 
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morfológicas (como mencionan Carleton y Arroyo-Cabrales, 2009).  Por otro lado, podría deberse a que 

variables climáticas y ambientales influyen significativamente la estructuración genética de O. couesi.  Por 

ejemplo, se reconoce que hay factores ecológicos que causan diversificación fenotípica (e.g. diferenciación 

morfológica como resultado de la combinación de cambios en el clima y expansiones poblacionales; 

Hellberg et al., 2011), y que el clima puede ocasionar una respuesta independiente, tanto en las especies 

como en sus poblaciones (Stweart, 2009).  Esto coincide con los resultados observados en este estudio 

para O. couesi.  En cuanto a O. phyllotis, los tres grupos morfológicos sugeridos como subespecies por 

Lawlor (1982) coinciden con los grupos obtenidos con base en las barreras geológicas en este estudio, 

aunque los resultados asimismo sugieren que puede existir una subespecie o, un linaje más (Gutiérrez-

García y Vázquez Domínguez, 2012). 

 

La variables climáticas, su influencia en la variabilidad genética de roedores codistribuidos en América 

Central 

El estudio de la distribución de especies de acuerdo con las características ecológicas que las definen (e.g. 

el modelado de nicho), ha revelado que la ecología tiene un papel importante en cuanto a la 

diferenciación y  estructuración genética de las mismas (Mukherjee et al., 2010).  Aunque para ninguna de 

las dos especies de este estudio la agrupación ecológica fue significativa entre grupos, sí lo fue a nivel de 

variación entre poblaciones y entre individuos. Los resultados sugieren que para ciertas especies de 

roedores, incluso aquellos con plasticidad fenotípica como O. couesi, se pueden observar grupos 

genéticos 'mayores', o linajes, asociados a grandes barreras geológicas, distancia geográfica o filogenia, los 

cuales a su vez tienen diferencias internas asociadas más con aspectos y factores ecológicos.  Vázquez-

Domínguez et al. (2009) observaron que algunas poblaciones de O. couesi del sureste de México tienen 

diferenciación genética relacionada a gradientes en el tipo de vegetación y el clima; dicho resultado 

coincide con el de este estudio pero, en nuestro caso, a una escala geográfica amplia, a nivel de la 

distribución completa de la especie.  Respecto a O. phyllotis, la ecología influye en la estructura genética a 

nivel de las poblaciones también, pero en menor grado que la morfología.  Sin embargo, si la ecología 

explica la variación a nivel de individuos, podría estar promoviendo la variación a nivel morfológico, por lo 

que la variación morfológica observada podría ser resultado más bien de una respuesta histórica, que 
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inicialmente fue modificada por variables tales como la precipitación y la temperatura, como se ha 

observado para otros roedores (Wolf et al., 2009).  En este estudio se hicieron grupos de acuerdo con 

variables climáticas, pero también se determinó cuáles de esas variables son más importantes para las 

agrupaciones que se hicieron con base en la morfología y la genética.  Los resultados muestran que la 

variable que define significativamente las agrupaciones de ambas especies es la precipitación, la cual se 

sabe está relacionada significativamente con la morfología en roedores (e.g. heterómidos; Wolf et al., 

2009).  En el caso de O. phyllotis las variables son las mismas para las diferentes agrupaciones, mientras 

que para las agrupaciones de Oryzomys son distintas.  En relación con las agrupaciones filogeográficas, 

filogenéticas y ecológicas de O. phyllotis, la variable más importante es la de precipitación del mes más 

frío, mientras que para los grupos morfológicos, es la precipitación del mes más húmedo.  Por otro lado, 

para O. couesi las variables que influyen en las agrupaciones son más y más diversas, incluyendo además 

la temperatura y la altitud. En específico para las agrupaciones morfológicas, filogenéticas y filogeográficas 

las variables más importantes son de precipitación, mientras que para la agrupación ecológica se incluye la 

temperatura por estacionalidad y la altitud.  De hecho, en otras especies de roedores se ha asociado la 

altitud con la estructuración genética (e.g. para Peromyscus; Ordóñez-Garza et al., 2010), como lo 

observado para la agrupación ecológica de O. couesi. 

 En un estudio donde se realizó la predicción y modelado de distribución geográfica de estas dos 

especies de roedores de acuerdo con diferentes escenarios de cambio climático (Calixto, 2009), se 

encontró que la distribución de O. phyllotis es la que se vería mayormente afectada por los cambios en el 

clima.  De ser así, el hecho de que encontramos un mayor número de variables ambientales que definen la 

estructuración genética de O. couesi podría asociarse con un mayor potencial de esta especie para 

enfrentar fluctuaciones climáticas.  Lo anterior coincide con lo observado por Vega et al. (2007): que la 

especie mantiene su variabilidad genética alta aún después de cuellos de botella debido a cambios 

climáticos fuertes como huracanes (e.g. poblaciones de Isla Cozumel).  En roedores se sabe que la 

amplitud de respuesta a cambios climáticos está limitada por la plasticidad fenotípica (Auffray et al., 2009), 

la cual es una característica observada en O. couesi (Carleton y Arrollo-Cabrales, 2009, entre otros).  Por 

otro lado, el hecho de que la precipitación fue una variable significativa en relación con las agrupaciones 
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de O. phyllotis, sugiere que cambios en el clima asociados con el régimen de lluvias serían los más 

importantes para esta especie, en comparación con la temperatura o la altitud, por ejemplo. 

 

 

V.CONCLUSIONES 

América Central es una región ideal para probar patrones filogeográficos de respuesta mixta de especies 

codistribuidas.  Los patrones filogeográficos de O. couesi y O. phyllotis son en su mayoría no concordantes 

debido especialmente a sus particularidades ecológicas.  El principal factor que está modelando la 

estructura genética a nivel de grupos es la distancia geográfica, mientras que para el nivel de poblaciones 

son la ecología y la morfología, que a su vez tienen diferente importancia para cada especie. Así, las 

características ecológicas de O. couesi le permitieron colonizar regiones y atravesar barreras geológicas 

que fueron, por el contrario, limitantes para la distribución de O. phyllotis.  Los estudios comparados entre 

especies de grupos taxonómicos similares, como estos dos roedores, permiten identificar cuáles son los 

factores importantes (además de la geología y el clima) para el estudio de la historia y evolución de las 

comunidades. 
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TABLAS 
 

Tabla1. Lista de individuos de O. couesi utilizados para este estudio 

Especie Voucher/ 
GenBank 

Museo País Latitud Longitud ID 
Muestra 

O. c. couesi 583074 NMNH (SI) Belice 16.265800 -88.870000 1Bel 

O. c. gatunensis 125408 FMNH Colombia 8.757500 -75.890000 1Col 

O. c. gatunensis 127250 FMNH 
   

2Col 

O. sp. M-1831 LSUMZ Costa Rica 9.084742 -83.574672 1CoRi 

O. sp. EU074670 RMT 
 

10.694628 -84.099322 2CoRi 

O. sp. EU074671 RMT 
   

3CoRi 

O. c. couesi 98754 MVZ El Salvador 13.583330 -88.066670 1ElSalv 

O. c. couesi 98759 MVZ 
 

13.766670 -88.216670 2ElSalv 

O. c. FJ360634 CMNH 
 

13.507889 -89.115844 8ElSalv 

O. c. FJ360635 CMNH 
   

9ElSalv 

O. c. FJ360636 CMNH 
   

10ElSalv 

O. c. couesi 98774 MVZ 
 

13.666670 -89.533330 7ElSalv 

O. c. couesi 98762 MVZ 
   

3ElSalv 

O. c. couesi 98763 MVZ 
   

4ElSalv 

O. c. couesi 98764 MVZ 
   

5ElSalv 

O. c. couesi 98765 MVZ 
   

6ElSalv 

O. c. 11899/118956 CMNH Guatemala 15.403739 -89.139150 1Gua 

O. sp. 760 USAC 
 

17.225000 -89.613300 2Gua 

O. sp. 976 USAC 
 

16.915000 -89.817500 4Gua 

O. c. couesi 565124 NMNH (SI) 
 

15.116208 -89.559053 7Gua 

O. c. couesi 565129 NMNH (SI) 
 

14.189217 -90.695856 8Gua 

O. c. couesi FJ360633 KUM 
 

15.260000 -90.220000 9Gua 

O. c. FJ971266 ROM 
 

16.990761 -89.690078 10Gua 

O. sp. 975 USAC 
 

17.693900 -89.533300 3Gua 

O. sp. 978 USAC 
   

6Gua 

O. c. FJ971267 ROM 
 

17.309981 -89.621039 11Gua 

O. c. FJ971268 ROM 
   

12Gua 

O. c. 11714/118669 CMNH Honduras 14.535556 -88.707222 1Hon 

O. c. couesi 565477 NMNH (SI) 
 

14.775169 -88.773611 4Hon 

O. c. couesi 565478 NMNH (SI) 
 

14.420167 -88.605389 5Hon 

O. c. TK136361/104417 TTU6 
 

14.412683 -86.627956 13Hon 
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O. c. TK136999/104088 TTU11 
 

14.610244 -86.303389 14Hon 

O. c. 13306/112927 CMNH 
 

15.010278 -85.852500 2Hon 

O. c. 13311/112928 CMNH 
   

3Hon 

O. c. couesi  182 UAMI 
 

15.510819 -87.948792 6Hon 

O. c. couesi  183 UAMI 
   

7Hon 

O. c. couesi  184 UAMI 
   

8Hon 

O. c. TK101818/84475 TTU3 
 

15.740479 -87.457278 15Hon 

O. c. EU074666 TTU 
   

16Hon 

O. c. EU074667 TTU 
   

17Hon 

O. c. TK102090/84747 TTU10 
 

14.808898 -85.842817 9Hon 

O. c. TK102091/84748 TTU1 
   

10Hon 

O. c. DQ185383 TTU 
   

11Hon 

O. c. DQ185384 TTU 
   

12Hon 

O. c. couesi 30753 CNMA-IBUNAM Campeche/ 
México 

18.618508 -92.284408 1CamMx 

O. c. couesi 31708 CNMA-IBUNAM 20.506945 -90.384160 4CamMx 

O. c. couesi 37343 CNMA-IBUNAM 
 

18.800000 -89.367000 5CamMx 

O. c. teapensis EU074657 ASNHC 
 

18.093972 -91.042547 6CamMx 

O. c. couesi 30751 CNMA-IBUNAM 
 

19.040000 -91.090000 2CamMx 

O. c. couesi 30752 CNMA-IBUNAM 
   

3CamMx 

O. c. regillus 141802 MVZ Chiapas/ 
México 

16.907222 -92.126389 1ChiMx 

O. c. 223 ECO-SC-M 16.761000 -91.128000 2ChiMx 

O. c. 231 ECO-SC-M 
 

16.701000 -94.169000 3ChiMx 

O. c. 975 ECO-SC-M 
 

15.946000 -93.825000 4ChiMx 

O. c. 1319 ECO-SC-M 
 

16.191111 -91.308056 5ChiMx 

O. c. TK150243/104676 TTU8 
 

15.419683 -93.071961 6ChiMx 

O. c. teapensis EU074660 ASK 
 

17.423225 -91.981956 7ChiMX 

O. c. EU074650 TTU 
 

17.430878 -92.005475 10ChiMx 

O. c. EU074648 TTU 
 

15.419683 -93.071961 8ChiMx 

O. c. EU074649 TTU 
   

9ChiMx 

O. c. 2036 ASK-ROM Colima/ 
México 

19.250014 -103.516650 3ColMx 

O. c. 2103 ASK-ROM 18.912867 -103.872092 4ColMx 

O. c. 1916 ASK-ROM 
 

19.386669 -103.571528 1ColMx 

O. c. EU074652 ASK-ROM 
   

2ColMX 

O. c. 2123 ASK-ROM 
 

18.929483 -104.065172 5ColMx 

O. c. 2124 ASK-ROM 
   

6ColMx 

O. c. 2141 ASK-ROM 
 

19.048119 -104.327775 7ColMx 
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O. c. 2164 ASK-ROM 
   

8ColMx 

O. c. 2165 ASK-ROM 
   

9ColMx 

O. c. EU074645 TTU 
 

19.100389 -104.308367 10ColMx 

O. c. EU074646 TTU 
   

11ColMx 

O. c. GQ178245 TTU 
   

12ColMx 

O. c. GQ178246 TTU 
   

13ColMx 

O. c. spp. mexicanus 3268 MZFC-M Guerrero/ 
México 

17.420000 -100.204000 3GueMx 

O. c. spp. mexicanus 3274 MZFC-M 17.414000 -100.209000 4GueMx 

O. c. spp. mexicanus 6725 MZFC-M 
 

16.796000 -98.712000 5GueMx 

O. c. spp. mexicanus 6726 MZFC-M 
 

16.759000 -98.685000 6GueMx 

O. c. spp. mexicanus 6730 MZFC-M 
 

16.790000 -98.672000 7GueMx 

O. c. spp. mexicanus 3262 MZFC-M 
 

17.342000 -100.252000 1GueMx 

O. c. spp. mexicanus 3263 MZFC-M 
   

2GueMx 

O. c. subsp. c.  13850 UAMI Hidalgo/ 
México 

21.178889 -98.895833 3HidMx 

O. c. subsp. c.  13853 UAMI 20.964722 -98.705833 4HidMx 

O. c. subsp. c. 13855 UAMI 
 

21.200556 -99.006111 5HidMx 

O. c. subsp. albiventer 12344 UAMI Jalisco/ 
México 

19.768056 -104.362500 3JalMx 

O. c. EU074653 TTU 19.491812 -105.044286 4JalMx 

O. c. spp. mexicanus 6111 MZFC-M 
 

19.300000 -104.790000 1JalMx 

O. c. spp. mexicanus 6127 MZFC-M 
   

2JalMx 

O. c. subsp. regillus 999 UAMI Michoacán/ 
México 

20.118056 -102.691667 1MichMx 

O. c. EU074654 TTU 19.627989 -100.703878 11MichMx 

O. c. 1749 ASK-ROM 
 

17.980394 -102.349856 2MichMx 

O. c. 1750 ASK-ROM 
   

3MichMx 

O. c. 1752 ASK-ROM 
   

4MichMx 

O. c. 1755 ASK-ROM 
   

5MichMx 

O. c. 1756 ASK-ROM 
   

6MichMx 

O. c. 1757 ASK-ROM 
   

7MichMx 

O. c. 1758 ASK-ROM 
   

8MichMx 

O. c. 1760 ASK-ROM 
   

9MichMx 

O. c. 1765 ASK-ROM 
   

10MichMx 

O. c. EU074651 ASNHC Nayarit/México 21.535000 -105.249861 1NayMx 

O. c. subsp. aztecus 38101 CNMA-IBUNAM Oaxaca/ 
México 

18.030556 -96.699720 1OaxMx 

O. c. subsp. aztecus 38103 CNMA-IBUNAM 17.634722 -96.898610 2OaxMx 

O. c. FJ97124 BYU 
 

16.982775 -95.067558 5OaxMx 

O. c. DQ185385 TTU 
 

16.774786 -96.600792 3OaxMx 
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O. c. DQ185386 TTU 
   

4OaxMx 

O. c. subsp. aztecus 4909 UAMI Puebla/ 
México 

18.184167 -98.384167 1PueMx 

O. c. subsp. aztecus  5276 UAMI 18.333333 -97.283333 2PueMx 

O. c. subsp. aztecus 8102 UAMI 
 

18.706111 -98.487222 3PueMx 

O. c. subsp. aztecus 8103 UAMI 
 

18.835556 -98.404167 4PueMx 

O. c. subsp. c. 9503 UAMI 
 

18.636944 -98.645833 5PueMx 

O. c. 7173 ASNHC Quintana Roo/ 
México 

18.420097 -88.786481 1QRooMx 

O. c. 29961 ASNHC 18.348100 -88.941400 4QRooMx 

O. c. 29962 ASNHC 
 

20.552250 -89.116542 5QRooMx 

O. c. 7187 ASNHC 
 

18.233328 -89.016694 2QRooMx 

O. c. 7188 ASNHC 
   

3QRooMx 

O. c. EU074658 ASNHC 
 

20.431511 -86.908500 1CozuMx 

O. c. cozumelae 2hMCZMEL IE 
   

2CozuMx 

O. c. cozumelae 2mMCZMEL IE 
   

3CozuMx 

O. c. cozumelae 3hMCZMEL IE 
   

4CozuMx 

O. c. cozumelae 3mMCZMEL IE 
   

5CozuMx 

O. c. cozumelae 1mPCZMEL IE 
   

6CozuMx 

O. c. cozumelae 2mPCZMEL IE 
   

7CozuMx 

O. c. cozumelae 3mPCZMEL IE 
   

8CozuMx 

O. c. cozumelae 1mCTCZML IE 
   

9CozuMX 

O. c. cozumelae 2mCTCZML IE 
   

10CozuMx 

O. c. cozumelae 1hRCZMEL IE 
   

11CozuMx 

O. c. cozumelae 2hRCZMEL IE 
   

12CozuMx 

O. c. cozumelae 3hRCZMEL IE 
   

13CozuMX 

O. c. cozumelae 3mRCZMEL IE 
   

14CozuMx 

O. c. cozumelae 4mRCZMEL IE 
   

15CozuMx 

O. c. cozumelae 66hCZMEL IE 
   

16CozuMx 

O. c. cozumelae 66mCZMEL IE 
   

17CozuMx 

O. c. cozumelae 70mCZMEL IE 
   

18CozuMx 

O. c. 3089 CNMA-IBUNAM San Luis Potosí/ 
México 

22.341300 -99.038608 1SLPMx 

O. c. 16243 UAMI 21.384333 -98.990386 2SLPMx 

O. c. 22031 CNMA-IBUNAM 
 

22.437800 -99.305600 4SLPMx 

O. c. FJ971271 CMC Tabasco/ 
México 

17.742300 -91.711983 11TabMx 

O. c. FJ971272 BYU 
  

12TabMx 

O. c. 2514 ASK-ROM 
 

17.961756 -92.987833 1TabMx 

O. c. 2516 ASK-ROM 
   

2TabMx 
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O. c. 2518 ASK-ROM 
   

3TabMx 

O. c. 2527 ASK-ROM 
   

4TabMx 

O. c. EU074656 ASK-ROM 
   

5TabMx 

O. c. 135 ASK-ROM 
 

17.766667 -91.283333 6TabMx 

O. c. 136 ASK-ROM 
   

7TabMx 

O. c. 141 ASK-ROM 
   

8TabMx 

O. c. 143 ASK-ROM 
   

9TabMx 

O. c. 153 ASK-ROM 
   

10TabMx 

O. c. TK27059/44927 TTU Tamaulipas/ 
México 

24.861350 -98.181108 8TmlpMx 

O. c. aquaticus 92286 MVZ 23.148333 -99.009722 9TmlpMx 

O. c. 3385/2197 ASNHC-ASK 
 

25.842017 -97.497692 5TmlpMx 

O. c. 3383/2199 ASNHC-ASK 
   

6TmlpMx 

O. c. 3381/2229 ASNHC-ASK 
   

7TmlpMx 

O. c. 3375/2190 ASNHC-ASK 
 

22.247506 -97.848122 1TmlpMx 

O. c. 3377/2192 ASNHC-ASK 
   

2TmlpMx 

O. c. EU074659 ASK 
   

3TmlpMx 

O. c. 3380/2195 ASNHC-ASK 
   

4TmlpMx 

O. c. goldmani EU074661 TTU Veracrúz/ 
México 

18.035603 -94.196031 8VerMx 

O. c. subsp. c.  13858 UAMI 19.100556 -97.030833 9VerMx 

O. c. subsp. c. 13861 UAMI 
 

18.893333 -97.006944 10VerMx 

O. c. subsp. c. 13869 UAMI 
 

19.921111 -97.274722 11VerMx 

O. c. M-7796 LSUMZ 
 

17.795539 -95.114192 1VerMx 

O. c. M-7797 LSUMZ 
   

2VerMx 

O. c. spp. c. 6734 MZFC-M 
 

18.600000 -95.076000 6VerMx 

O. c. spp. c. 6737 MZFC-M 
   

7VerMx 

O. sp. M-7654 LSUMZ 
 

19.637653 -96.398125 3VerMx 

O. sp. M-7655 LSUMZ 
   

4VerMx 

O. sp. M-7656 LSUMZ 
   

5VerMx 

O. c. goldmani FJ971269 BYU 
 

18.589697 -95.100925 12VerMx 

O. c. goldmani FJ971270 BYU 
   

13VerMx 

O. c. goldmani FJ971273 CMC 
   

14VerMx 

O. c. 6273 ASNHC Yucatán/ 
México 

19.821586 -89.337986 1YucMx 

O. c. 7194 ASNHC 21.590000 -87.986192 2YucMx 

O. c. 7195 ASNHC 
   

3YucMx 

O. c. Oc1b IE 
 

21.576389 -88.075278 4YucMx 

O. c. Oc2 IE 
   

5YucMx 
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O. c. Oc3 IE 
   

6YucMx 

O. c. Oc4 IE 
   

7YucMx 

O. c. Oc13 IE 
   

8YucMx 

O. c. Oc15 IE 
   

9YucMx 

O. c. Oc1 IE 
 

21.132222 -90.008333 10YucMx 

O. c. Oc02 IE 
   

11YucMx 

O. c. Oc24 IE 
   

12YucMx 

O. c. Oc28 IE 
   

13YucMx 

O. c. Oc29 IE 
   

14YucMx 

O. c. Oc31 IE 
   

15YucMx 

O. c. richmondi 337782 NMNH (SI) Nicaragua 12.171800 -84.319000 1Nic 

O. c. couesi 555693 NMNH (SI) 
 

13.817400 -86.035900 2Nic 

O. c. TK119170/100561 TTU4 
 

13.675500 -84.991833 3Nic 

O. c. FJ971264 ROM 
 

11.928006 -85.959861 9Nic 

O. c. FJ971265 ROM 
   

10Nic 

O. c. TK119172/100575 TTU12 
 

12.166667 -83.916667 4Nic 

O. c. TK119180/100586 TTU16 
   

5Nic 

O. c. TK119186/100602 TTU18 
   

6Nic 

O. c. EU074663 TTU 
   

7Nic 

O. c. EU074664 TTU 
   

8Nic 

O. c.  EU074668 MSB Panamá 7.240000 -80.630000 1Pan 

O. c.  EU074669 MSB 
   

2Pan 

O. c. 2764 ASNHC Estados Unidos de América 26.071614 -97.476303 1TxUs 

O. c. EU074665 ACUNHC 26.160439 -98.373403 4TxUs 

O. c. DQ370034 TTU 25.990292 -97.500489 2TxUs 

O. c. EU074662 TTU 
   

3TxUs 

La información de la tabla incluye el nombre de identificación de la muestra, donde el nombre de la colección biológica a la que pertenece la 
muestra son: ACUNHC, Abilene Christian University Natural History Collections; ASNHC, Angelo State Natural History Collection; BYU, Brigham 
Young University; CMC, Colección de Mamíferos del CEAMISH; Universidad Autónoma del Estado de Morelos; CMNH, Carnegie Museum of Natural 
History; CNMA-UNAM, Colección Nacional de Mamíferos/UNAM; ECO/SC-M, Colegio de la Frontera Sur/San Cristobal de las Casas; FMNH, The 
Field Museum of Natural History; IE, Instituto de Ecología/UNAM; KUM, Kansas University Museum; LSUMZ, Louisiana State University Museum of 
Natural Science; MVZ, Museum of Vertebrate Zoology-University of Berkeley; MZFC-UNAM, Museo de Zooología de la Facultad de Ciencias/UNAM; 
NMNH(SI), National Museum of Natural History/Smithsonian Institute; RMT, Robert M. Timm/vouchers at University of Kansas Museum of Natural 
History KUM; ROM, Royal Ontario Museum; TTU, Texas Tech University Mammal Collection; UAMI, Universidad Autónoma de México/Iztapalapa; 

USAC, Universidad de San Carlos/Guatemala.  Respecto al nombre de la especie O. c. es la abreviación de Oryzomys couesi. 
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Tabla 2. Características de los primers diseñados 
 

Nombre Dirección Secuencia 5' a 3' Tamaño pb GC % contenido de GC Tm ˚C 

1Ory_CytB_47F F ACTCATTCATTGACCTGCCAACCC 24 12 50.0 59.4 

1Ory_CytB_219R R TACGTCTCGGCAGATGTGAGTTACTG 26 13 50.0 59.5 

2Ory_CytB_159F F ACACTACACATCAGATACAACAACAGC 27 11 40.7 56.8 

2Ory_CytB_270R R GAATATTGATGCGCCGTTAGCGTG 24 12 50.0 58.5 

3Ory_CytB_230F F GACTTATYCGATATGCCCACGCTA 24 12 50.0 58.0 

3Ory_CytB_347R R CCGATGTTTCAGGTTTCGTTGAGT 24 11 45.8 57.3 

4Ory_CytB_338F F TCACGTCGGACGAGGAATGTACTA 24 12 50.0 58.7 

4Ory_CytB_461R R TTGTCCTCATGGAAGTACGTAGCC 24 12 50.0 58.1 

5Ory_CytB_401F F CATGAGGACAAATATCATTCTGAGGAGC 28 12 57.0 42.9 

5Ory_CytB_542R R AAGGCGAAGAATCGGGTTAGTGTG 24 12 58.9 50.0 

6Ory_CytB_507F F AGTAGACAAAGCCACACTAACCCG 24 12 58.5 50.0 

6Ory_CytB_646R R CTGAGTTTGAGTTTAGTCCTGAGGG 25 12 56.6 48.0 

7Ory_CytB_622F F CCCTCAGGACTAAACTCAAAC 21 10 52.5 47.6 

7Ory_CytB_752R R CCGAGAACATCTGGGAAA 18 9 51.4 50.0 

8Ory_CytB_738F F CCCAGATGTTCTCGGA 16 9 50.2 56.3 

8Ory_CytB_852R R GATTGAGCGTAGAATAGCGT 20 9 51.9 45.0 

Donde: F, forward o en dirección adelante; pb, pares de bases; R, reverse o hacia atrás y Tm, tiempo de fusión; 
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Tabla 3. Valores de diversidad genética y pruebas de neutralidad para los grupos filogenéticos de O. couesi 

Grupo N Hp h 
(±DS) 

Π 
(±DS) 

S k Tajima's D Fu's F R2 SSD P 
(SSD Sim ≥ SSD Obs) 

Golfo  63 52 0.990 
(0.006) 

0.01443 
(0.00124) 

107 10.447 -1.87054* -3.19425* 0.0416*** 0.00155 0.9387 

América 
Central 

29 26 0.993 
(0.011) 

0.01411 
(0.00169) 

76 10.224 -1.79788 -2.91538* 0.0498*** 0.00130 0.9446 

Pacífico 56 48 0.994 

(0.005) 

0.01993 

(0.00134) 

95 14.366 -1.06860 -2.98314* 0.0678 0.00413 0.8504 

Península 35 18 0.859 
(0.055) 

0.00534 
(0.00120) 

46 3.887 -2.35966** -3.41231** 0.0487*** 0.00446 0.8282 

Península 
Basal 

12 9 0.939 
(0.058) 

0.00563 
(0.00133) 

16 4.106 -0.97152 -1.22080 0.1163 0.00708 0.7784 

América 
del Sur 

4 4 1 0.01565 
(000380) 

20 11.333      

Costa Rica 2 2 1 0.00410 
(0.500) 

3 3      

Los códigos corresponden a: N, número de muestras; Hp, número de haplotipos; h diversidad haplotípica y π nucleotídica; S, número de sitios 
polimórficos; k, media de diferencias pareadas; r, índice de Harpending; R2 índice de Ramos-Onsins y Rozas. Los valores de significancia de las 
pruebas de neutralidad son: *P<0.05, ** P<0.01, ***P<0.001. Valores bajos de P (SSD Sim ≥ SSD Obs) indicarían el rechazo del modelo de 
expansión. 
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Tabla 4. Divergencia nucleotídica neta (Da ± desviación estándar; sobre la diagonal) y distancia p-no 
corregida (Dx ± desviación estándar; bajo la diagonal) entre los grupos de O. couesi 
 

  
Da 

  Golfo AC Pacífico Península PB AS CR 

 
Golfo 

 0.00470 
(0.00136) 

0.01576 
(0.00164) 

0.00537 
(0.00119) 

0.00576 
(0.00141) 

0.04927 
(0.00702) 

0.09926 
(0.01402) 

 
AC 

0.01897 
(0.00137) 

 0.01928 
(0.00222) 

0.00353 
(0.00152) 

0.00352 
(0.00175) 

0.04823 
(0.00871) 

0.09959 
(0.01847) 

 
Pacífico 

0.03294 

(0.00139) 

0.03631 

(0.00206) 

 0.01917 

(0.00241) 

0.01774 

(0.00249) 

0.05414 

(0.00780) 

0.09338 

(0.01345) 
Dx 

Península 
0.01526 

(0.00111) 
0.01326 

(0.00152) 
0.03181 

(0.00220) 
 0.00230 

(0.00132) 
0.05233 

(0.01371) 
0.10131 

(0.03129) 
 

PB 
0.01579 

(0.00141) 
0.01399 

(0.00178) 
0.03052 

(0.00231) 
0.00779 

(0.00131) 
 0.05148 

(0.01403) 
0.09650 

(0.02949) 
 

AS 
0.06431 

(0.00665) 
0.06311 

(0.00846) 
0.07193 

(0.00745) 
0.06282 

(0.01345) 
0.06282 

(0.01354) 
 0.10910 

(0.04728) 
  

CR 
0.10853 

(0.01398) 
0.10870 

(0.01844) 
0.10540 

(0.01340) 
0.10603 

(0.03127) 
0.10131 

(0.02947) 
0.11898 

(0.04724) 
 

Los números resaltados y sombreados indican los valores más altos y más bajos respectivamente. 
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Tabla 5. Resultados de estructuración genética de Oryzomys couesi a partir de cinco hipótesis de agrupamiento 

%de la variación Taxonómica 
Goldman (1918) 

Taxonómica 
Hanson (2009) 

Filogenética Filogeográfica Ecológica 

Entre grupos 38.01 47.73 50.26 72.11 6.46 
Entre poblaciones dentro 

de los grupos 35.95 30.75 30.75 18.99 65.09 

Dentro de las poblaciones 26.04 21.51 18.99 8.9 28.44 

      Índices de fijación 
     

ΦCT  0.38014 0.47734 0.50257 0.72109 0.06461 

ΦSC  0.5799 0.58843 0.61814 0.68101 0.69591 

ΦST  0.73959 0.78489 0.81005 0.91103 0.71556 

Donde: los números resaltados en negritas son el mayor de cada agrupación, los números con fondo sombreado 
son los menores para cada agrupación, los números rojos son el dato mayor del conseguido de todas las 
agrupaciones y en azul el dato menor obtenido de todas las agrupaciones. Todos los índices tienen valores de 

significancia p<0.001. 
 

 

Tabla 6. Resultados de estructuración genética de Ototylomys phyllotis a partir de cuatro hipótesis de agrupamiento 

% de la variación Taxonómica 
Lawlor 

Filogenética Filogeográfica Ecológica 

Entre grupos 35.14 75.3 77.11 51.2 

Entre poblaciones dentro de los grupos 55.19 13.86 9.29 37.48 

Dentro de las poblaciones 9.67 10.85 13.6 11.32 

     Índices de Fijación 
    

ΦCT  0.35143 0.75297 0.7711 0.51196 

ΦSC  0.85092 0.56096 0.4059 0.76801 

ΦST  0.90331 0.89154 0.864 0.88678 

Donde: los números resaltados en negritas son el mayor de cada agrupación, los números con fondo sombreado son 

los menores para cada agrupación, los números rojos son el dato mayor del conseguido de todas las agrupaciones y 
en azul el dato menor obtenido de todas las agrupaciones. Todos los índices tienen valores de significancia p<0.001. 
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Tabla 7.  Variables ecológicas relevantes para cada agrupación de Ototylomys phyllotis 

AGRUPACIONES 

Taxonómica Filogenética Filogeográfica Ecológica 

BIO 13 BIO 19 BIO 19 BIO 19 

BIO 16 BIO 4 BIO 14 BIO 16 

BIO 15 BIO 16 BIO 8 BIO 12 

BIO 4 BIO 13 BIO 17 BIO 13 

BIO 12 BIO 12 BIO 12 BIO 17 

Nota: la selección de las variables se hizo de acuerdo a los valores de Lambda de 
Wilks, valores de F y significancia mayor al 98%. 

 

 

 

Tabla 8.  Variables ecológicas relevantes para cada agrupación de Oryzomys couesi 

AGRUPACIONES 

Taxonómica Goldman Taxonómica Hanson Filogenética Filogeográfica Ecológica 

BIO 15 BIO 15 BIO 15 BIO 19 BIO 4 

BIO 19 BIO 2 BIO 19 BIO 17 BIO 12 

BIO 4 BIO 19 BIO 3 BIO 14 Altitud snm 

BIO 3 BIO 17 BIO 17 BIO 12 BIO 16 

BIO 7 BIO 14 BIO 4 BIO 7 BIO 13 

Nota: la selección de las variables se hizo de acuerdo a los valores de Lambda de Wilks, valores 
de F y significancia mayor al 99%. 
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Tabla 9.  Estadísticos de resumen de la estructura genética, diversidad y divergencia de 
Oryzomys couesi y Ototylomys phyllotis  de acuerdo a la hipótesis de barreras geológicas 
principales de América Central 
 

Estadístico Descripción 
Oryzomys couesi Ototylomys 

phyllotis 

  

  

% variación 
AMOVA Entre grupos 

25.43 68.38 

 

Entre poblaciones dentro de 
los grupos 

40.98 22.55 

 
Dentro de las poblaciones 33.6 9.07 

 

    

Índices de fijación 
AMOVA ΦCT 

0.25425 0.68375 

 
ΦSC 0.54949 0.71311 

 
ΦST 0.66403 0.90927 

 
    

Divergencias 
Da/Dx±DS 

Península vs Chiapas-
Guatemala 

0.02281±0.02013/ 
0.06897±0.01949 

0.04898±0.00341/ 
0.06223±0.00333 

 
Península vs AC 

0.00147±0.00127/ 
0.01675±0.00126 

0.05326±0.00413/ 
0.07536±0.00362 

 
Chiapas-Guatemala vs AC 

0.00043±0.00372/ 
0.02069±0.00391 

0.04668±0.00528/ 
0.06668±0.00506 

 
AC vs Panameño 

0.02829±0.01381/ 
0.05503±0.01082 

0.02616±0.00854/ 
0.04054±0.00851 

 

    

Diversidad 
haplotípica h Península 

0.953±0.018 0.977±0.007 

 
Chiapas-Guatemala 1.000±0.126 0.926±0.026 

 
AC 0.995±0.007 0.991±0.013 

 
Panameño 1.000±0.126 N 

 
    

Diversidad 
nucleotídica π Península 

0.01006±0.00096 0.01525±0.00170 

 
Chiapas-Guatemala 0.02005±0.00521 0.01125±0.00127 

 
AC 0.02048±0.00172 0.02876±0.00273 

 
Panameño 0.03300±0.01064 N 

      

Donde: los valores más altos están en letras negritas y los valores más bajos están sombreados; 
N, significa que no se calculó. 
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Figura 1. Árbol filogenético de máxima verosimilitud de o. couesicon los grupos filogenéticos. Los números rojos corresponden a 
los valores deaLRT_ La punta de las ramas tiene el nombre de la muestra, tabla 1_ La distribución geográfica de los grupos se pueden 
observar en el Anexo 3 
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Figura 8. Agrupaciones de las muestras de Oryzomys caues; de acuerdo con diferen tes cri terios. El 
detalle de los grupos está en el anexo 2. Las figuras corresponden a las siguientes agrupaciones A) 
Taxonómica de Goldman (1918), B) Taxonómica de Hanson (2010), C) Filogenéticos, D) 
Filogeograficos (SAMOVA) y, E) Ecológicos 
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Figura 9. Agrupaciones de las muestras de Qlotylomys phyllOtis de acuerdo con 
diferen tes criterios. El detalle de los grupos está en el anexo 3 Las letras de la figura 
corresponden a las agrupaciones siguientes: AJ Taxonómica de Lawlor (1989), BJ 
Filogené t ica, CJ Filogeogri'lfica y. DI Ecológica 
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Figura 12. Principales ciados de América Central derivados de la historia geológica de acuerdo con la revisión de Gutiérrez
Garcla y Vi'lzquez-Domlnguez (20131 Las lineas en rojo representan las barreras geológicas principales En el mapa se 
observan las localidades de las muestras usadas para el estudio comparado. con un triángulo las de o. coueSiy con un 
circulo las de o. phyllOtis 

Figura 13. I lipOt esis sobre el efecto del istmo de Tchuantcpcc en las poblacion es de o. couesi. [ 1 cuadro /\ m u estra la 
t1 ¡pOt esis norte-sur, el cuadro 8 muestra la h ipótesis este-oeste 
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Figura 14. Esquema de resumen de los patrones concordan tes y discordan tes del origen y migración de o. couesi (azul) yo. 
phylloris ¡morado). La linea amarilla corresponde a las barreras geográficas concordantes, mientras que la linea punteada roja 
senala las barrera s no concordan tes 
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ANEXO 2.  Tabla de agrupaciones mayores de O. couesi 

  
AGRUPACIONES 

ID muestra ID de la red de haplotipos A B C D E 

1Bel 47PA 12 4 1 3 1 

1Col 1AS 12 2 6 3 2 

2Col 2AS 12 2 6 3 2 

1CoRi 27AC 10 1 2 3 2 

2CoRi 3CR 10 1 7 1 5 

3CoRi 4CR 10 1 7 1 5 

1ElSalv 36PA 8 4 1 3 2 

2ElSalv 38PA 8 4 1 3 7 

3ElSalv 15PY 8 4 4 3 7 

4ElSalv 39PA 8 4 1 3 7 

5ElSalv 16PY 8 4 1 3 7 

6ElSalv 37PA 8 4 1 3 7 

7ElSalv 17PY 8 3 4 3 2 

8ElSalv 35PA 8 3 1 3 2 

9ElSalv 34PA 8 3 1 3 2 

10ElSalv 35PA 8 3 1 3 2 

1Gua 2AC 12 4 2 3 1 

2Gua 32PA 12 4 1 3 6 

3Gua 31PA 12 4 1 3 6 

4Gua 33PA 12 4 1 3 6 

6Gua 42G 12 4 3 3 6 

7Gua 3AC 12 4 2 3 7 

8Gua 30PA 8 3 1 3 2 

9Gua 1AC 12 4 2 3 7 

10Gua 18PY 12 4 4 3 6 

11Gua 12PY 12 4 4 3 6 

12Gua 12PY 12 4 4 3 6 

1Hon 17AC 12 4 2 3 7 

2Hon 21AC 12 4 2 3 3 

3Hon 22AC 12 4 2 3 3 

4Hon 19AC 12 4 2 3 3 

5Hon 18AC 12 4 2 3 3 

6Hon 44G 12 4 3 3 6 

7Hon 43G 12 4 3 3 6 

8Hon 45G 12 4 3 3 6 

9Hon 20AC 12 4 2 3 6 

10Hon 16AC 12 4 2 3 6 

11Hon 14AC 12 4 2 3 6 

12Hon 15AC 12 4 2 3 6 

13Hon 12AC 12 4 2 3 3 

14Hon 13AC 12 4 2 3 6 

15Hon 23AC 12 4 2 3 2 
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16Hon 25AC 12 4 2 3 2 

17Hon 24AC 12 4 2 3 2 

1CamMx 5PB 12 4 5 3 6 

2CamMx 16G 12 4 3 3 6 

3CamMx 18G 12 4 3 3 6 

4CamMx 9PY 12 4 4 3 6 

5CamMx 19G 12 4 3 3 6 

6CamMx 17G 12 4 3 3 6 

1ChiMx 26AC 7 3 2 3 7 

2ChiMx 6PB 12 4 5 3 1 

3ChiMx 42PA 8 3 1 3 3 

4ChiMx 40PA 8 3 1 3 2 

5ChiMx 7PB 7 4 5 3 1 

6ChiMx 43PA 8 3 1 3 2 

7ChiMX 24G 12 4 3 3 1 

8ChiMx 41PA 8 3 1 3 2 

9ChiMx 41PA 8 3 1 3 2 

10ChiMx 44PA 12 4 1 3 1 

1ColMx 2PA 9 3 1 3 3 

2ColMX 3PA 9 3 1 3 3 

3ColMx 4PA 9 3 1 3 6 

4ColMx 8PA 9 3 1 3 6 

5ColMx 7PA 9 3 1 3 6 

6ColMx 5PA 9 3 1 3 6 

7ColMx 6PA 9 3 1 3 6 

8ColMx 1PA 9 3 1 3 6 

9ColMx 9PA 9 3 1 3 6 

10ColMx 10PA 9 3 1 3 6 

11ColMx 10PA 9 3 1 3 6 

12ColMx 11PA 9 3 1 3 6 

13ColMx 11PA 9 3 1 3 6 

1GueMx 20PA 9 3 1 3 7 

2GueMx 19PA 9 3 1 3 7 

3GueMx 25G 9 3 3 3 7 

4GueMx 21PA 9 3 1 3 7 

5GueMx 22PA 9 3 1 3 2 

6GueMx 24PA 9 3 1 3 7 

7GueMx 23PA 9 3 1 3 7 

3HidMx 48G 4 4 3 3 4 

4HidMx 47G 4 4 3 3 3 

5HidMx 46G 4 4 3 3 4 

1JalMx 29PA 9 3 1 3 6 

2JalMx 28PA 9 3 1 3 6 

3JalMx 8PB 9 3 5 3 3 

4JalMx 7PA 9 3 1 3 6 
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1MichMx 34G 6 3 3 3 3 

2MichMx 12PA 9 3 1 3 6 

3MichMx 16PA 9 3 1 3 6 

4MichMx 15PA 9 3 1 3 6 

5MichMx 17PA 9 3 1 3 6 

6MichMx 5PA 9 3 1 3 6 

7MichMx 18PA 9 3 1 3 6 

8MichMx 18PA 9 3 1 3 6 

9MichMx 14PA 9 3 1 3 6 

10MichMx 13PA 9 3 1 3 6 

11MichMx 10PA 6 3 1 3 3 

1NayMx 27PA 9 3 1 3 1 

1OaxMx 28G 3 3 3 3 1 

2OaxMx 27G 3 3 3 3 3 

3OaxMx 25PA 3 3 1 3 3 

4OaxMx 26PA 3 3 1 3 3 

5OaxMx 26G 12 3 3 3 1 

1PueMx 45PA 3 3 1 3 3 

2PueMx 3G 3 3 3 3 3 

3PueMx 1G 3 3 3 3 3 

4PueMx 2G 3 3 3 3 3 

5PueMx 46PA 3 3 1 3 3 

1QRooMx 7PY 12 4 4 3 6 

2QRooMx 33G 12 4 3 3 6 

3QRooMx 32G 12 4 3 3 6 

4QRooMx 9PB 12 4 5 3 6 

5QRooMx 8PY 12 4 5 3 6 

1CozuMx 3PY 13 4 4 3 6 

2CozuMx 5PY 13 4 4 3 6 

3CozuMx 4PY 13 4 4 3 6 

4CozuMx 29G 13 4 3 3 6 

5CozuMx 31G 13 4 3 3 6 

6CozuMx 3PY 13 4 4 3 6 

7CozuMx 3PY 13 4 4 3 6 

8CozuMx 5PY 13 4 4 3 6 

9CozuMX 29G 13 4 3 3 6 

10CozuMx 3PY 13 4 4 3 6 

11CozuMx 3PY 13 4 4 3 6 

12CozuMx 3PY 13 4 4 3 6 

13CozuMX 3PY 13 4 4 3 6 

14CozuMx 29G 13 4 3 3 6 

15CozuMx 3PY 13 4 4 3 6 

16CozuMx 4PY 13 4 4 3 6 

17CozuMx 29G 13 4 3 3 6 

18CozuMx 6PY 13 4 4 3 6 
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1SLPMx 48PA 5 4 1 3 4 

2SLPMx 50G 5 4 3 3 1 

4SLPMx 49G 5 4 3 3 4 

1TabMx 13PY 12 4 4 3 1 

2TabMx 14PY 12 4 4 3 1 

3TabMx 13PY 12 4 4 3 1 

4TabMx 12PY 12 4 4 3 1 

5TabMx 21G 12 4 3 3 1 

6TabMx 20G 12 4 3 3 6 

7TabMx 23G 12 4 3 3 6 

8TabMx 10PY 12 4 4 3 6 

9TabMx 10PB 12 4 5 3 6 

10TabMx 24G 12 4 3 3 6 

11TabMx 11PY 12 4 4 3 1 

12TabMx 22G 12 4 3 3 1 

1TmlpMx 15G 12 4 3 3 4 

2TmlpMx 36G 12 4 3 3 4 

3TmlpMx 15G 12 4 3 3 4 

4TmlpMx 37G 12 4 3 3 4 

5TmlpMx 38G 2 4 3 3 4 

6TmlpMx 39G 2 4 3 3 4 

7TmlpMx 41G 2 4 3 3 4 

8TmlpMx 40G 12 4 3 3 4 

9TmlpMx 35G 12 4 3 3 4 

1VerMx 11G 12 4 3 3 6 

2VerMx 7G 12 4 3 3 6 

3VerMx 9G 12 4 3 3 6 

4VerMx 5G 12 4 3 3 6 

5VerMx 4G 12 4 3 3 6 

6VerMx 8G 12 4 3 3 1 

7VerMx 15G 12 4 3 3 1 

8VerMx 6G 12 4 3 3 1 

9VerMx 13G 12 4 3 3 7 

10VerMx 12G 12 4 3 3 1 

11VerMx 14G 12 4 3 3 1 

12VerMx 10G 12 4 3 3 1 

13VerMx 7G 12 4 3 3 1 

14VerMx 10G 12 4 3 3 1 

1YucMx 29G 12 4 3 3 6 

2YucMx 3PY 12 4 4 3 6 

3YucMx 3PY 12 4 4 3 6 

4YucMx 1PY 12 4 4 3 6 

5YucMx 11PB 12 4 5 3 6 

6YucMx 3PY 12 4 4 3 6 

7YucMx 11PB 12 4 5 3 6 
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8YucMx 3PY 12 4 4 3 6 

9YucMx 2PY 12 4 4 3 6 

10YucMx 3PY 12 4 4 3 6 

11YucMx 12PB 12 4 5 3 6 

12YucMx 11PB 12 4 5 3 6 

13YucMx 13PB 12 4 5 3 6 

14YucMx 30G 12 4 3 3 6 

15YucMx 13PB 12 4 5 3 6 

1Nic 10AC 11 4 2 3 2 

2Nic 11AC 12 4 2 3 7 

3Nic 7AC 12 4 2 3 2 

4Nic 8AC 11 4 2 3 5 

5Nic 5AC 11 4 2 3 5 

6Nic 6AC 11 4 2 3 5 

7Nic 5AC 11 4 2 3 5 

8Nic 4AC 11 4 2 3 5 

9Nic 9AC 12 4 2 3 2 

10Nic 9AC 12 4 2 3 2 

1Pan 5 1 2 6 2 2 

2Pan 6 1 2 6 2 2 

1TxUs 41G 2 4 3 3 4 

2TxUs 52G 2 4 3 3 4 

3TxUs 41G 2 4 3 3 4 

4TxUs 51G 2 4 3 3 4 

 
En la tabla, el ID de los haplotipos corresponde a la red de haplotipos del 
grupo filogenético en que se encuentran: AC América Central, AS América 
del Sur, CR Costa Rica, G Golfo, PA Pacífico, PB Península Basal y PY Península 
de Yucatán. Las agrupaciones se refieren a: A) Taxonómica de Goldman 
(1918), B) Taxonómica de Hanson (2010), C) Filogenética, D) SAMOVA y, E) 
Ecológica. 
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Anexo 3. Tabla de agrupaciones mayores de O. phyllotis 

  
AGRUPACIONES 

ID muestra* 
ID de la red de 

haplotipos* A  B C D 

Op1832CR 1 1 4 1 1 

Op64128SMS 22 3 1 6 4 

Op64129SMS 23 3 1 6 4 

Op565166LPH 20 3 1 6 2 

Op565167VCH 21 3 1 6 4 

Op64121LLS 24 3 1 2 4 

Op565162ZG 25 2 1 4 6 

Op1341SMG 2 2 1 9 2 

Op1343SMG 3 2 1 9 2 

Op64119LLS 4 3 1 2 4 

Op101715AH 5 3 1 9 3 

Op101714AH 6 3 1 9 3 

Op179814AH 7 3 1 9 3 

Op136064CYH 8 3 1 9 3 

Op93601SNN 10 3 1 5 2 

Op113512SNN 9 3 1 5 2 

Op113534SNN 10 3 1 5 2 

Op72923SNN 12 3 1 5 2 

Op113520SCN 14 3 1 5 4 

Op113598SCN 12 3 1 5 4 

Op113603SCN 11 3 1 5 4 

Op113568BVN 13 3 1 5 4 

Op121413NSN 18 3 1 5 2 

Op121419NSN 17 3 1 5 2 

Op121426ANN 15 3 1 5 1 

Op121434ANN 16 3 1 5 1 

Op136829CH 19 3 1 5 3 

Op136881CH 19 3 1 5 3 

Op781CCHM 27 2 2 8 1 

Op787CCHM 26 2 2 8 1 

Op789CCHM 27 2 2 8 1 

Op791CCHM 27 2 2 8 1 

Op801CCHM 27 2 2 8 1 

Op223319YAG 30 2 2 7 5 

Op223320YAG 30 2 2 7 5 

Op223321YAG 30 2 2 7 5 

Op223322YAG 30 2 2 7 5 

Op784CCHM 28 2 2 8 1 

Op796CCHM 29 2 2 8 1 

Op799CCHM 29 2 2 8 1 

Op800CCHM 29 2 2 8 1 
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Op779CCHM 36 2 2 8 1 

Op780CCHM 32 2 2 8 1 

Op782CCHM 33 2 2 8 1 

Op786CCHM 34 2 2 8 1 

Op792CCHM 35 2 2 8 1 

Op793CCHM 34 2 2 8 1 

Op794CCHM 34 2 2 8 1 

Op795CCHM 34 2 2 8 1 

Op93683SJN 31 3 2 8 4 

Op467OCHM 39 2 2 8 3 

Op778CCHM 38 2 2 8 1 

Op785CCHM 38 2 2 8 1 

Op802CCHM 38 2 2 8 1 

Op803CCHM 37 2 2 8 1 

Op565152EPG 40 3 3 10 7 

OpC2BEQRM 41 3 3 10 7 

Op32806TCM 42 3 3 10 7 

OpJ7CKCM 43 3 3 10 7 

Op4TGQRM 45 3 3 10 7 

Op55TGQRM 45 3 3 10 7 

OpC7MLQRM 44 3 3 10 7 

Op7274UYM 42 3 3 10 7 

Op33076TM 46 3 3 10 6 

Op33077TM 47 3 3 10 6 

Op12ESQRM 49 3 3 10 6 

Op20ESQRM 48 3 3 10 6 

Op91ENQRM 49 3 3 10 6 

Op8787HACM 50 3 3 10 7 

Op8797LPCM 51 3 3 10 7 

Op9CXQRM 52 3 3 10 6 

Op12CXQRM 52 3 3 10 6 

Op15CXQRM 52 3 3 10 6 

Op510LCQRM 53 3 3 10 6 

Op8783TACM 56 3 3 10 7 

Op8789TACM 57 3 3 10 7 

Op14ESQRM 55 3 3 10 6 

Op67ESQRM 55 3 3 10 6 

Op68ENQRM 55 3 3 10 6 

Op69ENQRM 55 3 3 10 6 

Op75ENQRM 55 3 3 10 6 

OpSK4LQRM 55 3 3 10 6 

OpSK6LQRM 55 3 3 10 6 

Op10CXQRM 54 3 3 10 6 

Op50ACQRM 55 3 3 10 6 

Op8801LPCM 58 3 3 10 7 
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Op8865HACM 59 3 3 10 7 

Op7238TCM 60 3 3 10 7 

Op9789ERCM 66 3 3 10 7 

Op7236TCM 68 3 3 10 7 

OpJ6CKCM 61 3 3 10 7 

Op21MQRM 63 3 3 10 6 

Op22MQRM 71 3 3 10 6 

Op23MQRM 65 3 3 10 6 

Op26MQRM 71 3 3 10 6 

Op27MQRM 71 3 3 10 6 

Op28MQRM 65 3 3 10 6 

Op29MQRM 70 3 3 10 6 

Op31MQRM 64 3 3 10 6 

Op32MQRM 62 3 3 10 6 

Op33MQRM 65 3 3 10 6 

Op34MQRM 65 3 3 10 6 

Op36MQRM 63 3 3 10 6 

Op39ACQRM 69 3 3 10 6 

Op42ACQRM 69 3 3 10 6 

Op54ACQRM 69 3 3 10 6 

Op9788NBQRM 67 3 3 10 6 

Op18967LTYM 72 3 3 10 7 

OpJ2CIYM 73 3 3 10 7 

Op7242EGCM 77 3 3 10 7 

Op7243TCM 76 3 3 10 7 

Op28ESQRM 74 3 3 10 6 

Op7273UYM 77 3 3 10 7 

Op30784CIYM 75 3 3 10 7 

Op128048TB 78 3 3 3 1 

Op583075SCB 79 3 3 10 3 

Op128043TB 80 3 3 3 1 

Op128045TB 81 3 3 3 1 

Op565482EPG 82 3 3 10 7 

Op3TGQRM 83 3 3 10 7 

Op58TGQRM 83 3 3 10 7 

OpC1BEQRM 84 3 3 10 7 

OpJ4CKCM 85 3 3 10 7 

Op56TGQRM 87 3 3 10 7 

Op57TGQRM 88 3 3 10 7 

OpC3MLQRM 87 3 3 10 7 

OpC4MLQRM 87 3 3 10 7 

OpC5MLQRM 90 3 3 10 7 

OpC6MLQRM 87 3 3 10 7 

OpC8MLQRM 89 3 3 10 7 

OpC9MLQRM 86 3 3 10 7 
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*Los nombres de identificación y de haplotipos de las muestras 
corresponden a los utilizados por Gutiérrez-García y Vázquez-Domínguez 
(2012). Loa grupos son: A) Taxonómica de Lawlor (1982), B) Filogenética, 
C) SAMOVA y, D) Ecológica 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Op7244XQRM 87 3 3 10 7 
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El objetivo de la mayoría de los estudios filogeográficos comparados es el análisis del efecto de los eventos 

geológicos y climáticos históricos en conjuntos de individuos, es decir, a nivel de comunidades.  La 

incongruencia de patrones fiogeográficos de múltiples taxones codistribuidos puede deberse, entre otros, 

a la particularidad topográfica de la región, susceptibilidad diferencial de las especies a periodos glaciares 

y/o a efectos estocásticos, características de historia de vida, etc. (Michaux et al., 2005).  Cuando las 

hipótesis biogeográficas no explican la distribución de la variación genética y/o los patrones 

filogeográficos conocidos son incongruentes, es importante  determinar si se debe a la respuesta al 

ambiente y ecología de las especies (Sullivan et al., 2000), si a que están recientemente asociadas y/o 

debido a las tasas de evolución de los marcadores moleculares utilizados en el análisis (Turner et al., 1996).  

En el caso de O. couesi y O. phyllotis fue posible evaluar comparativamente el efecto de la ecología de 

cada especie en la estructuración de la variación genética, corroborando que ésta influye en la forma de 

respuesta a la historia geológica y climática de la región. 

El patrón de estructuración genética de las comunidades puede coincidir con lo que se conoce 

como “ecología comparada” de las especies de estudio, de tal forma que la ecología especie-específica 

puede ayudar a comprender los patrones actuales de diversidad genética y (Stuart-Fox et al., 2001).  Al 

estudiar dos especies distintas en una misma región se pueden detectar eventos de hibridización e 

introgresión reciente, contactos secundarios y diferencias demográficas en cuanto a tamaño poblacional 

histórico, e incluso inferir aspectos de historia de vida como la biología reproductiva de la especie y su 

dinámica durante eventos climáticos del pasado (Alvarado et al., 2005).  Es decir, al momento de generar 

conclusiones sobre la distribución de la estructura genética de las especies se debe considerar la respuesta 

particular de cada especie a eventos vicariantes o de dispersión.  En el caso de los roedores de América 

Central de este estudio, a partir de la información de un marcador molecular mitocondrial, fue posible 

analizar la respuesta de cada especie a los cambios climáticos.  Sin embargo, todavía es necesario estudiar 

con precisión los patrones de radiación de sus poblaciones y las estrategias de respuesta al aislamiento de 

cada una, lo cual de acuerdo con Pastorini et al. (2003), es importante para tener una mejor comprensión 

de la dinámica entre las especies y sus posibles respuestas a los cambios de la región.  

La verificación de que un patrón filogeográfico congruente entre taxones es resultado de una 

historia evolutiva común no es fácil, dado que incluso especies hermanas difieren en sus características 
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ecológicas o de historia de vida (Churikov y Gharrett, 2002), por lo que hay que enfatizar en la generación 

de nuevos métodos o combinaciones de metodologías que permitan comparar especies y localidades de 

manera cuantitativa.  Las características demográficas y ecológicas especie-específicas que generen 

diferentes patrones de respuesta al mismo evento histórico resultan en la pérdida de patrones 

filogeográficos entre especies (Goldstien et al., 2006) por lo que la información generada a partir de la 

filogeografía intraespecífica que resulta en la presencia o ausencia de patrones biogeográficos es 

fundamental. 

Estudiar la estructuración genética de especies de América Central es importante, pues permite descubrir 

diferencias genéticas significativas entre especies morfológicamente similares y poblaciones 

geográficamente cercanas, además de detectar linajes crípticos que en conjunto pueden sugerir una 

reorganización taxonómica a diferentes niveles.  América Central presenta poblaciones y especies 

distintivas, así como linajes alopátricos que podrían ser considerados como unidades evolutivas 

significativas (ESU) (Fraser y Bernatchez, 2001) y/o unidades taxonómicas operacionales (OTU).  Además, 

los caracteres biológicos intrínsecos son importantes para detectar cuales eventos geológicos están 

relacionados con una región como la incluida en este estudio (Zeh et al., 2003). 
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