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Resumen

La interpretacidon de como se ha ido modelando la distribucion de las especies que
conforman al Orden Sirenia se ha realizado considerando la localizacion de los fésiles de
algunas especies y la relacidn filogenética que éstas tienen. En este trabajo se reconstruyé
la historia filogenética y biogeografica del Orden para determinar cémo ha sido su historia
evolutiva. Se realizé un analisis filogenético de evidencia total (datos morfolégicos y
moleculares) considerando 44 especies de sirenios utilizando el proceso de Fosilizacion
Nacimiento-Muerte (FBD) y un reloj molecular relajado no correlacionado en MrBayes
3.2.6 para obtener una filogenia calibrada para el Orden. A partir de la informacién de las
localidades fosiliferas y de las distribucién de las cuatro especies actuales (Trichechus
manatus, T. inunguis, T. senegalensis y Dugong dugon), se determinaron 13 dreas que se
utilizaron en la reconstruccién biogeografica del Orden. Considerando la hipdtesis
filogenética obtenida y las 13 dreas, se realizé una reconstruccién de areas ancestrales en
RASP 3.2 empleando un modelo Bayesiano Binario MCMC. La filogenia calibrada muestra
que el Orden Sirenia es un grupo monofilético que divergio de los érdenes Proboscidea y
Desmostylia hace 63 millones de afios (Ma) (rango HPD 95% 62.3-64.98) durante el
Paleoceno Temprano, mientras que las primeras especies pertenecientes a la familia
Prorastomidae se diferencian hace 52 (rango HPD 95% 48.13-57.51) May 49 (rango HPD
95% 46.2-52.93) Ma. Se observa que las familias Dugongidae y Trichechidae forman
grupos polofiléticos, esto mismo ocurre en las subfamilias Halitheriinae (familia
Dugongidae) y las subfamilias Miosireninae y Trichechinae (familia Trichechidae). La
hipdtesis filogenética muestra por primera vez a Trichechus inunguis y T. senegalensis
como especies hermanas. La reconstruccion de las areas ancestrales muestra que el area
mas ancestral del Orden Sirenia se localiza en las Antillas a partir de la cual se dispersaron
las especies mas antiguas, colonizando nuevas areas y divergiendo posteriormente debido
a especiacion simpatrica y en otros casos por procesos de vicarianza. La historia evolutiva
del Orden Sirenia esta muy relacionada con cambios climaticos y tectdnicos ocurridos a lo

largo de la historia de la Tierra, esto se ve reflejado en las hipdtesis filogenética y
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biogeografica, ya que se presentan eventos de dispersidn, que se pueden asociar a épocas
en las que las condiciones ambientales idéneas para las especies, y eventos vicarianza que
pueden estar asociados a la diversificacién de las especies como resultado de a la

presencia de barreras geograficas.



Abstract

The distribution of the species within the order Sirenia has been explained considering the
location of the fossils for some species and with the phylogenetic relationships between
them. Here, the evolutionary history of the Order is reconstructed through the study of
their phylogenetic and biogeographic history. A total-evidence phylogenetic analysis of
morphological and molecular data was performed for 44 sirenians species in this order,
using a fossilized birth-death (FBD) process and a relaxed non-correlated molecular clock
in MrBayes 3.2.6 to obtain a calibrated phylogeny. Using information from fossil localities
and the distribution of the four present species (Trichechus manatus, T. inunguis, T.
senegalensis and Dugong dugon), 13 areas were determined and used for a biogeographic
reconstruction. Considering the phylogenetic hypothesis and the 13 areas, a
reconstruction of ancestral areas was carried out in RASP 3.2 using a Bayesian Binary
MCMC model. The calibrated phylogeny showed that the order Sirenia is a monophyletic
group that diverged from its sister orders Proboscidea and Desmostylia at about 63 million
years (My) ago (HPD range 95% 62.3-64.98) during the Early Paleocene, while the first
species belonging to the family Protastomidae diverged about 52 (HPD range 95% 48.13-
57.51) My and 49 (HPD range 95% 46.2-52.93) My. Families Dugongidae and Trichechidae
constituted polyphyletic groups, and the same process happened in the subfamily
Halitheriinae (family Dugongidae) and subfamilies Miosireninae y Trichechinae (family
Trichechidae). This is the first time that Trichechus inunguis and T. senegalensis are
reported as sister species. The reconstruction of the ancestral areas showed that the most
ancient area of the Sirenia is located in the West Indies from which the oldest species
dispersed and colonized new areas, diverging later due to sympatric speciation and in
other cases by vicariant processes. The evolutionary history of the order Sirenia is related
with climates and tectonics changes that occurred throughout the history of the Earth,
this is reflected in the phylogenetic and biogeographic hypotheses, because the dispersion

and dispersal events may be associated with periods where the environmental conditions



are suitable for the species, and vicariance events that may be associated with the

diversification of the species as a result of the presence of geographical barriers.



Introduccion

El Orden Sirenia esta conformado por un grupo de mamiferos herbivoros acuaticos que ha
estado presente en la Tierra desde el Eoceno Temprano (entre hace 56 y 47.8 Ma durante
el Ypresiense) hasta la actualidad (Domning 1978, Domning 2000, Domning 2001a,
Domning 2001b). El registro fésil muestra que estos mamiferos presentan un evolucién
temprana a partir de un ancestro terrestre, debido a la presencia de formas cuadrupedas
y una mayor diversidad en el pasado que la que se presenta actualmente (Domning 2000,

Berta et al. 2006, Vélez-Juarbe 2012, Springer et al. 2015).

Este Orden estd formado por cuatro familias Prorastomidae, Protosirenidae,
Dugongidae y Trichechidae (Domning 1994, Domning 2007, Vélez-Juarbe 2012), de las
cuales las dos primeras se encuentran extintas y estaban representadas por especies
cuadrupedas, mientras que las dos ultimas se encuentran representadas por especies
totalmente adaptadas a la vida acudtica (Domning 2000, Domning 2001c). Hasta el
momento se han obtenido diferentes hipdtesis filogenéticas considerando en algunos
casos solo datos morfoldgicos, en algunos otros datos moleculares y en otros ambos,
aungue analizados por separado a partir de analisis de maxima parsimonia y maxima
verosimilitud. En todas se muestra la diferenciacidn de estas cuatro familias y sus
relaciones filogenéticas de las especies de sirenios (Domning 1994, Vélez-Juarbe 2012,

Springer et al. 2015).

Se ha propuesto que este Orden se origind en el Viejo Mundo en la region del Mar
de Tetis junto con los érdenes a los cuales esta estrechamente relacionado (Proboscidea,
Desmostylia, Embriothopoda e Hyracoidea) y a partir de este punto se extendid
rapidamente hacia el Nuevo Mundo en donde se ha encontrado la presencia de las cuatro
familias (Hautier et al. 2012, Vélez-Juarbe 2012, Vélez-Juarbe 2014, Springer et al. 2015).
Asimismo, debido a que las especies actuales pertenecientes a este Orden (Dugong
dugon, Trichechus manarus, T. inunguis y T. senegalesis) se encuentran restringidas a

zonas tropicales y subtropicales y a la asociacién que tienen con la presencia de pastos



marinos de los cuales se alimentan, se ha propuesto que las especies extintas seguian este
mismo patrén de distribucién exceptuando la presencia en aguas frias; no obstante,
Hydrodamalis gigas, que es la especie extinta en 1768, es la Unica especie de sirenio
registrada con una distribucion en aguas frias del Pacifico Norte, asociada a la presencia
de los bosques de kelp (Domning 2001a, Vélez-Juarbe et al. 2012, Vélez-Juarbe 2014,
Kinze 2001, Vélez-Juarbe et al. 2012, Crear et al. 2014, Vélez-Juarbe 2014, Turvey & Risley
2006, Springer et al. 2015, Wiirsig et al. 2000). Tomando como premisa esta asociacion,
Vélez-Juarbe (2014) realizé un analisis paleobiogeografico empleando como subrogados a
los fésiles de los sirenios para reconstruir la distribucién de los pastos marinos desde el

Eoceno al Mioceno.



Antecedentes

El Orden Sirenia

El Orden Sirenia esta formado por un grupo de mamiferos herbivoros que junto con los
ordenes Proboscidea, Afrosoricida, Tubulidentata, Hyracopidea y Macroscelidea
conforman el Superorden Afrotheria (Hedges 2001, Marsh 2014, O’Shea 2014, Springer et
al. 2015). Debido a su morfologia (denticidn, la falta de clavicula, la presencia de ufias o
pesufias) y a estudios filogenéticos, se ha observado que las especies actuales de sirenios
estdn estrechamente relacionadas con los elefantes, los hyrax y el cerdo hormiguero,
formando parte del clado Paenungulata (Gheerbrant et al. 2005, Marsh 2014, O’Shea
2014, Reeves 2008, Springer et al. 2015, Wiirsig et al. 2000). El Orden esta conformado
por cuatro familias: Prorastomidae, Protosirenidae, Dugongidae y Trichechidae (Domning
1994, Domning 2007), de las cuales las dos primeras se encuentran extintas y estaban
representadas por especies anfibias debido a que no estaban adaptadas por completo a la
vida acuatica, mientras que las dos Ultimas se encuentran representadas por especies
totalmente adaptadas a la vida acuatica. Actualmente existen solo cuatro especies
(Dugong dugon, Trichechus manatus, T. inunguis y T. senegalensis) y una especie extinta
recientemente (Hydrodamalis gigas) en 1768 debido a la caceria (Wiirsig et al. 2000, Kinze
2001, Vélez-Juarbe et al. 2012, Crear et al. 2014, Vélez-Juarbe 2014, Turvey & Risley 2006,
Springer et al. 2015). van Roosmalen (2015) describe una nueva especie de Trichechus
que presenta una distribucién en la cuenca de Rio en el estado de Amazonas, Brasil; dicha
especie la nombra Trichechus pigmaeus n. sp. y menciona que presenta simpatria con
Trichechus inunguis de la cual se diferencia por presentar una coloracion de piel mucho
mas oscura, diferencias en la forma de los huesos frontales, diferente formula dentariay,
su tamafio y su peso son aproximadamente la mitad y una quinta parte de los que
presenta T. inunguis; sin embargo, en las comparaciones que realiza de los craneos, de los
cuales presenta una serie de imagenes, no es posible observar las diferencias que el autor
menciona debido a que la resolucion de dichas imagenes es muy mala y a simple vista los

craneos se ven muy similares, Domning (in lit 2017) menciona que el trabajo de van



Roosmalen (2015) esta basado en ejemplares juveniles de T. inunguis lo que indicaria que
el autor realmente no compard los craneos de los juveniles con lo que él propone como

una nueva especie de Trichechus.

Los miembros del Orden Sirenia han sido considerados como los mamiferos
marinos mas antiguos (Wirsig et al. 2000); sin embargo, se ha visto que su evolucién
aparentemente ocurrié en paralelo con el Orden Cetacea ya que las especies mds antiguas
de este orden presentan la misma edad que los primeros sirenios, ademas de que los dos
ordenes presentan una transicién de una condicién anfibia a una vida acuatica por
completo (Domning 2001c, Vélez-Juarbe et al. 2012). Aunado a esto, el registro fésil
muestra que este grupo de mamiferos esta presente desde el Eoceno Medio, que tuvo
una evolucién temprana a partir de un ancestro terrestre y que la diversidad de especies

era mayor que la que existe actualmente (Berta et al. 2006, Springer et al. 2015).

Se ha observado que el Orden Sirenia se encuentra asociado a la presencia de
pastos marinos y bosques de kelp, por lo que su distribucidon se restringe a aguas
tropicales y subtropicales y, en algunos casos en aguas frias (Domning 2001, Wiirsig et al.
2000, Vélez-Juarbe et al. 2012, Crear et al. 2014, Vélez-Juarbe 2014). Debido a esta
asociacién con este tipo de vegetacidon como su principal y Unica fuente de alimento, se ha
propuesto que en el pasado las especies fésiles presentaron una distribucidn simpatrica
en mas de una vez desde su aparicion, la cual se ha ido modificando a lo largo del tiempo
debido a la extincién de aproximadamente el 90% de las especies, haciendo que
actualmente presenten una distribucién alopatrica, ya que la familia Dugonguidae se
encuentra en la regién Indopacifica mientras que la familia Trichechidae se encuentra
Unicamente en la parte litoral del Atlantico y en sistemas de agua dulce que descargan en
este océano (Domning 2001, Vélez-Juarbe et al. 2012). Las Unicas especies que presentan
una zona de simpatria en la actualidad son T. manatus y T. inunguis, las cuales se
sobrelapan en la desembocadura el Rio Amazonas y, entre las cuales se ha registrado

hibridacién especifica (Vianna et al. 2006).



En cuanto a la distribucién de Sirenia se cree que surgié en el Viejo Mundo junto
con los érdenes con los cuales esta estrechamente relacionado (Probocidea, Desmostylia,
Embriothopoda y Hyracoidea), de donde se extendieron rapidamente al Nuevo Mundo
por el Canal de Tetis, donde el registro fdsil pertenece al Eoceno Temprano en Jamaica, y
durante los siguientes 50 millones de afios (Ma), las cuatro familias habitaron la regién

Atlantico-Caribe occidental (Domning 2001).

Hipdtesis filogenéticas del Orden Sirenia

La primer filogenia formal presentada para el Orden Sirenia fue realizada por Savage
(1977), en la cual presenta la filogenia de 19 géneros considerando caracteres craneales
apomorficos (eg. el desarrollo de primer incisivo superior como un colmillo, el desarrollo
de la paquiostosis y del sistema peridtico). Los resultados de esta filogenia muestran que
los primeros miembros, tanto del grupo externo (Moeritherioidea) como de los sirenios,
se encuentran en depdsitos del Eoceno (Tetiano) y presentan menos caracteres
plesiomérficos en comun y, el Unico atributo apomarfico entre estos es la denticidn
bilofodonte. Savage (1977) también menciona que el Unico caracter autopomérfico que
presentan los sirenios es la paquiostosis. Por Ultimo menciona que los resultados no
muestran una division formal de familias, subfamilias o cualquier otra subdivisién
jerdrquica; ademads de que los linajes 2 (Prorastomus, ?Sirenamus), 3 (Potamosiren,
Ribodon y Trichechus) y 4 (Lybia gen. nov., Prototherium y Eotheroides), todos se
encuentran representados en el Eoceno Medio, mientras que los linajes 5 (Halitherium) y
6 (Anomotherium) aparecen en el Oligoceno, el linaje 7 (Metaxytherium y Felsinotherium)

en el Mioceno y el linaje 8 (Dugong) en el Plioceno (Fig. 1).

Domning (1994), partiendo de la filogenia presentada por Savage (1977), realizé un
analisis filogenético para 36 especies de sirenios utilizando 62 caracteres craneales y
postcraniales y obtuvo un drbol con un largo de 162 pasos, con un indice de consistencia
de 0.76 y un indice de retencion de 0.91. Este analisis lo realizé en Hennig 86 (Farris 1988)

y obtienen 60 arboles mas parsimoniosos con un largo de 152, un indice de consistencia
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de 0.55 y un indice de retencion de 0.83 y presenta un arbol consenso. La filogenia
resultante muestra que la familia Prorastomidae es parafilética y el autor menciona que la
presencia del quinto molar es un sinapomorfismo entre los sirenios y es lo que ayuda a
diferenciarlos de los ungulados, ya que estos se caracterizan por presentar cuatro vy, al
igual que ocurre con Prorastomidae, la familia Dugongidae y su subfamilia Halitheriinae
forman grupos parafiléticos. Pese a que el autor no realiza una calibracion temporal de la
filogenia, menciona que Prorastomus, junto con otros sirenios (Protosiren, Eotherides,
Eosiren abeli) se encuentra presente durante el Eoceno Temprano y Medio, mientras que
Prototherium y otra especie de Eosiren pertenecen al Eoceno Tardio. En el caso de la
familia Trichechidae el autor propone incluir a la subfamilia Miosireninae ya que
Anomotherium langewieschei y Miosiren kocki son el grupo hermano de todas las especies

de manaties (Fig. 2).

Figura 1. Primer filogenia formal realizada para 19 géneros del Orden Sirenia considerando caracteres

craneales apomérficos. Imagen tomada de Savage (1977).

Conforme se han descrito nuevas especies fdsiles se sirenios, se han realizado
analisis filogenéticos para poder determinar a qué familia o subfamilia pertenecen las
nuevas especies (Domning y Aguilera 1987, Domning y Thomas 1987, Domning 19893,

Domning 1997, Bajpai y Domning 1997, Domning y Aguilera 2008, Vélez-Juarbe y Domning
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2014a, Vélez-Juarbe y Domning 2014b). Asimismo, se han realizado otras hipdtesis
filogenéticas enfocadas a resolver las relaciones dentro de una de las familias. Vélez-
Juarbe et al. (2012) realizaron una filogenia de la familia Dugongidae considerando 43
caracteres y 34 especies, dentro de las cuales se incluyen a Moeritherium (Proboscidea) y
Paleoparadoxia (Desmostylia). Estos autores proponen que esta familia en lugar de ser
parafilética, como lo propone Domning (1994), es monofilética; sin embargo, mencionan
que la subfamilia Halitheriinae es parafilética como ya se habia propuesto anteriormente y

que las subfamilias Hydrodamalinae y Dugonginae son monofiléticas.

Moeritherium
Paleoparadoxia
Prorastomus sirénoides

_.'5 ) r Protosiren fraasi
| ey Eotheroides aegyptiacum
l__ Eosiren abeli

Prototherium veronense
Eosiren libyca

Eosiren stromeri
Prototherium intermedium

e
e |
r—(m)- O

~

Trichechus m. manatus
Trichechus m. latirostris
Trichechus senegalensis
Trichechus inunguis
Ribodon limbatus
Potamosiren magdalenensis
Anomotherium langewieschel
Miosiren kocki

Halitherium schinzil
Halitherium chrigtolii
Rylicdus capgrandi
Corystosiren varguszi
Xenosiren yucateca
Dioplotherium allisoni
Dioplotherium manigaulli
Dugong dugon

Crenatosicen olseni

Meataxytherium krahuletzi

zts\h— Mataxytherium medium

26 e M@ laxytherium calvertense

Metaxytherium tioridanum

Msataxytherium serresi
rt@q— Metaxytherium subapsnninum
(27) Dusisiren jordani
N 7
29) [ s Dusisiren dewana
1-\303 e Hydrodamalis cuestae
l—(ll)— Hydrodamalis gigas

Figura 2. Hipétesis filogenética realizada considerando 32 especies de sirenios y 62 caracteres. El arbol
presenta un largo de 162 pasos un indice de consistencia de 0.76 y un indice de retencidén de 0.91. Imagen
tomada de Domning (1994) donde el nodo 2 muestra a la familia Prorastomidae como un posible grupo

parafilético.

La incorporacion de informacidon molecular a los analisis filogenéticos se ha hecho
a partir del andlisis de la posicién filogenética de la vaca marina de Steller (Hydrodamalis
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gigas). Ozawa et al. (1997), secuenciaron el gen Citocromo-b de Mammuthus primigenius,
H. gigas, Elephas maximus, Trichechus manatus y Procavia capensis para posteriormente
realizar un andlisis filogenético de Tethytheria. Empleando un método de maxima
parsimonia muestran que los tres linajes de sirenios no se logran resolver y que la
divergencia entre Trichechidae y Dugongidae es tres veces mayor que la divergencia entre
Dugong e Hydrodamalis, y muestra que los manaties son el grupo hermano de los
dugongs. Posteriormente Springer et al. (2015), a partir de la secuenciacion de 26 genes
nucleares y 74 caracteres morfolégicos y empleando analisis de maxima parsimoniay
maxima verosimilitud para cada uno de los grupos de datos obtienen una hipétesis
filogenética, las cuales muestran una fuerte asociacién entre H. gigas y D. dugon, lo que
indica que la primer especie forma parte de la familia Dugongidae. Aunado a estos
analisis, también realizan una estimacién de tiempos de divergencia y obtienen que H.
gigas y D. dugon divergieron durante el Oligoceno y que todas las especies del Orden
Sirenia presenta un ancestro en comun durante el Eoceno. En el caso de la informacién
molecular para las especies del género Trichechus, Springer et al. (2015) Unicamente
obtienen la informacién para Trichechus manatus y asumen que esta informacidn se
mantienen para las otras dos especies de manaties, ya que las secuencias las analizan a
nivel de género y Unicamente consideran a las otras especies al realizar el andlisis

filogenético de los caracteres morfolégicos.
Biogeografia del Orden Sirenia

La interpretacion sobre la historia biogeografica de Sirenia se ha realizado partiendo de las
localidades en las que se han encontrado los fésiles, es decir, cada vez que se describe un
fésil se hace una hipdtesis de cdmo es que esta especie pudo llegar a ocupar esa area en
relacion con fésiles pertenecientes a la misma familia o subfamilia que ya estén descritos,
ya sea en el mismo sitio o en sitios diferentes, y posteriormente se armar la historia de
todo el Orden (Domning 1978, de Muizon y Domning 1985, Domning y Ray 1986, Domning
y Thomas 1987, Domning 1988, Aranda-Manteca et al. 2004, Savage et al. 1994, Domning
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y Furusawa 1995, Bajpai y Domning 1997, Domning 2001, Lefebvre et al. 2001, Domning
2005, Vélez-Juarbe 2012, Vélez-Juarbe et al. 2012, Diedrich 2013, Vélez-Juarbe 2014).

Vélez-Juarbe (2014) realizé un analisis palebiogeografico a partir de los fosiles de
sirenios para inferir la distribucién de los pastos marinos desde el Eoceno al Mioceno.
Observo que los cambios en las corrientes marinas, el cambio climatico y los movimientos
tecténicos han influido en la distribucién de lo pastos marinos y de los sirenios, y
determiné tres acontecimientos principales que pudieron delimitar la distribucién de los
dos grupos: 1) los pastos marinos estaban bien establecidos en la regidn del Atlantico
Oeste-Caribe antes del Eoceno Medio, lo que hizo posible que se dieran por lo menos dos
eventos de dispersion trasatlantica de los sirenios; a través de la corriente de Tethysy alo
largo de la costa del Atlantico Norte que era casi continua y que ya estaba presente en el
Eoceno; 2) durante el Oligoceno Temprano se dio una disminucién de la temperatura del
planeta, lo que limité la distribucidn de los pastos y de los sirenios, lo cual puede estar
relacionado con la aparicién de grandes capas de hielo en la Antdrtica; posteriormente
durante el Oligoceno Tardio ocurre un calentamiento que permitio la diversificacidon y
ampliacidn en la distribucién de los dos grupos; 3) durante el Mioceno, los pastos marinos
y los sirenios se establecieron al sur del Atlantico Oeste y en el Pacifico, esto ultimo
debido a la presencia del Istmo de Panama, obteniendo asi una distribucion similar a la

actual y, en algunos casos presentando una distribucién mayor.
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Justificacion

El orden Sirenia ha sido uno de los érdenes de mamiferos marinos de los cuales se han
realizado diversos estudios sobre su historia filogenética y biogeografica; no obstante,
hasta la fecha no se ha hecho una inferencia formal sobre los procesos biogeograficos que
han modelado la distribucién de las especies pertenecientes a este Orden, los cuales
pueden estar asociados a cambios en el clima y procesos de deriva continental que han
ocurrido a lo largo de la evolucidn de la Tierra. Es por ello que el realizar una
reconstruccién de las historias filogenética y biogeografica para este Orden ayudara a
ampliar y entender de una mejor manera la historia evolutiva de las especies que lo

conforman.
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Hipotesis

Si se considera que el drea de distribucidn de una especie puede estar determinada por
procesos de dispersion asociados a cambios en las condiciones ambientales y por procesos
de vicarianza determinados por procesos de deriva continental. Entonces la historia
evolutiva del Orden Sirenia va estar determinada por procesos de dispersion y vicarianza
asociados a cambios en el modo de vida de las especies, asi como también, cambios en la
configuracion continental que pudieron influir de manera considerable no solo en el area
de distribucidon sino también en las relaciones filogenéticas de las especies que conforman

a este Orden.
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Objetivos
Objetivo general

Determinar la historia evolutiva del Orden Sirenia a partir de analisis filogenéticos y

biogeograficos
Objetivos particulares
e Generar una filogenia del Orden a partir de datos moleculares y morfoldgicos.

e Realizar estimaciones de tiempos de divergencia a partir del célculo de un reloj

molecular.

e Obtener la reconstruccién de las dreas ancestrales del Orden empleando andlisis de

biogeografia paramétrica.
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Métodos

La filogenia del Orden Sirenia se realizé a partir de un analisis de evidencia total, en el cual
se considera simultaneamente la informacién morfoldgica y molecular para obtener una
hipétesis filogenética a partir de la combinacion de datos de especies fdsiles y recientes.
En el caso de la informaciéon morfoldgica, se consideraron 74 caracteres craneales
cualitativos multiestado, los cuales ya han sido utilizados en andlisis filogenéticos
anteriores (Domning 1994, Vélez-Juarbe et al. 2012, Springer et al. 2015, Anexo 1). Para la
obtencidn de estos caracteres, se realizd una estancia en la Coleccion de Paleontologia de
Vertebrados y en el Museum Support Center del Smithsonian Institution, donde se
revisaron 24 especies fésiles (22 sirenios, un desmostilio y un proboscideo), el subfdsil
(Hydrodamalis gigas) y las especies actuales de sirenios (Trichechus manatus, T. inunguis,
T. senegalensis y Dugong dugon); en el caso de las especies fdsiles que no se encontraban
en la coleccion o solo se pudieron revisar fragmentos, se revisaron los articulos en los
cuales se describen (Domning 1989b, Domning 1990, Domning 1997, Domning y Aguilera
2008, Vélez-Juarbe y Domning 2014b, Vélez-Juarbe y Domning 2014c, Vélez-Juarbe y
Domning 2015), o la informacidn fue proporcionada por el Dr. Daryl P. Domning (Cuadro

1).

Se seleccionaron los 26 genes nucleares utilizados por Springer et al. (2015) y dos
genes mitocondriales (Citocromo By Dloop o region control, Arnason et al. 2008, Crerar et
al. 2014, Naidu et al. 2012, Vianna et al. 2006, Satizabal et al. 2012), ya que para las
especies T. inunguis y T. senegalensis, no se cuenta con informacion sobre estos de los
genes nucleares. Posteriormente, se realizd una busqueda de los genes seleccionados en

GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/, Anexo 2). Cabe resaltar, que estos

datos Unicamente corresponden a las especies actuales de sirenios y al subfésil.
Posteriormente, se selecciond a Elephas maximus como grupo externo para lo cual
también se obtuvo la informacidn para el elefante de los caracteres morfoldgicos y los

datos moleculares de los genes que se consideraron.
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Cuadro 1. Especies de sirenios de las que se tienen los caracteres morfoldgicos. Las especies extintas estan

marcadas con una cruz (1), los asteriscos (*) corresponden a las especies de las que se tuvo acceso a los 74

caracteres que se eligieron, los circulos () indican las especies de las cuales los caracteres se obtuvieron de

los articulos donde se describen, la dobles ese (§) son las especies de las cuales la informacidn fue
proporcionada por el Dr. D.P. Domning y las especies marcadas con la cruz doble (¥) son especies de las

cuales solo se tuvieron algunos de los caracteres y los demas o se revisaron en los articulos en donde se

describen o la informacidn fue proporcionada por el Dr. D.P. Domning.

Especies Periodo

Familia Prorastomidae

Pezoriren porte/li“ Eoceno

Prorastomus sirenoides' Eoceno
Familia Protosirenidae

Ashokia antiqua+§ Eoceno

Protosiren fraasiJr§ Eoceno

Protosiren smithae' Eoceno
Familia Dugongidae

Bharatisiren indica™ Oligoceno

Bharatisiren kachchhensis'®

Oligoceno-Mioceno

" RE3
Corytosiren varguezi

Mioceno-Plioceno

. TF
Crenatosiren olseni

Oligoceno

Dioplotherium allisoni'

Mioceno-Plioceno

Dioplotherium manigotultiﬂc

Oligoceno- Mioceno

Dugong dugon*

Holoceno

. Ki
Nanosiren sanchezi'®

Mioceno
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Nanosiren garciae” Plioceno
Rytiodus capgrandi+§ Mioceno
Rytiodus heali™ Mioceno

- 53
Xenosiren yucateca

Mioceno-Plioceno

§

Caribosiren turneri' Oligoceno
Eosiren /imbyca** Eoceno
Eotheroides aegyptiacumJr§ Eoceno
Eotheroides lambondrano’ Eoceno

. . . LTF
Halitherium schinzii

Oligoceno-Mioceno

Halitherium taulannense'® Eoceno
Metaxytherium albifontanum'® Oligoceno
Metaxitherium arctodites'® Mioceno

Metaxytherium crataegense’

Oligoceno- Mioceno

Metaxytherium floridanumf*

Mioceno-Plioceno

Metaxytherium krahuletzi'

Mioceno

Metaxytherium medium’

Mioceno

. ..T
Metaxytherium serresii'°

Mioceno-Plioceno

. . . ¥
Dusisiren jordani

Mioceno-Plioceno

Hydrodamalis cuestae’ Plioceno
Hydrodamalis gigas“ Holoceno
Callistosiren boriquensis“ Oligoceno
Domningia sodhae' Mioceno
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. . . . T .
Kutchisiren cylindrica s Mioceno

. B £ 3 .
Priscosiren atlantica Oligoceno

Familia Trichechidae

. . R R
Anomotherium langewieschei 5 Oligoceno
. . AR R
Miosiren kocki'® Mioceno
. . TF R
Potamosiren magdalenensis Mioceno
. . T* R
Ribodon limbatus Mioceno
Trichechus manatus Holoceno
. . . *
Trichechus inunguis Holoceno
. . *
Trichechus senegalensis Holoceno

Orden Desmostylia

Paleoparadoxia tabatai’ Mioceno

Orden Proboscidia

Phosphatherium escuillei” Eoceno

Con la informacidon molecular de las especies de sirenios y del grupo externo, se
realizé el alineamiento de las secuencias de DNA utilizando Mafft 7.2.7.3, que permite un
alineamiento de secuencias multiple a partir de la transformada rapida de Fourier que
identifica las regiones homalogas, convirtiendo una secuencia de aminodacidos en una
secuencia compuesta de valores de volumen y polaridad de cada residuo del aminodcido
(Katoh et al. 2002). Posteriormente, se concatenaron las secuencias de los genes en
Mesquite 3.0.4., obteniendo una matriz molecular con 36909 pares de bases y seis
especies terminales. Para determinar el esquema de particién y el modelo de sustitucion
mas adecuados para los datos moleculares, se utilizé el Criterio de Informaciéon Bayesiano
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(BIC) en PartitionFinder V1.1.1, esto con el fin de obtener una reconstruccién filogenética

mas precisa, ya que la particién de datos implica una estimacion de los modelos de

evolucién molecular independientes para los diferentes conjuntos de sitios en las

secuencias alineadas, del gen D.loop no se considero el criterio de la posicién del coddn

debido a que no codifica para proteinas. Los mejores modelos obtenidos fueron HKY,

HKY+G y GTR+G para un arreglo de nueve particiones (Cuadro 2).

Cuadro 2. Arreglo de particiones y modelos de sustitucién obtenidos en PartitionFinder V1.1.1 para la

matriz molecular de las especies pertenecientes al Orden Sirenia y el grupo externo (Elephas maximus).

Particion

Modelo de sustitucion

IRBP_pos1, PNOC_posl, PNOC_pos3, Ragl_pos3, A2AB_posl, VWF_pos1,
UtrCREM_pos3, Adora3_pos3

HKY

CNR1_posl, CNR1_pos2, Edgl_posl, Edgl_pos2, GHR_pos2, IRBP_pos2,
Ragl pos2, Rag2 posl, Rag2_pos2, TTN_pos2, A2AB_pos2, TYR1 posl,
TYR1_pos2, VWF_pos2, UtrBMI1_pos2, UtrFBN1reducedpos2,
UtrFBN1reducedpos3, UtrPLCB4reducedposl, ADRB2_posl, ADRB2_pos2,
ATP7A_pos2, ApoB_pos2, BCHE_pos2, BDNF_pos2, BDNF_pos3

GTR+G

CNR1_pos3, Edgl_pos3, IRBP_pos3, A2AB_pos3, VWF_pos3, ADRB2_pos3

HKY+G

ENAMreduced_posl1, GHR_pos1, Ragl _posl, TTN_posl, UtrCREM_pos2,
ATP7A_posl, ApoB_posl, BCHE_posl, BDNF_posl

HKY+G

DMP1_pos3, ENAMreduced_pos3, GHR_pos3, Rag2_pos3, TTN_pos3, TYR1_pos3,
UtrAPP_pos1, UtrAPP_pos2, UtrAPP_pos3, UtrBMI1_pos1, UtrBMI1_pos3,
UtrCREM_posl, UtrFBN1reducedposl, Cytb_pos2, ATP7A_pos3, Adora3_pos1,
Adora3_pos2, ApoB_pos3, BCHE_pos3, BRCA1 pos3, BRCA2reduced_pos3

GTR+G

DMP1_posl, DMP1_pos2, BRCA1 posl, BRCA2reduced_posl

GTR+G

ENAMreduced_pos2, PNOC_pos2, UtrPLCB4reducedpos2, UtrPLCB4reducedpos3,
BRCA1_pos2, BRCA2reduced_pos2

GTR+G

Cytb_pos1, Dloop

HKY+G
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Cytb_pos3 HKY+G

Tanto la matriz morfolégica como la molecular se concatenaron y se obtuvo una
matriz final con 36983 caracteres y 47 especies terminales, la cual se utilizé para obtener
la filogenia. El analisis del qué modelo de reloj molecular de mejor ajuste a los datos y la
estimacion de los tiempos de divergencia se efectud a partir de un analisis bayesiano en
MrBayes 3.2.6 (Huelsenbeck y Ronquist 2001, Ronquist y Huelsenbeck 2003). Para este
analisis se utilizaron las nueve particiones y los tres modelos que se obtuvieron en
PartitionFinder V1.1.1, mas la particion que corresponde a los caracteres morfoldgicos y el

modelo MK para estos (Lewis 2001).

La estimacion del modelo del reloj molecular se realizé empleando el método
Stepping-stone (Xie et al. 2011) implementado en MrBayes 3.2.6 (Huelsenbeck y Ronquist
2001, Ronquist y Huelsenbeck 2003), en el cual se analizaron los valores de log-likelihood
del Factor Bayesiano, lo que determiné que un reloj molecular relajado no correlacionado
(log-likelihood = -65990.76) es favorecido sobre un reloj estricto (log-likelihood = -
66017.02) considerando lo propuesto por Kass y Raftery (1995) quienes mencionan que
una diferencia entre los dos modelos de mas de 5 unidades de log-likelihood va a
favorecer a uno de estos; en este caso existe una diferencia de 27 unidades de log-
likelihood entre los dos modelos de reloj. Posteriormente se realizé la estimacion de la
hipotesis filogenética empleando el reloj molecular relajado no correlacionado y el
modelo de fosilizacidn nacimiento-muerte, el cual se utiliza para calibrar la estimacién de
tiempos de divergencia en un analisis Bayesiano reconociendo que especies actuales y
extintas son parte de un mismo proceso macroevolutivo (Heath et al. 2014). Se corrieron
ocho cadenas markovianas, 20 millones de generaciones, con una temperatura de 0.07 y
un muestreo de arboles cada 1000 generaciones. La convergencia de las cadenas se revisé
en Tracer v1.6 (Rambaut et al. 2014). Como punto de calibracién para la divergencia entre

Sirenia y Proboscidea, se utilizo el reportado por Springer et al. (2015), quienes mencionan
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gue estos dos érdenes divergieron entre hace 62.3 y 65.6 Ma.

Se realizd una busqueda por especie fésil en la base de datos Paleobiology
Database (Alroy et al. 2012) para obtener informacion de las coordenadas geograficas de
las localidades fosiliferas en las que se han encontrado sirenios. En los casos de T.
manatus, T. inunguis, T. senegalensis y D. dugon, su area de distribucion se obtuvo de la
lista roja de The International Union for Conservation of Nature and Natural Resources
(IUCN 2017, Fig. 3). Una vez que se tuvo esta informacion, se realizé una divisidn de las
areas que se utilizaron para la reconstruccion de las dreas ancestrales, para lo cual se
considerd la regionalizacion propuesta por Briggs (1974). Sin embargo, debido a que no
existe un mapa digitalizado de esta regionalizacién, se utilizaron las ecorregiones marinas
propuestas por Spalding et al. (2007) para poder obtener la delimitacion de las regiones
propuestas Briggs (1974), esto se realizé empleando el sistema de informacién geografica
ArcView 3.3. Posteriormente, la informacidn geogréfica de las especies y la
regionalizacidn se sobrepusieron y se determinaron 13 dreas que se utilizaron en la

reconstruccién biogeografica (Fig. 4).
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Figura 3. Areas de distribucién de las especies actuales de sirenios (T. senegalensis, T. manatus, T. manatus y D. dugon) y localidades

fosiliferas de las especies de sirenios, proboscideo y desmostilio.
La reconstruccion de las areas ancestrales para el Orden Sirenia se realizé en RASP

24



3.2 (Reconstruct Ancestral States in Phylogenies Yu et al. 2010, 2015) empleando el

modelo Bayesiano Binario MCMC (BBM, Ronquist y Huelsenbeck 2003), el cual sugiere
posibles dreas ancestrales para cada nodo, asi como también calcula la probabilidad de

cada area ancestral en los nodos (Ali et al. 2012). Para este analisis se utilizé la filogenia

obtenida y las 13 dreas que se definieron a partir de la informacidn de los fésiles y las

especies actuales. Se realizaron dos corridas independientes con 100 mil generaciones,

muestreando cada 100 generaciones, usando el modelo F81+ gamma, descartando el 25%

de drboles y utilizando cinco dreas ancestrales como el maximo. La convergencia de las

cadenas entre cada una de las corridas se asume cuando se confirma un valor menor a

0.01 (Yu et al. 2010, 2015, en este caso se obtuvo un valor de 0.0028).
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Figura 4. Areas que se utilizaron en la reconstruccién biogeogréfica: A. Pacifico Norte, B. Pacifico Tropical, C.

Pacifico Sur, D. Atlantico Oeste, E. Antillas, F. Atlantico Oeste Sur, G. Mediterraneo-Atlantico Este, H. Costa

oeste de Africa, I. Indico Oeste, J. Mar Rojo, K. indico Este, L. Noroeste de Australia, M. Amazonas.
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Resultados

El andlisis filogenético de las 44 especies de sirenios muestra que este Orden es un grupo
monofilético, el cual presenta una diversificacion que probablemente inicié hace 63
(rango HPD 95% 62.3-64.98) Ma con respecto a los 6rdenes Proboscidea y Desmostylia
(Fig. 5). La diferenciacién de las dos primeras especies, Prorastomus sirenoides y Pezosiren
portelli, pertenecientes a la familia Prorastomidae, ocurrié hace 52 (rango HPD 95% 48.13-
57.51) May 49 (rango HPD 95% 46.2-52.93) Ma, respectivamente. Posteriormente se da la
diversificacion de la familia Protosirenidae con la diferenciacién de Ashokia antiqua hace
48 (rango HPD 95% 44.26-51.02) Ma, seguida por la diferenciacidn de Protosiren smithae
hace 46 (rango HPD 95% 43.32- 49.04) Ma.

El nodo que presenta una edad de 45 (rango HPD 95% 42.57-47.91) Ma indica la
diversificacidn de la familia Dugongidae; sin embargo, se presenta una politomia la cual no
permite saber en qué momento se presenta la diferenciacidn de las primeras especies de
dugdngidos. Algo importante de resaltar, es que dentro de lo que formaria la familia
Dugongidae, se encuentra Protosiren fraasi de la familia Protosirenidae, la cual es la
especie hermana de Anomotherium langewiescheiy Miosiren kocki, las cuales son

especies pertenecientes a la familia Trichechidae (Fig. 5).

Existe un gran clado con una edad de 32 (rango HPD 95% 28.83-35.52) Ma, que se
caracteriza por la diferenciacién de Halitherium schinzii. Dentro de este se observa un
clado que presenta una edad de 30 (rango HPD 95% 27.82-32.73) Ma a partir del cual se
diferencian dos clados con una de edad de 28 (rango HPD 95% 26.27-30.61 y rango HPD
95% 26.08-31.07 respectivamente); el primer esta conformado por especies
pertenecientes a la familia Dugongidae y muestra a Crenatosiren olseni en la base de este
clado seguida por Bharatisiren indica con una edad de 27 (rango HPD 95% 25.22-29.30)
Ma; no obstante, existe una politomia dentro de este clado con una edad de 26 (rango
HPD 95% 24.20-27.81) Ma que contiene a las especies Callistosiren boriquensis,

Bharatisiren kachchhensi, Kutchisiren cylindrica y Domningia sodhae y, pese a que no se
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logra observar una solucion, es posible ver qué se diferencia un nodo que forma un grupo
monofilético con una edad de 19 (rango HPD 95% 15.02-22.30) Ma en el que se encuentra
Dioplotherium allisoni como especie hermana de Xenosiren yucateca y D. manigaulti que
se diferencian de esta hace 15 (rango HPD 95% 10.08-19.62) Ma vy, otro nodo que forma
una politomia, también con una edad de 19 (rango HPD 95% 15.8-22.71) Ma, conformado
por Corystosiren varguezi, Rytiodus capgrandiy R. heali. El segundo grupo presenta dos
grandes politomias y se puede observar la diferenciacidn de las especies del genero
Trichechus y de las especies mas recientes de dugdéngidos (Hydrodamalis cuestae, H. gigas,
Dugong dugon y Dusisiren jordani), las cuales presentan una edad de 6 (rango HPD 95%

4.93-8.14) y 10 (rango HPD 95% 6.84-13.62) Ma, respectivamente (Fig. 5).

La hipdtesis filogenética sugiere que las cuatro familias de sirenios no son
monofiléticas y, en el caso particular de la familia Trichechidae, se observa que es un
grupo polifilético, ya que las especies mas antiguas (Anomotherium langewieschei y
Miosiren kocki) presentan un ancestro comun con Protosiren fraasi, la cual es una especie
perteneciente de la familia Protosirenidae y se encuentran en la base del clado que da
soporte a toda la familia Dugongidae. Por otra parte, las especies mas recientes
(Potamosiren magdalenensis, Ribodon limbatus, T. manatus, T. inungis y T. senegalensis)
comparten un ancestro en comun con la mayorias de las especies del género

Metaxytherium, asi como también con D. dugon, H. cuestae, H. gigas y D. jordani (Fig. 5).

La reconstruccion de las dreas ancestrales muestra que la diferenciacién de los
ordenes Sirenia, Proboscidea y Desmostylia, hace 63 (rango HPD 95% 62.3-64.98) Ma
durante el Paleoceno Temprano, son las Antillas y el Mediterraneo-Atlantico Este (MAE,
nodo 76 Fig. 7). Considerando la probabilidad obtenida para cada una de estas areas
(68.83 y 19.92 respectivamente), el area de las Antillas resulta ser el drea ancestral mas
probable en la cual se presenta esta diferenciacién. Estas dos areas son el resultado de
dos eventos de dispersion de las Antillas al area Antillas-MAE y un evento de vicarianza

entre estas (Fig. 7).
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Figura 5. Filogenia calibrada del Orden Sirenia que presenta una edad de 52 (48.13, 57.51) Ma (Eoceno Temprano) segun el calculo del reloj relajado no correlacionado. Los nimeros rojos corresponden a la

probabilidad posterior de cada uno de los nodos y los nimeros negros corresponden a la edad del nodo. La letra A corresponde a la Subfamilia Halitheriinae, B a la Subfamilia Miosireninae, C a la Subfamilia

Dugonginae, D a la Subfamilia Trichechinae y E a la Subfamilia Hydrodamalinae.



Posterior a la diferenciacién del Orden Sirenia, la diversificacién del las primeras
especies de sirenios durante el Eoceno Temprano (52 [rango HPD 95% 48.13-57.51] Ma,
nodo 73, Fig. 7) inicia en las Antillas en donde es posible observar que ocurren eventos de
dispersion dentro del area y una diferenciacién la cual puede interpretarse en este caso
como especiacién simpatrica si se considera la ubicacion de los fésiles (Fig. 7). A partir de
esta drea ancestral, se presentan eventos de dispersion hacia el drea Antillas-indico Este
(IE) hace 49 (rango HPD 95% 46.20-52.93, nodo 72, Fig. 7) Ma y posteriores eventos de
vicarianza entre estas dos areas durante la ultima parte del Eoceno Temprano iniciando
asi la diferenciacidon Ashokia antiqua en el area del IE. Ademds de estos eventos, también
se presentan eventos de dispersion hacia el area MAE-IE y un evento de vicarianza entre

estas (nodo 71, Figs. 6y 7).

A inicios del Eoceno Medio (nodo 70, Fig. 7) se presentan movimientos dentro del
area del MAE y diferenciacidn dentro de esta, lo cual se puede interpretar de dos formas,
una seria que pudo ocurrir especiacién simpdatricay, la segunda es que debido al tamafio
gue presenta el area esta diferenciacion es resultado de eventos de vicarianza. A lo largo
del Eoceno Medio y durante el Eoceno Tardio, se puede observar que se presentaron
varios eventos de dispersidn y vicarianza entra las areas del MAE, IE e indico Oeste (10),
siendo el area del MAE el drea ancestral para las especies Protosiren smithae y P. fraasi
pertenecientes a la familia Protosirenidae, para las primeras especies de la familia
Dugongidae y para las primeras especies de manaties Anomotherium langewieschei y
Miosiren kocki (familia Trichechidae, nodos 70-67, Figs.4, 5). Durante el Oligoceno
Temprano (32 [rango HPD 95% 28.83-35.52] Ma, nodo 66, Fig. 6) se presentan eventos de
dispersidon del MAE hacia el area MAE-Atlantico Oeste (AO) y un evento de vicarianza
entre estas dos (Fig. 7). A finales del Oligoceno Temprano, hace 30 (rango HPD 95% 27.82-
32.73) Ma, el area ancestral se localizaba en el Atlantico Oeste en la cual se presentan

movimientos dentro del drea y especiacion simpatrica (nodo 65, Figs. 6y 7).
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Figura 6. Reconstruccion de las areas ancestrales del Orden Sirenia. Las flechas y nimeros rojos representan

el paso de un nodo a otro en relacién con la Figura 7.
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Los nodos 64 y 58, los cuales tiene una edad de 28 (rango HPD 95% 26.27-30.61y
26.08-31.07 respectivamente) Ma, Oligoceno Medio, tienen como area ancestral al AO
(Fig. 6). Partiendo del nodo 64, el cual esta caracterizado por especies de la familia
Dugongidae, se pueden observar eventos de dispersidn hacia el drea AO-IE y un evento de
vicarianza entre estas (Fig. 7). Durante el Oligoceno Tardio (nodo 63, 27 [rango HPD 95%
25.22-29.30], Fig. 6) el area ancestral es el IE, en la que se distingue la presencia de
Bharatisiren indica y dentro de la cual se presenta dispersion dentro del dreay
especiacion simpatrica o alopatrica considerando el tamafio del drea. A partir de esta
area, se presentan eventos de dispersién hacia el AO y posteriormente eventos de
vicarianza entre estas dreas hace 26 (rango HPD 95% 24.20-27.81) Ma (nodo 62, Fig.4, 5).
Durante el Mioceno Temprano, el area ancestral se localiza en el AO, en los nodos 61
(edad de 19 [rango HPD 95% 15.8-22.71] Ma) y 60 (edad de 19 [rango HPD 95% 15.02-
22.30] Ma, Fig. 6); en el primer nodo se observa que del drea del AO se presentan eventos
de dispersidn hacia las areas MAE y AO-MAE y un evento de vicarianza en el MAE (Fig. 7).
Por otro lado, el nodo 60 presenta al area AO como area ancestral en la cual se presenta
dispersidn a distancias cortas y especiacion simpatrica. A partir de esta area, a finales del
Mioceno Temprano (15[rango HPD 95% 15.02-22.30] Ma, nodo 59, Fig. 6) se observan
eventos de dispersidn hacia el drea del Pacifico Norte (PN)-AO-Atlantico Oeste Sur (AOS) y

un evento de vicarianza entre las areas PN-AOS y AO (Fig. 7).

Por otra parte, el area ancestral para el nodo 58 se localiza en el Atlantico Oeste
(AO) desde donde ocurren eventos de dispersion a cortas distancias (dentro de la misma
area), un evento de dispersidn hacia el drea AO-Antillas la cual estda caracterizada por la
presencia de Priscosiren atldntica. y por ultimo, un evento de vicarianza entre el drea AO-
Antillas y el drea del AO. Posteriormente, en el Oligoceno Tardio (nodo 57, 26 [rango HPD
95% 24.56-29.25] Ma) el 4rea ancestral sigue siendo el AO y al igual que ocurre con el
nodo 58 existen eventos de dispersion entre esta area vy el darea AO-Antillas; no obstante,
en este caso ocurren eventos de vicarianza entre estas dos areas por Metaxytherium

albifontanum (area del AO) y Caribosiren turneri (en las Antillas). Pese a que se tiene una
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politomia en la que se encuentran estas dos especies es posible observar que para el nodo
56 que tiene una edad de 11 (rango HPD 95%7.65-14.7) Ma, Mioceno Medio, y que
sostiene a las dos especies del genero Nanosiren, tiene como drea ancestral al AO y dentro
de esta drea ocurren eventos de dispersidn y especiacidon simpatrica posterior. Durante el
Mioceno Temprano (nodo 55, 21 [rango HPD 95% 18.23-24.58] Ma) el area ancestral se
localiza en el AO a partir de la cual ocurren varios eventos de dispersién dentro del areay
hacia las dreas Mediterraneo-Atlantico Este (MAE), Pacifico Norte (PN) y PN-Pacifico Sur
(PS)-AO-MAE, asi mismo se presentan eventos de vicarianza entre todas las areas y
guedan representadas las areas del PN por M. arctodites, el MAE por M. serresii, M.
médium y M. krahuletzii, el AO por M. floridanum y el area PS-AO por M. cratagense (Figs.
6y7).

Considerando las especies de la familia Trichechidae durante el Mioceno Medio el
area ancestral es el AO (nodo 54, 14 [rango HPD 95% 11.81-17.29] Ma) desde la cual se
presentan eventos de dispersién hacia el drea del Pacifico Tropical (PT)-AO-Atlantico
Oeste Sur (AOS) y después un evento de vicarianza entre las areas PT-AO y AOS (Figs. 6y
7), siendo esta ultima el drea ancestral a inicios del Mioceno Tardio (nodo 53, 11[rango
HPD 95% 7.99-13.61] Ma) a partir de la cual se inician eventos de dispersion dentro de
esta y hacia el darea AO-AOS-Amazonas y después se presenta una diferenciacién de las
areas AOS-Amazonas representadas por Ribodon limbatus y el area AO-AQS la cual es el
area ancestral a mediados del Mioceno Tardio (nodo 52, 6 [rango HPD 95% 4.93-8.14] Ma)
y a partir de la cual se presentan eventos de dispersidon hacia el drea AO-Antillas-AOS-
Amazonas y posteriormente un evento de vicarianza entre las dreas AO-Antillas-AOS y
Amazonas, siendo la primera el drea ocupada por Trichechus manatus y la segunda el area
ancestral de T. inunguis y T. senegalensis durante el Plioceno Temprano (nodo 51, 6
[rango HPD 95% 4.51-6.36] Ma) y desde donde se presenta dispersion hacia el area
Amazonas-Costa oeste de Africa (COA) y posteriormente yn evento de vicarianza entre

estas quedando T. inunguis restringida en el Amazonas y T. senegalensis en la COA (Figs. 6

y 7).
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Las especies mas recientes de la familia Dugongidae tienen como area ancestral al
PN durante el Mioceno Tardio (nodo 50, 10 [rango HPD 95% 6.84-13.62] Ma) y, es a partir
de esta area que las especies se dispersan dentro de esta drea y hacia el area PN-indico
Oeste (10)-Mar Rojo (MR)-indico Este (IE)-Noroeste de Australia (NA). Posteriormente se
presenta un evento de vicarianza entre el area PN-IO-MR-IE-NA y el drea del PN, siento la
primera el drea de distribucion de Dugong dugon y la segunda el drea ancestral para las
especies de la subfamilia Hydrodamalinae (nodo 49, 8 [rango HPD 95% 6.11-11.14] Ma) la
cual se caracteriza por la diferenciacidn de Dusisiren jordaniy posteriormente a finales del
Mioceno Tardio por la presencia de las especies del género Hydrodamalis (nodo 48, 6

[rango HPD 95% 4.75-7.38] Ma) (Figs. 6y 7).

1: Nodo 76 a Nodo 75 2: Nodo 76 a Nodo 73

900 0 900 1800 2700 Kiomsters N = { D ) ) 4 &0 0 0 1200 1800 Kicmaters

Probabilidad del éreatancestral; ' Probabilidad del area ancestral:
E 63.83; G 19.92 E 95.97; EG 2.15
Proceso/Ruta/Probabilidad: Proceso/Ruta/Probabilidad:
Dispersién: 2; Vicarianza: 1 Dispersién: 0; Vicarianza: 0
E->EG->G|E = 0.4216 E->E"E->E|E = 0.8794

Figura 7. Secuencia de la reconstruccién de las areas ancestrales para el Orden Sirenia. En la parte superior
derecha se muestra el nUmero correspondiente a las flechas de la figura 6 y los nodos. También se muestra
la probabilidad de cada una de las areas ancestrales calculada para cada nodo, los procesos ocurridos, la

ruta seguida y probabilidad de ocurrencia de esos eventos.
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Continuacién Figura 7.3: Nodo 73 a Nodo 72

4: Nodo 72 a Nodo 71
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Dispersion: 2; Vicarianza: 1

E->EK->E|K=0.3684

Probabilidad del area ancestral:

K40.20; G 27.19; E 15.92; GK 7.10; EK 4.16; EG 2.81
Proceso/Ruta/Probabilidad:
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5: Nodo 71 a Nodo 70
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Continuacién Figura 7.
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7: Nodo 69 a Nodo 68

Probabilidad del 4rea ancestral:
G 50.00; GK 49.29
Proceso/Ruta/Probabilidad:
Dispersidn: 1; Vicarianza: 0

G->G"G->GK"G->GK|G=0.4871

8: Nodo 68 a Nodo 67

Probabilidad del drea ancestral:
G97.41;GK2.41
Proceso/Ruta/Probabilidad:
Dispersién: 0; Vicarianza: 0

G->G"G->G|G=0.9741

9: Nodo 69 a Nodo 66
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Probabilidad del drea ancestral:

D 74.48; DG 8.40; G 5.80; DE 3.41; E 2.36; DK 1.96;
K 1.35

Proceso/Ruta/Probabilidad:

Dispersion: 0; Vicarianza: 0

D->DAD->D | D= 0.3041
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Continuacién Figura 7.

11: Nodo 65 a Nodo 64

12: Nodo 64 a Nodo 63

6000 Kiometers

Probabilidad del drea ancestral:
D 82.96; DK 8.12; K5.38
Proceso/Ruta/Probabilidad:
Dispersion: 2; Vicarianza: 1

D->DK->D|K= 0.6470

Probabilidad del drea ancestral:
K77.99; DK 14.88; D 5.71
Proceso/Ruta/Probabilidad:
Dispersidn: 0; Vicarianza: 0

K->KAK->K | K= 0.5834

13: Nodo 63 a Nodo 62

— = =

0 2000 4000 6000 Kiometers
[

Probabilidad del drea ancestral:

K 74.80; DK 14.63; D 7.01; EK 1.13
Proceso/Ruta/Probabilidad:

Dispersién: 7; Vicarianza: 5
K->KAKAKAKAD->DEKAKAKAKAD->E K| K| K|D| D=
0.3688

14: Nodo 62 a Nodo 61

Probabilidad d;:I area ancestral:

D 51.51; G 24.90: DG 15.68; K 2.76; DK 1.74
Proceso/Ruta/Probabilidad:

Dispersidn: 3; Vicarianza: 2

D->DAG->DGAG->D|G|G= 0.5151
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Continuacién Figura 7.

15: Nodo 62 a Nodo 60

Probabilidad del area ancestral:
D 95.73; DK 1.92
Proceso/Ruta/Probabilidad:
Dispersion: 0; Vicarianza: 0

D->DAD->D|D=0.8391

16: Nodo 60 a Nodo 59
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e —

Probabilidad del drea ancestral:

D 87.65; AD 4.09; DF 3.98; A1.42; F1.38
Proceso/Ruta/Probabilidad:

Dispersion: 3; Vicarianza: 1

D->ADF->AF| D= 0.8765

17: Nodo 65 a Nodo 58

0400 8001200 Kiometers
——

Probabilidad del drea ancestral:
D 49.22; DE 45.20; E 3-83
Proceso/Ruta/Probabilidad:
Dispersién: 1; Vicarianza: 0

D->D~D->DE~D->DE| D= 0.3252

18: Nodo 58 a Nodo 57

Probabilidad del area ancestral:

D 66.08; DE 25.98; E 6.22
Proceso/Ruta/Probabilidad:
Dispersion: 5; Vicarianza: 3

D->DADAD"D->DEAD"D/~D->D|E|D|D=0.5326
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Continuacién Figura 7.

19: Nodo 57 a Nodo 56

Probabilidad del area ancestral:
D 99.27; DE0.31
Proceso/Ruta/Probabilidad:
Dispersion: 0; Vicarianza: 0

D->DAD->D|D=0.9927

20: Nodo 57 a Nodo 55
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21: Nodo 55 a Nodo 54

22: Nodo 54 a Nodo 53

Probabilidad del area ancéstral:

D 61.25; BD 18.93; B 4.62; DF 3.78; CD 1.58; DM
1.33; BDF 1.17

Proceso/Ruta/Probabilidad:

Dispersidn: 3; Vicarianza: 1

D->BDF->BD|F=0.1609

Probabilidad del area ancestral:

F 26.27; DF 18.58; D 13.46; FM 10.27; M 7.44; DFM
7.26; DM 5.26; EF 1.47; E 1.06; DEF 1.04
Proceso/Ruta/Probabilidad:

Dispersién: 2; Vicarianza: 0

F->FAF->DFMAF->FM | DF= 0.0491
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Continuacién Figura 7.

23: Nodo 53 a Nodo 52
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Dispersion: 2; Vicarianza: 1
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24: Nodo 52 a Nodo 51
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25: Nodo 55 a Nodo 50
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Probabilidad del drea ancestral:
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Dispersion: 4; Vicarianza: 0

A->AMA->AIKLAA->IILKA| A= 0.7733

26: Nodo 50 a Nodo 49
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Probabilidad del drea ancestral:
A 98.98
Proceso/Ruta/Probabilidad:
Dispersion: 0; Vicarianza: 0

A->AMA->A|A=0.9877
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Continuacién Figura 7.

26: Nodo 49 a Nodo 48
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Probabilidad del 4rea ancestral:
A 99.79
Proceso/Ruta/Probabilidad:
Dispersién: 0; Vicarianza: 0

A->ANA->A | A= 0.9979

Discusion

La filogenia calibrada obtenida a partir de un andlisis bayesiano de evidencia total, que
incluye a 44 especies pertenecientes al Orden Sirenia (lo que corresponde al 57.14% de las
especies de sirenios reportadas hasta el momento, Domning 1996), muestra que la
diversificacion de este ocurrié hace 63 (rango HPD 95% 62.3-64.98) Ma durante el
Paleoceno Temprano y, pese a que la calibracién de la filogenia se realizé tomando como
basa a Springer et al. (2015), la edad obtenida en este trabajo para los sirenios (52 (rango
HPD 95% 48.13-57.51) Ma) no concuerda con lo propuesto por estos autores (34.1 Ma a
41.6 Ma) y, aunque se considerara el intervalo de confianza obtenido no abarca el tiempo
propuesto, esto indica que el Orden se encuentra presente desde el Eoceno Tempranoy
no desde el Eoceno Medio y por lo tanto puede considerase que es mas viejo de lo que se
propone. Sin embargo, Bininda-Emonds et al. (2007), a partir de la construccién de un
superarbol de todos los mamiferos, mencionan que la edad basal de diversificacién de los
sirenios fue hace 52.2 + 14.4 Ma, lo cual se acerca mas a lo obtenido en el presente
estudio. Considerando los cambios climaticos que se presentaron a inicios de este

periodo, es posible asociar la diversificacion de las primeras especies de sirenios al
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Mdximo Térmico del Paleoceno-Eoceno (Katz et al. 1999), el cual se ha ligado a la
diversificacidon de varios grupos de mamiferos terrestres (Gingerich 2003) y es posible que

la diversificacion de este Orden también lo esté.

Los resultados muestran que la familia Prorastomidae, la cual es la mas antigua del
Orden Sirenia (Savage 1977, Domning 1994, Domning 2000, Domning 2002, Vélez-Juarbe
etal. 2012, Springer et al. 2015), estuvo presente desde el Eoceno Temprano hasta inicios
del Eoceno Medio (51.98-49.09 Ma, Domning 2000). Domning (2002) menciona que tanto
esta familia como la familia Protosirenidae se encuentran restringidas al Eoceno y esto se
puede ver reflejado en la filogenia obtenida. En cuanto a las dos familias restantes,
Dugongidade y Trichechidae, no es posible obtener una resolucién por completo debido al
gran numero de politomias que se tienen, pese a que al realizar la filogenia se llego a la
convergencia, esto posiblemente se deba a que los datos no son suficientes para resolver
la filogenia. Sin embargo, considerando los clados que contienen a las especies mas
recientes de dugdngidos y de triquéquidos, se puede observar que los primeros se
diferencian hace 10 (rango HPD 95% 6.84-13.62) Ma durante el Mioceno Tardio, mientras
que los segundos lo hacen hace 14 (rango HPD 95% 11.81-17.29) Ma durante el Mioceno
Medio, lo que sugiere que las especies de la Familia Trichechidae que se encuentran
dentro de este clado son mucho mas antiguas que las especies de la familia Dugongidae.
Es importante mencionar que pese a que se tienen las edades en las cuales se diferencian
algunas de las especies pertenecientes a estas dos familias, no es posible determinar en

qué momento se separan estas.

Aunque el nimero de politomias es alto es posible rescatar algunas relaciones que
ya se habian propuesto en filogenias anteriores (Savage 1977, Domning 1994, Domning
2002, Vélez-Juarbe et al 2012, Springer et al. 2015, Vélez-Juarbe y Domning 2015);
ejemplos de esto es el nodo que soporta a las especies del género Nanosiren o el nodo en

el que se encuentran las especies del genero Hydrodamalis y Dusisiren jordani.
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Pese a que los resultados de la filogenia muestran que el Orden Sirenia es
monofilético, esto no ocurre a nivel de familias o subfamilias. Springer et al. (2015)
reportaron que las familias Prorastomidae y Protosirenidae son parafiléticas, en este caso
Unicamente la primer familia concuerda con esta propuesta y, en el caso de la segunda
familia es posible observar que Protosiren smithae, la cual es una especie que pertenece a
esta, se encuentra dentro de un clado que corresponde a la familia Dugongidae por lo que
se pude determinar que esta es polifilética, concordando con la propuesta de Diedrich
(2013) y no con Springer et al. (2015). Se ha propuesto que la subfamilia Dugonginae
forma un grupo monofilético (Springer et al. 2015); sin embargo, los resultados obtenidos
muestran que podria ser polifiletica, ya que D. dugon se encuentra dentro de otro clado
gue tiene un ancestro diferente compartido con las especies del genero Metaxytheriumy

algunas especies de la familia Trichechidae.

Se ha propuesto que algunas subfamilias también pueden ser parafiléticas o, en
algunos casos polifiléticas. Un ejemplo es lo que ocurre con la subfamilia Halitheriinae, la
cual se ha visto que es parafilética (Domning 1994). En este caso, debido a que la mayoria
de las especies que forman parte de ésta (Eotheroides aegyptiacum, Eosiren limbyca, E.
lambondrani, Halitherium taulannensek) y las cuales se encuentran en la base de la familia
Dugongidae, dentro de una politomia, no es posible observar si esto se mantiene; no
obstante, si se consideran a las demas especies que forman a esta subfamilia es posible
observar que es polofilética. Un ejemplo de subfamilias polifiléticas obtenidas en este
trabajo son Miosireninae y Trichechinae, las cuales Unicamente habian sido reportadas

como grupo monofilético por Domning (1994).

La reconstruccion biogeografica muestra que el area ancestral mas probable se
localiza en las Antillas, lo cual no concuerda con las propuestas que se han hecho sobre el
centro origen del Orden Sirenia, localizado en el Viejo Mundo en el Canal Maritimo del
Mar de Tetis y a partir del cual las especies de sirenios mas antiguos pertenecientes a la
familia Prorastomidae iniciaron una dispersién hacia el Nuevo Mundo durante el Eoceno

Medio por movimientos Trasatldnticos del norte de Africa (Domning 2001c, Gheerbrant et
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al. 2005, Hautier et al. 2012, Vélez-Juarbe 2014). Hautier et al. (2012) reportan el primer
registro confiable de un sirenio del Eoceno en Africa a partir de una vértebra toracica
identificada como Prorastomidae indet. en Senegal, la cual muestra caracteristicas
ligeramente mas derivadas que una de las especies de prorastdmidos de Jamaica
(Pezosiren portelli) y revela la presencia de este grupo en Africa. Estos mismos autores
mencionan que los eventos de dispersion entre Africa y el Nuevo Mundo probablemente
se llevaron a cabo a lo largo de la linea de costa del Atlantico Norte ya que se presentaban
aguas poco profundas lo que evitaba que las especies cruzaran a través zonas mas
profundas; no obstante, mencionan que debido a que no se tiene registro fosil de
prorastémidos ni en Europa ni en Carolina del Sur ni en Georgia es posible que existiera
otra ruta de dispersion la cual posiblemente se encontraba entre Africa y América del Sur
asociada a la presencia de paleocorrientes y paleovientos del oeste de Africa, esta
propuesta se basa en la suposicion de la existencia de islas flotantes que pudieron facilitar
el cruce trasatlantico (Bandoni de Oliveira et al. 2009); sin embargo, existe poca evidencia

gue pueda sustentar esta hipdtesis.

Considerando los procesos biogeograficos obtenidos en este trabajo que se
presentan durante la diferenciacion del Orden Sirenia con respecto a los érdenes
Proboscidea y Desmostylea en el Paleoceno Temprano (63 [rango HPD 95% 62.3-64.98]
Ma) es posible observar que de las Antillas se presentan eventos de dispersion hacia el
area del Mediterraneo-Atlantico Este (MAE) y posteriormente se diferencian las areas por
un evento de vicarianza quedando los sirenios en las Antillas y los 6rdenes Proboscidea y
Desmostylea en el MAE. Esto concordaria con la propuesta de que durante el Mesozoico y
Cenozoico existia una estrecha relacion paleogeografica, paleobiogeografica y una
paleocirculacion en el Atlantico Norte (Berggren y Hollister 1974) y por lo tanto, coincide
con lo mencionado por Hautier et al. (2012) sobre la migracién de los sirenios a través del
Atlantico Norte. Aunque los resultados muestran que la familia Prorastomidae se
encuentra restringida a las Antillas durante el Eoceno Temprano debido a que los fdsiles

de Prorastomus sirenoides y Pezosiren portelli se encuentran en el area ancestral, el
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registro del prorastomido de Senegal y los procesos biogeograficos involucrados en la
historia evolutiva de estas especies revelan que es posible que la migracién de las especies
de sirenios durante el Eoceno Temprano entre la region del Tetis y las Antillas no ocurria
solo en un sentido sino que pudo darse en ambos sentidos y al mismo tiempo podia
ocurrir una expansion del drea ancestral debido a dispersion en distancias cortas y
eventos de vicarianza o de especiacidn simpdatrica que pudieron dar lugar a la

diferenciacién de las especies.

Partiendo de que los sirenios eran capaces de dispersarse tanto en distancias
cortas como a grandes distancias y que posterior a esos movimientos se presentaban
diferenciaciones de las especies como resultado de eventos de vicarianza o de especiacién
simpatrica, durante el Eoceno Temprano (hace 49 [rango HPD 95% 46.20-52.93] Ma) se
muestra que existen eventos de dispersion del drea ancestral (las Antillas) hacia el indico
Este (IE) y posteriormente una diferenciacion debida de un evento de vicarianza, dando
como resultado que a inicios del Eoceno Medio se inicie la diferenciacién de la familia
Protosirenidae representada por Ashokia antiqua en la India hace 47 (rango HPD
95%44.26-51.02) Ma. A partir de este punto y hasta el Eoceno Tardio, se inician una serie
de movimientos de diferentes especies de sirenios entre el drea del IE y MAE,
movimientos dentro del drea del MAE y entre las dreas MAE, IE e indico Oeste (10) y
posteriores eventos de diferenciacién. Considerando que el registro fésil de las especies
pertenecientes a la familia Protosirenidae (A. antiqua, Protosiren smithae y P. fraasi) se
encuentran distribuidas en las dreas MAE e IE, es claro que esta familia se encuentra
restringida a esta zona durante todo el Eoceno Medio, asi mismo la evidencia de la
presencia de especies pertenecientes a las familias Dugongidae (Halitherium taulannense,
Eotheroides aegyptiacum, E. lambondrano y Eosiren limbycak) y Trichechidae
(Anomotherium langewiescchei'y Miosiren kocki) muestran que estas dos familias tienen
su origen es esta misma regién. El gran intercambio de especies de sirenios entre estas
areas durante el Eoceno Medio y Tardio, también se ha observado en algunas especies de

foraminiferos, en las cuales se ha visto que especies que presentaban un mayor nimero
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en la region del mar de Tetis (= MAE), estaban en menor proporcién en el Indo-Pacifico (=
IE e 10), lo cual pasaba reciprocamente, aunado a un movimiento de las especies de oeste
a este y de este a oeste (Adams 1967). Esto da una idea de que existia un intercambio de
especies entre estas areas, debido a la presencia de posibles zonas por las cuales las
especies eran capaces de moverse y asi poder colonizar nuevas areas para expandir sus

areas de distribucion.

Los resultados muestran que a lo largo de todo Oligoceno, las areas ancestrales
para la mayoria de las especies de la familia Dugongidae se localizan en el MAE (Oligoceno
Temprano), Atlantico Oeste (AO, finales del Oligoceno Temprano, Oligoceno Medio y
Tardio) y el IE (Oligoceno tardio) y, a partir de estas areas se presentan diferentes eventos
de dispersién y diferenciacién (por vicarianza y especiacidon simpatrica) entre estas mismas
y hacia otra areas (Antillas en las que siente registro de la presencia de Callistosiren
boriquensis). La relacion que existe entre las dreas del MAE, AO e IE concuerda con la
propuesta de Adams (1967) quien sugiere la existencia de un cinturén circumtropical, el
cual estuvo presente desde el Eoceno hasta el Mioceno y que conectaba estas tres areas
dando como resultado que diferentes especies de foraminiferos se compartieran entre
estas y, por lo tanto, esto puede ayudar a entender el intercambio de especies de sirenios
gue se presentd entre estas dreas desde el Eoceno hasta el Mioceno. Por otra parte,
Vélez-Juarbe (2014) menciona que las especies de dugongos que se encuentran en la
India, pudieron haber entrado por el canal de Tetis que se encontraba abierto durante el
Oligoceno, ya que durante el Mioceno Temprano éste se cierra y se interrumpe la

migracion de especies, lo cual concordaria con los resultados obtenidos.

A partir del Mioceno se inician eventos de dispersidn de especies pertenecientes a
las subfamilas Halitheriinae y Dugonginae del drea del AO hacia las dreas del MAE, Pacifico
Norte (PN), Atlantico Oeste Sur (AQS) y Pacifico Sur (PS) y, posteriores eventos de
vicarianza entre estas. En el caso de los eventos de dispersidn y vicarianza entre el AO y el
MAE, caracterizados por especies de los géneros Metaxyterium y Rytiodus, muestran la
interconexidn entre estas areas como lo menciona Adams (1967) y coinciden con la
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propuesta de que existia simpatria entre las especies de las subfamilias Halitheriinae y
Dugonginae dentro de la regidn Tetis-Paratetis en el Mioceno Temprano, lo cual explicaria
la presencia de estos dos géneros en el area del MAE. Por otra parte, la ocupacion de las
areas del PN y AOS a principios del Mioceno Medio (hace 15 [rango HPD 95% 10.08-19.62]
Ma) caracterizada por la presencia de Dioplotherium allisoni, indica el inicio de la
migracion de los sirenios a través del Istmo de Panamad y hacia América del Sur. Domning
(1978) propone que desde el Golfo de California en México hasta el Golfo de Fonseca en
Honduras, drea del Pacifico Tropical, no se podian mantener especies de sirenios debido a
la falta de bahias que les dieran proteccidn o lagunas que pudieran albergar a los pastos
marinos de los cuales se alimentaban, por lo tanto solo era un area por la cual las especies
podian dispersarse. Domning y Ray (1986) mencionan que la presencia de especies de la
familia Dugongidae en el Pacifico Norte provenia de aguas del Caribe y que estas pudieron
cruzar por el Istmo de Panama. En cuanto al area del Pacifico Sur en la cual se ha
encontrado los registros mas surefios de sirenios en Peru (Metaxyterium crataegense,
Muizon y Domning 1985) y en Chile (especie no identificada perteneciente a la familia
Dugongidae, Bianucci et al. 2006), se ha propuesto que durante el Mioceno estas especies
migraron de las areas AO, Antillas y AOS y cruzaron por el Istmo de Panamd. Bacon et al.
(2015) proponen que existieron pulsos de migracién/vicarianza, tanto de fauna marina
como terrestre entre 23-20 Ma y 8-6 Ma en el Istmo de Panama3, lo cual podria explicar la

presencia de sirenios en el PN y PS.

La historia biogeografica de las especies mas recientes pertenecientes a la familia
Trichechidae (Potamosiren magdalenensis, Ribodon limbatus, Trichechus. manatus, T.
senegalensis y T. inunguis) muestra que el drea ancestral durante el Mioceno Medio se
localiza en el AO desde la cual se presentan eventos de dispersion y de vicarianza con las
areas del Pacifico Tropical (PT) y Atlantico Oeste Sur (AOS). La presencia de P.
magdalenensis en el PT da indicios de que no solo los dugongos fueron capaces de
colonizar el Pacifico, aunado a esto, el que esta especie se encuentre tantoen el AOy

como en el PT, puede explicarse de dos formas: 1) que la migracion ocurrid del AO hacia el
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PT a través del Istmo de Panam3; no obstante, no existe suficiente evidencia que
corrobore esto, y 2) esta especie migro a través de la cuenca del Amazonas, la cual a
inicios del Mioceno aun presentaba un flujo hacia el Pacifico (Domning 1982), esto podria
estar sustentado por la presencia de P. magdalenensis en La Venta, Colombia (Reinhart
1951) y Potamosiren sp. en la formacion Urumaco, Venezuela (Linares 2004).
Posteriormente, a inicios del Mioceno Tardio el drea ancestral se localiza en el AOSy a
partir de esta se inician eventos de dispersidon hacia las areas del AO y el Amazonas, dando
como resultado la formacién de las areas AO-AOS y AOS-Amazonas siendo esta ultima
ocupada por R. limbatus. La presencia de esta especie en el rio Paranad (Ameghino 1883)
se ha asocoiado con los cambios en el flujo del rio de La Plata hacia el Atlantico como
resultado de la formacidn de la cordillera andina, lo cual trajo como consecuencia que se
diera un incremento en la vegetacion acudtica debido al aumento de nutrientes lo que
pudo provocar un incremento en la poblacion de manaties (Domning 1982). Se cree que
durante este periodo las especies de manaties que se encontraban en las costas del Caribe
y del Atlantico tropical de América del Sur pudieron competir por recursos con dugongos
gue se han registrado en las cuencas de los rios Magdalena y La Plata, por lo que se vieron
obligados a explotar recurso asociados a aguas dulces y por lo tanto permanecieron en
ambientes riverefios y de lagunas costeras, lo cual se ve reflejado en las especies del

genero Trichechus (Domning 1982).

Se ha planteado dos hipdtesis sobre la aparicion de las especies del género
Trichechus, Domning (1982) menciona que durante el Pli-Pleistoceno se tiene registro de
un fdsil proveniente de Acre, Brasil, el cual es muy parecido a T. manatus, y que la
poblacién de este espécimen que se encontraba distribuida en la costa inicié migraciones
hacia el Caribe y América del Norte dando lugar a la diferenciacién de T. manatus.
Posteriormente, Vélez-Juarbe (2014) propone que las especies del género Trichechus
aparecen en América del Sur durante el Mioceno Medio y que la invasion del Caribe y de
Atlantico Oeste se da durante el Plioceno Tardio o incluso en el Pleistoceno. En este caso

los resultados muestran que el género estd presente desde el Mioceno Tardio en un area
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compuesta por las areas del AO y AOS y, que a partir de esta area se inician migraciones
principalmente de T. manatus hacia el drea AO-Antillas-AOS-Amazonas las cuales
posteriormente se separan en dos areas, el area AO-Antillas-AOS y el area del Amazonas,
siendo esta ultima el drea ancestral durante el Plioceno Temprano de las especies de T.
inunguis y T. senegalensis. Dominig (1982) menciona que la ocupacién del Amazonas por
T. inunguis es resultado de especimenes de Acre que presentaron aislamiento geografico
en la cuenca del Amazonas de los organismos mas costeros, lo que dio como resultado
que T. inunguis evolucionara mas rapido que las poblaciones que permanecieron en las
costas, lo cual concordaria con el evento de vicarianza obtenido entre el Amazonas vy el
area AO-Antillas-AOS. En el caso de T. senegalensis se ha propuesto que T. manatus se
dispersé durante el Pleistoceno o Plioceno desde América del Sur hasta Africa dando lugar
a esta especie (Domning 1982, Lefebvre et al. 2001). En este caso se muestra que no fue
T. manatus, sino que T. inunguis se disperso a inicios del Plioceno Temprano hacia Africa y,
posteriormente T. inunguis y T. senegalensis se diferencian por un evento vicariante entre
el Amazonas y la Costa oeste de Africa (COA), quedando asi T. inunguis restringida en el

Amazonasy T. senegalensis en la COA

La historia biogeografica de las especies Dugong dugon, Hydrodamalis gigas, H.
cuestae y Dusisiren jordani, indica que todas tienen como area ancestral al Pacifico Norte
(PN). En el caso particular del D. dugon, los resultados muestran que a partir de esta area
ancestral se inicia la colonizacién del drea PN-indico Oeste (10)-Mar Rojo (MR)-indico Este
(IE)-Noroeste de Australia (NA), la cual corresponde al Indo-Pacifico, debido
principalmente a migraciones que se presentaron durante el Mioceno Tardio, lo cual
concordaria con lo propuesto por Vélez-Juarbe (2012). Sin embargo, Domning y Furusawa
(1995) proponen la presencia de esta especie en el Pacifico como resultado de las bajas
temperaturas durante el Pleistoceno, dando como resultado que pudieron venir de oeste
a este restringiéndose a latitudes tropicales. Asi mismo, tanto Domning y Furusawa (1995)
como Vélez-Juarbe (2012), mencionan que cualquier dispersion del dugongo hacia el Indo-

Pacifico debid de haber pasado por el Cabo de Buena Esperanza, ya que se ha registrado la
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presencia de un fdsil parecido a esta especie perteneciente al Plioceno Tardio en Florida y,
por lo tanto, no hay otra forma por la cual esta especie pudiera moverse; no obstante, hay
que considerar los cambios en las corrientes marinas durante las épocas glaciales del
Pleistoceno, ya que se ha visto que la corriente de Benguela, la cual es una corriente fria,
se pudo encontrar mas al norte (van Zinderen Bakker 1975) por lo que se tendria que
considerar la capacidad de la especie ancestral de D. dugon de soportar las bajas
temperaturas en esta zona y asi poder colonizar el Indo-Pacifico. Aunado a esto, es
necesario considerar que la reconstruccién de las areas ancestrales de otras especies
pertenecientes a la familia Dugongidae, muestra eventos de dispersién provenientes del
Atlantico Oeste, las Antillas y del Mediterraneo-Atlantico Este, mucho antes del cierre del
Mar Rojo, lo que podria indicar que la presencia de D. dugon en el Indo-Pacifico se puede
deber a la especiacion de otras especies dentro de esta area; aunque, debido a la falta de
evidencias que puedan dar sustento a esto es necesario realizar mas estudios. Pese ala
falta de certeza que se tiene sobre la ocupacién del Indo-Pacifico por D. dugon, tanto los
resultados obtenidos como las hipdtesis que se han hecho al respecto muestran que la
presencia de esta especie en su area de distribucion puede deberse no solo a que siguid
una ruta de dispersion sino que por lo menos pudieron existir dos rutas. La presencia de
Hydrodamalis gigas, H. cuestae y Dusisiren jordani se ha asociado a bajas temperaturas en
el planeta durante el Mioceno Tardio, esta disminucién de la temperatura ocasiono que
las especies que estaban adaptadas a climas mas tropicales se extinguieran y que estas
especies de dugongos que lograron adaptarse, no solo a las condiciones climdticas sino
también a los cambios en la disponibilidad de alimento, sobrevivieran hasta practicamente
la actualidad, como es el caso de H. gigas la cual estaba tan adaptada al medio en el que
se encontraba que se ha visto que desarrollo perdida completa de la denticion para poder
aprovechar los recursos alimenticios (Domning 1978, Domning y Furusawa 1994, Vélez-

Juarbe 2014).
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Conclusiones

La historia evolutiva del Orden Sirenia estd muy relacionada tanto con los cambios
climaticos como con los movimientos tectdnicos que han ocurrido a lo largo de la historia
de la Tierra, esto se ve reflejado tanto en la hipodtesis filogenética como en la
reconstruccién de las areas ancestrales. Un claro ejemplo es la diversificacién de las
primeras especies de sirenios durante el Eoceno Temprano, lo cual puede estar asociado
al Maximo Térmico del Paleoceno-Eoceno. Otro ejemplo de esto, seria los intercambios de
varias especies entre las dreas Mediterraneo-Atlantico Este y el area indico Este, o las
areas del Atlantico Oeste y el Pacifico Norte, las cuales ocurrieron por la apertura de

estrechos (eg. Istmo de Panama).

La hipdtesis filogenética obtenida muestra que algunas familias y subfamilias que
se han reportado con anterioridad como grupos monofiléticos o parafiléticos aqui forman
grupos parafiléticos o polifiléticos. Ejemplos de esto son la familia Dugongidae, la cual se
habia reportado como monofilética y en este caso se obtiene que es polifilética, esto
mismo ocurre con las subfamilias Miosireninae y Trichechinae. Otro ejemplo de esto es la
subfamilia Halitheriinae la cual se habia planteado como parafilética y en este caso se
obtiene que es polifilética. Otro resultado obtenido en la filogenia es que es la primera
vez que se reportan a Trichechus inunguis y Trichechus senegalensis como especies
hermanas, en andlisis anteriores se ha visto que T. senegalensis estd mas emparentada a

T. manatus que a T. inunguis.

La reconstruccion de dreas ancestrales muestra que la historia biogeografica de los
sirenios estd dada principalmente por eventos de dispersién y vicarianza. En cuanto a los
eventos de dispersién se observa que estos pueden ser a cortas distancias en una misma
area o a grandes distancias entre dos areas. En cuanto a los eventos de vicarianza, estos se
pueden explicar de dos formas: 1) este proceso se debid a la aparicién de barreras
geograficas posteriores a los eventos de dispersién, causando la separacion y

diferenciacién de las especies; 0 2) que las especies fueron capaces de sobrepasar
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barreras preexistentes y que posteriormente presentaron una diferenciacién. En cuanto a
las diferenciaciones ocurridas dentro de un area se puede asociar a especiacion
simpatrica; no obstante hay que considerar el tamafio del area para poder determinar si
en verdad se puede presentar este tipo de especiacidén o esa diferenciacién esta asociada

a especiacion alopatrica.

Es necesario considerar que la reconstruccién de la historia biogeografica esta
dada en funcidén de la historia filogenética y de la informacion geografica obtenida tanto
de las localidades fosiliferas en las que se han reportado sirenios como de las areas de
distribucién de las especies actuales, por lo cual si se llegara a tener una mejor resolucion
filogenética o videncia fésil en la que se tenga una determinacion de la especie que se
encuentre, la reconstruccidon de las areas ancestrales podria modificarse o resolverse para
varias de las especies de sirenios de los cuales hasta el momento no fue posible resolver.
Un claro ejemplo de esto es el area ancestral mas probable obtenida para todo el Orden la
cual se localiza en las Antillas, esta podria modificarse si se contara evidencia fosil que
diera sustento a las propuestas de que los sirenios se originaron en una regién del mar de
Tetis. Aunado a esto, en el caso de especies como Dugong dugon, en la cual aln es
incierta su historia biogeografica, este tipo de andlisis puede dar una mejor interpretacion

de como es que se pudo ocurrir la colonizacidn de esta especie en el Indo-Pacifico.
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Anexo 1. Lista de caracteres utilizados para la reconstruccion filogenética y esquematizacion de algunos de los caracteres mas

representativos en diferentes especies de sirenios todo de Domning (1994) f: frontal; j: jugal; p: premaxilar; s: proceso cigomatico del

escamoso. A: Trichechus senegalensis; B: Halitherium schinzii; C: Dioplotherium manigaulti; D: Rytiodus sp.; E: Metaxytherium

floridanum.
ID_ Caracter Caracter ID_Caracter Caracter
1 Premaxilar, rostro 12 Maxilar, puente cigomatico (forma)
2 Premaxilar, proceso nasal 13 Maxilar, canal del paladar
3 Narinas externas 14 Nasales (separacidn)
4 Premaxilar 15 Nasales (largo)
5 Sinfisis premaxilar 16 Frontal, proceso supraorbital
6 Maxilar, puente cigomatico (posicion 17 Incision nasal en el borde posterior de
con respecto al palatino) fosa mesorostral
7 Maxilar, foramen infraorbital 18 Frontal, lamina orbital
8 Makxilar, puente cigomdtico 19 Techo del frontal (forma)
9 Palatino 20 Frontal, proceso supraorbital
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10 Maxilar, canal infraorbital 21 Frontal roof (presencia de bultos)
11 Senos aéreos paranasales 22 Parietal, cresta sagital
23 Supraoccipital 36 Jugal, proceso preorbital (contacto con
el premaxilar)
24 Exoccipital 37 Jugal, proceso preorbital (forma)
25 Exoccipital, borde dorsobentral 38 Jugal, proceso cigomdtico
26 Exoccipital, hipogloso 39 Jugal, vorde ventral de la orbita
27 Escamoso, proceso postimpdnico 40 Lacrimal
28 Escamoso, puente cigomatico 41 Lacrimal (conectado o no al premaxilar)
29 Escamoso, meato auditivo externo 42 Palatino, borde posterior
(tamafio)
30 Escamoso, porcion craneal 43 Palatino, extremidades anteriores
31 Escamoso, processus retroversus 44 Canal del Alisphenoid
32 Escamoso, contorno del proceso 45 Fosa pterigoidea
cigomatico
33 Escamoso, meato auditivo externo 46 Foramen oval

(forma)
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34 Escamoso, proceso cigomatico 47 Regidn Esfenoplalatino
35 Jugal, extremidad ventral 48 Sutura basisfenoide-basioccipital
49 Basioccipital 62 Incisivo 1: profundidad del alveolo
50 Peridtico 63 Incisivor 1: corte tranversal de la corona
51 Periodtico, posrcion del mastoideo 64 Incisivo 1 (distribucidn del esmalte)
52 Sinfisis mandibular 65 Incisivos 2-3/1-3
53 Mandibula, borde ventral del horizontal 66 Caninos
ramus (forma)
54 Mandibula, foramenes accesorios del 67 Premolares 1-4/1-4
menton
55 Mandibula, borde posterior 68 Premolares permanentes 5/5
56 Mandibula, borde anterior del proceso 69 Molares supernumerarios
coronoide
57 Mandibula, capsula dentaria 70 Dientes de la mejilla
58 Mandibula, horizontal ramus 71 Formula dentaria postcanino
59 Mandibula, borde ventral del horizontal 72 Esmalte dental

ramus (angulo)
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Incisivo 1 (esmalte)
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Raices premolares permanentes
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Incisor 1 (presencia)

74

Molares
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Anexo 2. Genes utilizados en la reconstruccion filogenética correspondientes a cada una de las especies del Orden Sirenia y el grupo

externo Elephas maximus. Se incluyen los cdédigos de acceso de GenBank.

Especie Gene Cddigo de acceso
Dugong dugon A2AB KR827315
Dugong dugon ApoB KR827337
Dugong dugon BRCA1 KR827346
Dugong dugon BRCA2 KR827258
Dugong dugon DMP1 KR827263
Dugong dugon ENAM KR827348
Dugong dugon GHR KR827298
Dugong dugon IRBP KR827320
Dugong dugon VWF KR827311
Dugong dugon TTN KR827248
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Dugong dugon CNR1 KR827267
Dugong dugon BCHE KR827307
Dugong dugon EDG1 KR827253
Dugong dugon RAG1 KR827321
Dugong dugon RAG2 KR827341
Dugong dugon ATP7A KR827271
Dugong dugon TYR1 KR827299
Dugong dugon BDNF KR827247
Dugong dugon ADRB2 KR827285
Dugong dugon APP KR827278
Dugong dugon BMI1 KR827287
Dugong dugon CREM KR827273
Dugong dugon FBN1 KR827330
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Dugong dugon PLCB4 KR827293
Dugong dugon ADORA3 KR827332
Dugong dugon PNOC KR827326
Dugong dugon D-loop AJ421723
Dugong dugon Cyt-B AJ421723
Hydrodamalis gigas A2AB KR827316
Hydrodamalis gigas ApoB KR827335
Hydrodamalis gigas BRCA1 KR827343
Hydrodamalis gigas BRCA2 KR827255
Hydrodamalis gigas DMP1 KR827260
Hydrodamalis gigas ENAM KR827349
Hydrodamalis gigas GHR KR827295
Hydrodamalis gigas IRBP KR827317
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Hydrodamalis gigas VWEF KR827308
Hydrodamalis gigas TTN Missing

Hydrodamalis gigas CNR1 KR827265
Hydrodamalis gigas BCHE KR827304
Hydrodamalis gigas EDG1 KR827251
Hydrodamalis gigas RAG1 KR827324
Hydrodamalis gigas RAG2 KR827339
Hydrodamalis gigas ATP7A KR827269
Hydrodamalis gigas TYR1 KR827301
Hydrodamalis gigas BDNF KR827245
Hydrodamalis gigas ADRB2 KR827282
Hydrodamalis gigas APP KR827279
Hydrodamalis gigas BMI1 KR827289
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Hydrodamalis gigas CREM KR827276
Hydrodamalis gigas FBN1 Missing
Hydrodamalis gigas PLCB4 KR827291
Hydrodamalis gigas ADORA3 KR827331
Hydrodamalis gigas PNOC KR827327
Hydrodamalis gigas D-loop KP134341
Hydrodamalis gigas Cyt-B D83049
Trichechus manatus A2AB AHIN01007328
Trichechus manatus ApoB AHIN01126633
Trichechus manatus BRCA1 AF284020
Trichechus manatus BRCA2 AHINO01115019
Trichechus manatus DMP1 IJN414411
Trichechus manatus ENAM AHINO01095756
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Trichechus manatus GHR AHINO1132166
Trichechus manatus IRBP AHINO01129411
Trichechus manatus VWEF AHINO01124423
Trichechus manatus TTN AHIN01047097
Trichechus manatus CNR1 AY011569
Trichechus manatus BCHE JN632992
Trichechus manatus EDG1 AY011696
Trichechus manatus RAG1 AY239195
Trichechus manatus RAG2 AY011931
Trichechus manatus ATP7A AY011388
Trichechus manatus TYR1 AY011992
Trichechus manatus BDNF AHINO01009936
Trichechus manatus ADRB2 AHIN01106093

71




Trichechus manatus APP AY011324
Trichechus manatus BMI1 AY011511
Trichechus manatus CREM AY011633
Trichechus manatus FBN1 AHINO01117896
Trichechus manatus PLCB4 AY011756
Trichechus manatus ADORAS3 AY011202
Trichechus manatus PNOC AY011815
Trichechus manatus D-loop AM904728
Trichechus manatus Cyt-B JF489120
Trichechus inunguis D-loop JX982650
Trichechus inunguis Cyt-B AY965890
Trichechus senegalensis D-loop AY963898
Trichechus senegalensis Cyt-B AY965882
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Elephas maximus A2AB JN413835
Elephas maximus ApoB JN413955
Elephas maximus BRCA1 AF284022
Elephas maximus BRCA2 IN414244
Elephas maximus DMP1 IN414412
Elephas maximus ENAM GQ354871
Elephas maximus GHR AF332013
Elephas maximus IRBP AY243443
Elephas maximus VWF u3i1611
Elephas maximus TTN JN632898
Elephas maximus CNR1 JN633155
Elephas maximus BCHE JN632993
Elephas maximus EDG1 JN633235
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Elephas maximus RAG1 AY239195
Elephas maximus RAG2 JN633303
Elephas maximus ATP7A JN633727
Elephas maximus TYR1 JN633832
Elephas maximus BDNF JN633363
Elephas maximus ADRB2 Missing

Elephas maximus APP JN633538
Elephas maximus BMI1 JN632736
Elephas maximus CREM JN633473
Elephas maximus FBN1 JN632804
Elephas maximus PLCB4 JN633084
Elephas maximus ADORA3 JN633416
Elephas maximus PNOC Missing
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Elephas maximus

D-loop

NC005129

Elephas maximus

Cyt-B

AB002412
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