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RESUMEN 

El levantamiento de la Cordillera los Andes tiene un papel importante en la diversificación de la 

biota sudamericana. Caviomorpha (Rodentia, Hystricognathi) es uno de los grupos de mamíferos 

sudamericanos más diversos y muestra una amplia variación eco-morfológica. Sin embargo, la 

asociación de los procesos de diversificación de los roedores con la orogenesis andina no está 

clara. En el presente trabajo, se propone que los principales pulsos de elevación andina 

promovieron el incremento en la tasa de especiación y tasa de evolución de rasgos 

ecomorfológicos del parvorden Caviomorpha. Para ello, bajo una conocida cronología geológica 

de la orogensis andina, se infirió la filogenética molecular y el tiempo de divergencia de 

Caviomorpha, y se estimaron la tasa de especiación y los patrones evolutivos del tamaño corporal 

y el hábito locomotor. Los resultados indicaron lentas tasas de especiación y disparificación en 

Caviomorpha. No se registró una radiación adaptativa para Caviomorpha, la disparificación del 

grupo mostró un patrón distinto al de la diversificación de linajes. Se infirió que la tasa de 

especiación está asociada significativamente a la tasa de elevación de los Andes con un desfase 

temporal de 4 Ma. La familia Ctenomyidae se caracterizó por un aumento en las tasas de 

especiación y de evolución del tamaño corporal, y por la aparición del hábito locomotor 

subterráneo, lo cual corresponde a una respuesta al levantamiento de los Andes en el Mioceno 

tardío y al consiguiente desarrollo de ambientes áridos en Sudamérica, que favoreció las 

adaptaciones subterráneas, y a la vagilidad reducida que presentan las especies de Ctenomys. 

Se concluye que el levantamiento andino promovió la diversificación del linaje en Caviomorpha y 

que la disparidad de rasgos eco-morfológicos podría estar asociada a las características del 

hábitat y sus cambios históricos producto de la orogénesis andina. 

Palabras claves: Andes, orogénesis, diversificación, Caviomorpha, especiación, rasgo 

ecomorfológico. 
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ABSTRACT 

The uplift of Andes Mountains played an important role in the diversification of South American 

biota. Caviomorpha (Rodentia, Hystricognathi) comprises one of the most diverse South American 

mammalian groups and displays a broad eco-morphological variation. However the association of 

rodents’ diversification patterns with the Andean orogeny is unclear. In the present study, we 

propose that the main pulses of Andean elevation promoted the increase in the rate of speciation 

and rate of evolution of ecomorphological traits of the parvorden Caviomorpha. To aim this, under 

a well-known geological chronology of the Andean orogeny, the molecular phylogenetics and the 

divergence time of Caviomorpha were inferred, and the speciation rate and the evolutionary 

patterns of body size and locomotor habit were estimated. The results indicated slow rates of 

speciation and disparification in Caviomorpha. No adaptive radiation was registered for 

Caviomorpha, disparification showed a different pattern to that of lineage diversification. It was 

inferred that the speciation rate is significantly associated with the elevation rate of the Andes with 

a time lag of 4 Ma. But the clade of the family Ctenomyidae was characterized by an increase in 

the rate of speciation and the rate of evolution of body size, and also by the emergence of the 

subterranean habit, which corresponds to a response to the uplift of the Andes in the late Miocene 

and the subsequent development of arid environments in South America, favouring the 

subterranean adaptations, as well to the extremely reduced vagility of the Ctenomys species. We 

concluded that the Andean uplift promoted the diversification of the lineage in Caviomorpha and 

that the disparity of eco-morphological traits could be associated to the characteristics of the 

habitat and its historical changes resulting from the Andean orogenesis. 

Key words: Andean uplift, diversification, Caviomorpha, speciation, ecomorphological trait.
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INTRODUCCIÓN 

Procesos de diversificación evolutiva 

El entendimiento de los procesos involucrados en la diversificación evolutiva de los organismos 

es uno de los principales objetivos de la biología evolutiva (Gavrilets and Losos, 2009; Ricklefs, 

2007; Schluter, 2000). La diversificación evolutiva presenta dos componentes; riqueza de 

especies (“diversificación del linaje”) y diversidad fenotípica (“disparidad”) (Losos and Malher, 

2010). Por lo general, estudios empíricos tanto paleontológicos como filogenéticos moleculares 

se han enfocado en patrones de diversificación del linaje asociado a radiación evolutiva, la cual 

se caracteriza por una temprana y rápida cladogénesis seguida de una desaceleración de la tasa 

de diversificación que está generalmente relacionada a la desaceleración de la tasa de 

especiación de un linaje (Harmon et al., 2010, 2003). Una de las causas biológicas de radiación 

evolutiva es la diferenciación de nicho, en donde existe la presencia de una diversidad de 

recursos no explotados o ineficientemente explotados, por lo que existiría competencia por estos 

recursos, de modo que la tasa de especiación decae cuando los nichos están completamente 

ocupados. De esta manera, esta explicación es diversidad-dependiente, es decir, la tasa de 

diversificación varía con el número de especies dentro del clado a través del tiempo y, se 

encuentra muy relacionada con el concepto de radiación adaptativa (Moen and Morlon, 2014). La 

radiación adaptativa — la cual ha sido la más extensamente estudiada — plantea que la 

diversificación es producida primariamente por factores bióticos que generalmente conllevan a 

especiación simpátrica y divergencia ecomorfológica (Harmon et al., 2010, 2003; Rundell and 

Price, 2009; Schluter, 2000). Sin embargo, existen explicaciones alternativas para la 

desaceleración de la tasa de diversificación que no guardan relación con la diferenciación de 

nicho. Por ejemplo, esta desaceleración podría estar dada por la influencia de la geografía o por 

cambios ambientales, lo que se denomina radiaciones no-adaptativas (Gittenberger 1991; 
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Rundell and Price 2009, por ejemplo; “habitat theory”, Vrba 1992; “theory of evolutionary 

radiations”, Lieberman 2012). 

Por otra parte, la gran diversidad fenotípica o ecomorfológica de los linajes se ha relacionado al 

proceso de radiación adaptativa, por lo que seguiría el mismo patrón de la diversificación de 

linajes en términos de tasa de especiación dada por oportunidades ecológicas.  Sin embargo, el 

proceso de diversificación del linaje es determinístico, mientras que el proceso de divergencia 

morfológica, conocido como disparificación, es intrínseco del clado en particular, así por ejemplo 

hay clados en que pares de especies hermanas que divergieron recientemente muestran una alta 

divergencia morfológica (Burbrink et al., 2012; Harmon et al., 2010). Por lo que los procesos que 

conducen a diversificación del linaje y disparificación podrían no estar ligados (Burbrink et al., 

2012).  

Los Andes como promotor de biodiversidad y Caviomorpha como modelo de 

estudio 

La generación de cordones montañosos por tectónica de placas y vulcanismo, crea cambios en 

el ambiente y clima que promueven la evolución de las especies. Las montañas pueden tener 

impactos directos e indirectos en la biodiversidad (Hoorn et al., 2013). Como impactos directos, 

pueden actuar como barrera o puente para los organismos, aislar especies a medida que la 

montaña crece y conectar masas de tierra favoreciendo la migración (Cody et al., 2010; Weir and 

Price, 2011). Mientras que, como impactos indirectos, el levantamiento de las montañas tiene 

influencia sobre la circulación atmosférica, ambientes marinos y en patrones de drenaje por lo 

que genera divisiones de cuencas y ríos que de igual forma pueden actuar como barrera o puente 

para organismos (Barnes et al., 2012; Hannisdal and Peters, 2011; Hayes and Sewlal, 2004). Uno 

de los mayores ejemplos de los impactos de la formación montañosa sobre la biodiversidad es la 

orogénesis de la Cordillera de los Andes. 
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La Cordillera de los Andes es uno de los principales atributos geomorfológicos del planeta. 

Presenta una extensión de más de 9000 km. desde Colombia hacia el sur de Sudamérica 

(Graham, 2009). La orogénesis de los Andes ha ocurrido desde el Paleogeno (~ 60 Ma.), dada la 

subducción entre la Placa de Nazca y la Placa Sudamericana, siendo un proceso con tasas de 

elevación heterogéneas (Garzione et al., 2008; Ghosh et al., 2006; Hoorn et al., 2010; Husson et 

al., 2012), cuyos principales eventos de levantamiento ocurrieron durante el Mioceno medio (~12 

Ma.) y el Plioceno temprano (~4.5 Ma.; Hoorn et al. 2010). La orogénesis de los Andes condujo 

a una disrupción de la circulación atmosférica, ocasionando cambios climáticos regionales, tales 

como regímenes contrastante entre el lado este y oeste de la Cordillera, cambiando los patrones 

de precipitación, temperatura y dirección del viento, causando, por ejemplo, efecto sombra-lluvia 

(Ehlers and Poulsen, 2009; Garreaud, 2009; Hoorn et al., 2010; Rohrmann et al., 2016). Además, 

condujo a cambios del sistema hidrográfico e incursiones marinas y cambios en el sistema de la 

corriente de Humbolt (Hoorn 1993; Hoorn et al. 1995, 2010; Hartley 2003; Houston and Hartley 

2003, Sepulchre et al. 2009). De esta manera, la elevación de los Andes ha jugado un rol 

importante en la diversificación de diversos clados de organismos neotropicales (i.e. plantas, 

artrópodos, aves), actuando como barrera este/oeste para la dispersión, aislando poblaciones, 

generando un mosaico de hábitats que permiten la colonización y diferenciación, por lo que se 

considera como uno de los principales promotores de biodiversidad (Ceccarelli et al., 2016; 

Hughes and Eastwood, 2006; Hutter et al., 2013; Jaramillo et al., 2006; Luebert et al., 2011; 

Richardson et al., 2001; Sedano and Burns, 2010).  

La gran diversidad de la biota sudamericana, así como los cambios ocurridos a nivel de paisaje 

de esta región, proveen escenarios muy relevantes para examinar las causas de grandes 

patrones de diversidad (Amori et al., 2013; Hawkins et al., 2012; Patterson, 2000). Dentro de esta 

gran biota, uno de los grupos de mamíferos sudamericanos más diversos son los roedores. De 
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acuerdo a Wilson and Reeder (2005) corresponden al 40% de los mamíferos conocidos. Se ha 

propuesto que uno de los factores determinantes de diversificación para los mamíferos 

sudamericanos es la Cordillera de los Andes (Patterson and Costa, 2012). Sin embargo, la 

asociación entre la gran diversidad de roedores en Sudamérica con la orogénesis de los Andes 

aún no está clara. 

Uno de los grupos de roedores sudamericanos más diversos es el Parvorden Caviomorpha 

(Rodentia; Hystricognathi), con 246 especies (Musser and Carleton 2005). Es un grupo 

monofilético fuertemente relacionado con Phiomorpha (Hystricognatos del Viejo Mundo), 

específicamente con las familias Thryonomyidae, Petromuridae y Bathyergidae (Huchon and 

Douzery, 2001). Esta relación sugiere una divergencia a partir de un ancestro africano, implicando 

un evento de migración trans-atlántico en el Eoceno y consecuentemente una radiación en 

Sudamérica (Poux et al., 2006; Rowe et al., 2010; Wyss et al., 1993). El primer registro de 

caviomorfos en Sudamérica data de a finales del Eoceno Medio (aprox. 41 Ma) en Perú (Antoine 

et al., 2012), correspondiente a un pequeño roedor de 30 – 120 g. Esta edad fósil es concordante 

con la calibración de reloj molecular basado en el análisis combinado de secuencias 

mitocondriales y nucleares de estos roedores (Voloch et al., 2013). Mientras que la diferenciación 

de las cuatro superfamilias de caviomorfos; Erethizontoidea, Cavioidea, Chinchilloidea y 

Octodontoidea, se habría producido por el Eoceno tardío - Oligoceno temprano (Frailey and 

Campbell, 2004; Voloch et al., 2013).  

Los caviomorfos corresponden al clado de roedores más diverso a nivel ecomorfológico 

existentes en el Neotrópico. Presenta un amplio rango de masa corporal, desde pequeños 

octodontoideos como el Cururo (Spalacopus) con ~100 g. hasta el capibara (Hydrochoerus) con 

~70 Kg. (Patton et al., 2015). Sin embargo, muchos registros fósiles sugieren mayores tamaños 

corporales, por ejemplo, Josephoartigasea, roedor gigante de la familia Dinomyidae del Plioceno 
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que alcanzó ~1 tonelada (Rinderknecht and Blanco, 2008). Además, los caviomorfos han 

colonizado los distintos hábitats presentes en Sudamérica adoptando prácticamente todos los 

hábitos locomotores que han evolucionado en los roedores en el mundo. Así se tienen hábitos 

cursoriales, e.g. en agutíes (Dasyprocta) y maras (Dolichotys), semiacuáticos para capibaras 

(Hydrochoerus) y coipo (Myocastor coipus), mientras que las ratas espinosas (e.g Echimys) y 

puercoespines (e.g Coendou) son arborícolas, los tuco-tucos (Ctenomys) subterráneos, hábitos 

terrestres exhibidos en  los cuys (Cavia), semifosorial en Microcavia, saxícola (Chinchilla) y 

escansoriales en especies como degus (Octodon degus) (Patton et al., 2015).  

Con respecto a las causas de diversidad de linajes y disparidad ecomorfológica de los 

caviomorfos, dentro de los factores climáticos y geológicos que pudiesen haber afectado la 

diversificación de los caviomorfos se encuentran i) cambios en la temperatura, generalmente 

relacionados a enfriamiento global, ii) levantamiento de la Cordillera de los Andes y iii) desarrollo 

del sistema hidrográfico del Amazonas (Dunnum and Salazar-Bravo, 2010; Fabre et al., 2014, 

2013; Galewski et al., 2005; Ojeda et al., 2013; Upham and Patterson, 2015, 2012). Como fue 

mencionado anteriormente, la orogénesis de los Andes abarcaría todos estos factores climáticos 

- geológicos, por lo que sería el factor gatillante de la diversidad y disparidad de los roedores 

caviomorfos. Por ejemplo, el levantamiento andino y sus consecuentes eventos geoclimáticos 

proporcionaron nuevos hábitats de tierras altas y generaron aislamiento genético, promoviendo 

así nuevas variantes, tanto genéticas como ecomofológicas, que posteriormente podrían 

recolonizar hábitats de tierras bajas como especies incipientes (Patterson et al., 2012; Upham et 

al., 2013). Considerando que los caviomorfos corresponden a un clado que se originó previo a 

los principales pulsos de elevación de los Andes, que presentan una alta riqueza de especies y 

diversidad ecomorfológica, Caviomorpha se establece como un interesante modelo para estudiar 

transiciones y procesos evolutivos, en especial para comprender la diversificación de los 
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mamíferos sudamericanos. Sin embargo, ningún estudio ha evaluado directamente el efecto del 

levantamiento de los Andes en los patrones de diversificación del grupo. Más aún, el estudio de 

la importancia del levantamiento de los Andes en los procesos de diversificación de clados 

sudamericanos se basa principalmente en la reconstrucción filogenética de los taxones 

estudiados con interpretaciones ad hoc de la topología del árbol según procesos evolutivos y 

eventos biogeográficos como casusas explicativas. Así, de manera indirecta, trabajos recientes 

han explorado la asociación entre el proceso de elevación de los Andes con el origen de los 

linajes (i.e. Sedano and Burns, 2010). Por lo anterior, en el presente estudio se evaluó el efecto 

del levantamiento de la Cordillera de los Andes en la diversificación evolutiva de los caviomorfos, 

bajo una cronología conocida de la orogénesis de los Andes. 

HIPÓTESIS 

En base a las consecuencias en la biota que genera la orogénesis de los Andes y debido a que 

la asociación entre el levantamiento de los Andes y la diversificación de roedores sudamericanos 

aún no está clara, se propone lo siguiente:  

H1: La  diversificación  del  parvorden  Caviomorpha  es  una  respuesta  a  los  cambios 

geológicos-climáticos  producidos  por  el  levantamiento  de  los  Andes.  

- Se espera que los  principales  incrementos  en  la  tasa  de  especiación  del  clado  se  

producirían  posterior  a  altos pulsos de elevación de los Andes. 

H2: El levantamiento de los Andes promovió cambios geológicos-climáticos que dieron lugar a 

nuevos ambientes influyendo en el proceso de disparificación del clado Caviomorpha.  

- Se espera que posterior a altos pulsos de elevación de los Andes exista un incremento en 

la tasa de cambio de los rasgos ecomorfológicos. 
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- Se espera que posterior a altos pulsos de elevación de los Andes existan cambios de 

estados del rasgo habito locomotor. 

OBJETIVOS 

Bajo una cronología conocida de la orogénesis de los Andes, los objetivos del presente estudios 

fueron: 

Objetivo general 

Evaluar el efecto del levantamiento de la Cordillera de los Andes en los procesos de 

diversificación del linaje y disparificación de los caviomorfos. 

Objetivos específicos 

- Generar una base de datos moleculares y de rasgos ecomorfológicos adecuadas para 

poner a prueba las hipótesis. 

- Inferir las relaciones filogenéticas y el tiempo de divergencia de los roedores caviomorfos.  

- Estimar tasas de diversificación a partir de una filogenia molecular y puntos de calibración 

fósiles. 

- Estimar las tasas de evolución de rasgos: tamaño corporal y hábito locomotor, e inferir 

cambios de estados del rasgo habito locomotor. 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Reconstrucción filogenética y tiempo de divergencia  

Para realizar la reconstrucción filogenética de Caviomorpha, se descargaron secuencias de 

GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/) de los marcadores mitocondriales (Citocromo b [Cytb], 

Citocromo oxidasa I [COI], ARN ribosomal 12S [12S rRNA] y ARN ribosomal 16S [16S rRNA]) y 

nucleares (Receptor de la hormona de crecimiento [GHR], factor de von Willebrand [vWF], RAG1 

y IBRP), correspondientes a 178 especies (Tabla S1). Para enraizar el árbol se utilizaron 6 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/
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especies para el grupo externo (Phiomorpha) (Tabla S1). Para evaluar si las secuencias eran 

útiles para realizar análisis filogenéticos, se realizó el test de Xia (Xia et al., 2003), implementado 

en DAMBE V5.1.5 (Xia, 2013), este test estima el indicador de saturación de substitución (Iss) y 

lo compara con un índice de saturación crítico (Iss.c) a través de un proceso aleatorio con un 

intervalo de confianza de un 95% (Xia and Lemey, 2009). Las secuencias fueron alineadas 

usando MUSCLE (Edgar, 2004) implementado en el software MEGA 6 (Tamura et al., 2013) y al 

ojo. Para el alineamiento de las secuencias de 12S rRNA se tomó en cuenta su estructura 

secundaria (Springer and Douzery, 1996). Posteriormente, las secuencias fueron concatenadas 

en Mesquite (Maddison and Maddison, 2001). Posteriormente, para obtener la reconstrucción 

filogenética del grupo se utilizó BayesPhylogenies 1.1 (Pagel et al., 2004), utilizando el modelo 

de evolución GTR + Γ, corriendo 71.710.000 iteraciones de Cadenas de de Markov Monte Carlo 

de salto reversible, muestreando cada 10.000.  

Se estimó el tiempo de divergencia de Caviomorpha en BEAST 2.4.0 (Bouckaert et al., 2014), 

bajo un marco BMCMC (Bayesian Markov Chain Monte Carlo). Este software se utilizó sólo para 

estimar el tiempo de divergencia por lo que la topología del árbol fue restringida a la del árbol de 

consenso obtenido del análisis de BayesPhylogenies. Debido a la incertidumbre obtenida para el 

clado de la familia Ctenomydae, la topología de este clado fue restringida en base al estudio de 

Parada et al. (2011). Se utilizó un modelo GTR + Γ de evolución del ADN con 4 categorías de 

gamma para cada partición de gen. Los modelos de sitio fueron desvinculados a través de las 

particiones de genes, los modelos de árbol fueron vinculados y el prior del árbol se fijó con el 

proceso de especiación “Birth-Death”. Se utilizaron 21 puntos de calibración basados en registros 

fósiles con prior lognormal (Dunnum and Salazar-Bravo, 2010; Patterson and Upham, 2014; 

Upham and Patterson, 2012; Tabla S2). 
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Los análisis se basaron en cuatro modelos de tasa de mutación: I) reloj molecular estricto; II) reloj 

relajado lognormal no correlacionado; III) reloj relajado exponencial no correlacionado; y IV) reloj 

local al azar. La cadena de Markov Monte Carlo (MCMC) fue configurada con 20.000.000 

iteraciones (100 iteraciones se descartan como burn-in), muestreando los parámetros cada 1.000 

pasos. Finalmente, para encontrar el mejor modelo de reloj molecular se utilizó el criterio de 

Akaike (AICM), implementado en el software Tracer v 1.6.0 (tree.bio.ed.ac.uk/software/tracer/). 

Una vez elegido el modelo, se corrió una MCMC con 180.000.000 muestreando cada 12.000 

iteraciones. Usando TreeAnnotator, los árboles fueron resumidos en un árbol de máxima 

credibilidad de clado luego de descartar el 20% de la corrida como burn-in. El árbol resultante 

contuvo para cada nodo los tiempos promedios de divergencia y sus correspondientes barras de 

error (95% highest posterior density [HPD] intervals).  

Rasgos ecomorfológicos: base de datos 

Se compiló una base de datos bibliográfica de rasgos ecomofológicos: tamaño corporal (máx. 

cabeza-cuerpo, mm.) y hábito locomotor (terrestre, semifosorial, fosorial, subterráneo, 

semiacuático, saxícola, escansorial y aroborícola) para aquellas especies con datos moleculares 

y bibliográficos disponibles (Tabla S3). Se excluyeron las especies cuya distribución geográfica 

no era en el Neotrópico. Se seleccionó el tamaño corporal por ser un buen proxy de cómo los 

individuos se desenvuelven en el ambiente y por tanto de disparidad adaptativa y, por variar 

menos que otros rasgos (e.g masa corporal) a escala temporal. Además, este rasgo està 

correlacionado con casi todas las características de las especies, como la ecología, la historia de 

vida, la fisiología, la morfología y los patrones de diversificación (e.g. Schmidt-Nielsen, 1984; 

Stanley, 1973; Gittleman & Purvis, 1998; Clauset & Erwin, 2008). Mientras que por otro lado se 

seleccionó los hábitos locomotores porque la ecomorfología es un proxy directo de las 



10 
 

adaptaciones potenciales o puede reflejar escenarios evolutivos complejos (Rodríguez-Serrano 

et al., 2008).  

Para estimar la tasa de evolución a través del tiempo del tamaño corporal, se procedió a la 

transformación logarítmica natural de la longitud cabeza - cuerpo en milímetros para ser 

estandarizados, mientras que para la reconstrucción de estados ancestrales del hábito locomotor, 

este rasgo fue clasificado en ocho categorías discretas. 

Tasa de elevación de la Cordillera de los Andes 

Para obtener los datos de la tasa de elevación de los Andes a través del tiempo se extrajeron  los 

puntos de las dataciones de elevación de los dominios andinos del trabajo de Hoorn et al. (2010). 

Posteriormente se estimaron los valores promedios de tasa de elevación a través del tiempo de 

los dominios andinos. 

Diversificación de linaje 

Para estimar las tasas de diversificación se utilizó el software BAMM (Bayesian Analysis of 

Macroevolutionary Mixtures, Rabosky et al., 2014), usando la función “diversification”. BAMM 

utiliza cadena Markov Monte Carlo de salto reversible (rjMCMC) para explorar un vasto universo 

de modelos candidatos de diversificación de linajes, encontrando lugares de cambios en las tasas 

evolutivas sustentadas por los datos, sin especificación a priori de dónde estos cambios podrían 

haber ocurrido. 

Para el análisis se consideró un muestreo incompleto de taxón en la filogenia de los caviomorfos, 

utilizando la proporción correspondiente al 67% de todas las especies de caviomorfos actuales. 

Se corrieron 4 cadenas MCMC de 10.000.000 iteraciones muestreando cada 1.000. La 

convergencia de éstas se evaluó calculando el tamaño efectivo de muestra de log-likelihood, así 

como el número de eventos de cambios presentes en cada muestra usando el paquete de R (R 
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Core Team, 2016) “Coda v016-1” (Plummer et al., 2006). Posteriormente se removió el 10% de 

las iteraciones como burn-in y se analizaron los output entregados por BAMM utilizando 

BAMMtools (Rabosky et al., 2014). Para examinar si existen variaciones en las tasas de 

especiación, extinción y diversificación neta, éstas se visualizaron a través del tiempo. Se 

calcularon las configuraciones de cambios en la tasa de diversificación con un 95% de credibilidad 

empleando el criterio del factor de Bayes (FB = 200) utilizando la función CredibleShiftSet. 

Finalmente, se obtuvo la configuración de cambio en la tasa de diversificación con la probabilidad 

a posteriori máxima usando la función getBestConfiguration. 

Disparificación ecomorfológica 

Para analizar la evolución del tamaño corporal, se utilizó el software BAMM, usando la función 

“trait”. Similar al análisis realizado para la estimación de tasas de diversificación, se corrieron 4 

cadenas MCMC de 10.000.000 iteraciones muestreando cada 1.000. Se evaluó la convergencia 

de éstas usando el paquete de R “Coda v016-1” y luego se examinó si existen variaciones en la 

tasa de evolución del rasgo, de igual manera que en la estimación de diversificación del linaje, 

utilizando el paquete de R BAMMtools. 

Para el análisis se consideró un muestreo incompleto de taxón en la filogenia de los caviomorfos, 

utilizando la proporción correspondiente al 67% de todas las especies de caviomorfos actuales. 

Para conocer las transiciones de estados del hábito locomotor a través del tiempo, se realizó una 

reconstrucción de estados ancestrales. Utilizando la función fitdiscrete del paquete de R “geiger” 

(Harmon et al., 2007) para poner a prueba distintos modelos de tasas de transición i) ER, en el 

que las tasas de pasar de un estado a otro es igual para todos los estados, ii) SYM, en el cual la 

tasa de transición de pasar de un estado “x” a un estado “y” es la misma de pasar de un estado 

“y” al estado “x”, pero es distinta de “x” a “z”, y iii) ARD, en el que todas las tasas de transición 

son distintas. Se realizó el criterio de Akaike para la selección de modelo. Para reconstruir los 
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estados ancestrales bajo el modelo seleccionado se utilizó la función rerootingMethod del paquete 

de R “phytools” V 0.6.50 (Revell, 2012), la cual estima el estado ancestral marginal para cada 

nodo interno del árbol usando máxima verosimilitud. 

Posteriormente se estimó el número promedio de cambios por intervalo de tiempo desde la raíz 

hasta el presente usando el paquete de R “phytools”. Para lo anterior, en primer lugar se utilizó 

la función make.simmap la cual permite simular mapas de caracteres estocásticos en árboles 

filogenéticos, se realizaron 1000 simulaciones. A partir de este set de simulaciones se estimó el 

número promedio de cambios por unidad de tiempo usando la función ctt. Debido a que en las 

reconstrucciones filogenéticas de especies actuales existe un mayor largo de rama hacia los “tips” 

del árbol, se corrigió el número de cambios por unidad de largo de rama a través del tiempo 

(Revell, 2012).  

Efecto del levantamiento de los Andes sobre la diversificación de Caviomorpha 

Para evaluar si la orogénesis de los Andes tuvo efecto en la diversificación evolutiva de los 

caviomorfos se realizó un modelo lineal generalizado (GLM) usando el paquete de R stats (R 

Core Team, 2016), considerando la tasa de elevación andina como variable predictora y la tasa 

de especiación como variable respuesta. Dado que la tasa de elevación de los Andes se 

encuentra datada a partir de los últimos 25 Ma. en adelante (periodo que involucra los dos 

principales peaks de elevación), se utilizó la fracción de la tasa de especiación de los caviomorfos 

para este mismo periodo de tiempo. Para evaluar si hubo un efecto desfasado, más tardío en el 

tiempo, considerando las consecuencias climáticas y en hábitats del levantamiento de los Andes, 

y las posibles respuestas (especiación) de los caviomorfos a estos cambios, se realizaron dos 

GLMs, uno con desfase temporal de 2 Ma. y otro con un desfase temporal de 4 Ma. Estos 

desfases fueron fijados en base a la duración promedio de las especies fósiles del infraorden 

obtenida desde literatura (ej., Antoine et al. 2012, Paleobiology Database https://paleobiodb.org/).  
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RESULTADOS 

Reconstrucción Filogenética y Tiempo de Divergencia 

Filogenia 

Un total de 4568 pb. fueron alineadas, correspondientes a 288 pb del gen Cytb, 510 pb. GHR, 

596 pb. de 12S rRNA, 482 pb. vWF, 657 pb. COI, 762 pb. RAG1, 703 pb. IRBP y 570 del gen 16S 

rRNA. La filogenia obtenida incluye alrededor del 72% de especies de caviomorfos reconocidas, 

siendo así la filogenia más grande del grupo reportada hasta la fecha. La topología del árbol 

consenso (Fig. 1) muestra que Caviomorpha es un grupo monofilético (PP = 100). La superfamilia 

Erethizontoidea corresponde al clado hermano de la superfamilia Cavioidea (PP = 57), mientras 

que la superfamilia Chinchilloidea es el clado hermano de la superfamilia Octodontoidea (PP = 

63). Dentro de la superfamilia Erethizontoidea las relaciones filogenéticas presentan una alta 

probabilidad posterior, Chaetomys fue el género basal (PP = 100) con respecto al resto de los 

géneros de la superfamilia, Erethizon fue el clado hermano del género Coendou (PP = 99), 

mientras que el clado conformado por las especies de Coendou conformaron un clado 

monofilético (PP = 100). En relación a la superfamilia Cavioidea, el clado basal correspondió a la 

familia Cuniculidae (PP = 62), mientras que se estimó una baja probabilidad en donde la familia 

Dasyproctidae conformó el clado hermano de Caviidae  (PP = 36). En la familia Dasyproctidae, 

Dasyprocta y Myoprocta son grupos hermanos (PP = 100). En Caviidae, los géneros Dolichotis, 

Hydrochoerus y Kerodon conforman el clado hermano al que pertenecen Galea, Microcavia y 

Cavia (PP = 62). Dentro del clado de Chinchilloidea (Fig. 2), Dinomys (familia Dinomyidae) 

correspondiente al grupo hermano de la familia Chinchillidae (PP = 90). En Chinchillidae Lagidium 

y Chinchilla corresponde al clado hermano de Lagostomus (PP = 93). Por otro lado, con respecto 

a Octodontoidea (Fig. 2), Abrocomidae fue la familia basal del grupo (PP = 88), con Cuscomys 

como grupo hermano de Abrocoma (PP = 100). Octodontidae junto a Ctenomyidae son el grupo 
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hermano de Echimyidae (PP = 92). En Octodontidae, Octomys y Tympanoctomys 

corresponderían al grupo hermano del clado conformado por Octodontomys, Octodon, 

Spalacopus y Aconaemys (PP = 100). En el caso de Ctenomyidae, si bien se muestra la monofilia 

de la familia con robustez (PP = 100), las relaciones filogenéticas internas dentro del género 

Ctenomys muestran alta incerteza en la estimación. Con respecto a la familia Echimyidae (Fig. 

3), se observan 4 clados claramente distinguibles, Clado A (con Carterodon fuera del grupo 

formado por la subfamilia Euryzygomatinae; Clyomys y Euryzygomatomys, y su grupo hermano 

Trinomys), Clado B (Capromyinae: Plagiodontia, Mesocapromys, Geocapromys, Capromys y 

Mysateles), Clado C (Myocastorini: con Thrichomys fuera del grupo formado por Myocastor y 

Callistomys, y por Hoplomys y Proechimys como grupo hermano), y Clado D (Echimyini: clado 

conformado sólo por especies arborícolas: Isothrix, Lonchothrix, Mesomys, Diplomys, 

Santamartamys, Kannabateomys, Olallamys, Dactyloctomys, Pattonomys, Toromys, Makalata, 

Echimys y Phyllomys).  

 

Tiempo de divergencia 

La comparación de modelos a través del criterio de Akaike sugirió que el reloj molecular relajado 

no correlacionado con distribución exponencial es el mejor modelo que se ajusta a los datos 

(AICexponencial = 120809.438, AIClognormal = 120853.638). Éste modelo junto a la aplicación de 21 

puntos de calibración ofrecen el mejor cronograma con valores de alta resolución temporal (Fig. 

4, Fig.5, Fig. 6, Tabla S4).  

La divergencia de Caviomorpha y Phiomorpha a partir de su ancestro común, se estimó que 

ocurrió hace 42.98 Ma., a finales del Eoceno Medio. Posteriormente, la divergencia del MRCA 

Caviomorpha se data hace 36.38 Ma. (Eoceno tardío / Oligoceno temprano), seguida por 

divergencias a nivel de superfamilias. Chinchilloidea / Octodontoidea y Cavioidea / 

Erethizontoidea, divergieron hace 32.49 y 32.7 Ma., respectivamente. Erethizontoidea se estimó 
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que diversificó hace 18.8 Ma. durante el límite Oligoceno tardío / Mioceno temprano, Cavioidea 

diversificó hace 25.32 Ma. (Oligoceno tardío), Caviidae hace 12.57 Ma. (Mioceno temprano / 

Mioceno medio), Dasyproctidae hace 10.09 Ma. (Mioceno tardío), mientras que Cuniculidae hace 

4.76 Ma. (Plioceno). Chinchilloidea se estimó que divergió hace 15.17 Ma. La divergencia de 

Octodontoidea se estimó que aconteció hace 26.38 Ma. durante el Oligoceno tardío, dentro de 

este grupo, la divergencia de Echimyidae-Ctenomyidae-Octodontidae ocurrió hace 23.7 Ma., 

Echimyidae diversificó hace 19.89 Ma. en el Mioceno temprano, Ctenomyidae y Octodontidae 

hace 11.06 Ma. (Mioceno medio / Mioceno tardío) y 10.08 Ma. (Mioceno tardío) 

correspondientemente. 

 

Diversificación y Disparificación 

Diversificación del linaje 

Luego de descartar el burn-in, se confirmó la convergencia de las cadenas MCMC del análisis de 

BAMM, cuyo tamaño de muestra efectivo fue > 200 tanto para el número de cambios como para 

log-likelihood. El análisis de BAMM reveló que la diversificación de los caviomorfos está mejor 

descrita por un solo patrón evolutivo de tasa de especiación anidado en el clado del género 

Ctenomys (Fig. 7A, Fig. 7B). La tendencia general de este patrón se resumió como una trama de 

la tasa de especiación a través del tiempo, la cual indicó una baja tasa de especiación (0.1 – 0.2 

linajes/Ma.) que incrementó en los últimos 10 Ma. 

Se estimaron 7 configuraciones de cambio en la tasa de especiación que presentaron un 95% de 

credibilidad. Dentro de estas, la configuración con mayor probabilidad de ocurrencia de cambio 

en la tasa de especiación, fue estimada como un único cambio con una frecuencia f = 0.29 (Fig. 

S1), el cual corresponde a un aumento en la tasa de especiación en el clado de la familia 

Ctenomyidae.  
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Evolución del tamaño corporal 

Se obtuvieron datos de tamaño corporal — cabeza – cuerpo — de 168 de las 176 especies de 

caviomorfos incluídas en la filogenia. Se estimaron 3379 configuraciones de cambio en la tasa de 

cambio del rasgo que presentaron un 95% de credibilidad. Dentro de estas configuraciones, la 

que presentaba mayor probabilidad de ocurrencia de cambio en la tasa fue estimada con 4 

cambios con una frecuencia f = 0.074 (Fig. 8A, Fig. 8B, Fig. S2). El patrón obtenido para la 

evolución del tamaño corporal de los caviomorfos muestra una tasa “background” baja (color azul, 

Fig. 8A). Sin embargo, se observa una tendencia a incrementar la tasa de cambio en el clado de 

la familia Caviidae, en Proechimys steerei – P. simonsi, y en dos subclados de la familia 

Ctenomyidae. 

Reconstrucción estado ancestral y tasa de evolución del hábito locomotor 

La reconstrucción de estados ancestrales del hábito locomotor se realizó utilizando el modelo 

SYM (Fig. 9). Se estimó con mayor verosimilitud que el ancestro común más reciente (ACMR) de 

los roedores caviomorfos presentaba un tipo de locomoción terrestre. Lo mismo se mostró para 

el ACMR de Erethizonthoidea / Cavioidea terrestre. Mientras que el ACMR de Erethizontoidea 

exhibía un hábito arborícola. Dentro de Cavioidea se observan transiciones de terrestre a 

semiacuático, saxicola y semifosorial. Se estimó que el ACMR de las superfamilias Chinchilloidea 

y Octodontoidea tenía una locomoción terrestre. Por otro lado, la reconstrucción de estado 

ancestral para la superfamilia Chinchilloidea no fue bien resuelto y dentro de la superfamilia 

predomina la transición hacia el hábito saxícola. La estimación del estado ancestral de la 

superfamilia Octodontoidea correpsondió a una locomoción terrestre. Dentro de Octodontoidea, 

el ACMR de Abrocomidae presentaba un hábito saxicola, el ACMR de Echimyidae exhibía una 

locomoción terrestre, dentro de esta familia se observan transiciones hacia hábitos fosorial, 
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semiacuático, escansorial, y arborícola. El ACMR de la familia Octodontidae presentaba una 

locomoción escansorial con transiciones dentro de algunos nodos hacia hábito fosorial, 

semifosorial y subterráneo. Mientras que el ACMR de Ctenomyidae exhibía un hábito 

subterráneo, el cual no presentó transiciones hacia otro hábito de locomoción. La tasa de 

evolución del hábito locomotor (Fig. 10) fue cuasi constante a través del tiempo con una 

disminución en los últimos 10 Ma. 

Efecto del levantamiento de los Andes en la diversificación del linaje de Caviomorpha 

Los resultados de los modelos lineales generalizados (GLMs) muestran que la tasa de 

especiación se asocia con la tasa de elevación de los Andes (Fig. 11). Se obtuvieron pendientes 

significativamente distintas de cero tanto para los GLMs con y sin desfase temporal, los valores 

de r cuadrado ajustado fueron mayores con desfase de 2 Ma. (Fig.11B, r = 0.925) y desfase de 4 

Ma. (Fig. 11C, r = 0.930) que el modelo sin desfase (Fig. 11A, r = 0.880).  

DISCUSIÓN 

Filogenia y tiempo de divergencia 

En el presente trabajo se ha realizado la reconstrucción filogenética de Caviomorpha con el mayor 

número de especies registrada a la fecha (~ 72% del total de las especies existentes). Los 

resultados obtenidos de la reconstrucción filogenética muestran a Caviomorpha como un grupo 

monofilético con alta probabilidad a posteriori y a Phiomorpha como grupo hermano de 

Caviomorpha. Lo anterior es concordante con lo encontrado en los trabajos de Blanga-Kanfi et 

al. (2009) y de  Upham y Patterson (2012, 2015). Dentro de Caviomorpha se encontró con alta 

probabilidad a posteriori las relaciones de grupos hermanos de las superfamilias Erethizontoidea 

con Cavioidea y de Chinchilloidea con Octodontoidea. Las relaciones filogenéticas dentro de 

Erethizontoidea presentan altas probabilidades a posteriori. La superfamilia incluye dos linajes, 

Chaetomys y Erethizon + Coendou, con Coendou incluyendo a especies anteriormente asignadas 
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a Echinoprocta y Sphiggurus (Voss et al., 2013). La superfamilia Cavioidea se conforma como un 

grupo monofilético al igual que cada una de sus familias. Los resultados presentan una 

probabilidad posteriori moderada que indica a Cuniculidae como grupo hermano de 

Dasyproctidae + Caviidae, lo cual concuerda con el trabajo de (Fabre et al., 2013), pero no así 

con Upham y Patterson (2015) quienes sustentan a Caviidae como grupo hermano de 

Cuniculidae + Dasyproctidae. Mientras que Pérez y Pol (2012), quienes utilizaron tanto caracteres 

moleculares como morfológicos, posicionaron a Dasyproctidae como grupo hermano de 

Cuniculidae + Dasuproctidae, por lo que hasta el momento la resolución sistemática a nivel de 

familia no ha podido ser bien resuelta. Por otro lado, la resolución filogenética de la superfamilia 

Chinchilloidea obtuvo altas probabilidades a posteriori. Presenta dos familias, Dinomyidae (hoy 

en día con una única especie viviente, pero con un registro fósil diverso, incluyendo las especies 

de mayor tamaño corporal) y Chinchillidae. Dentro de la última, Lagostomus se posiciona como 

grupo hermano de Lagidium + Chinchilla, lo cual ha sido igualmente reportado por Upham y 

Patterson (2015). En relación a la superfamilia Octodontoidea, esta corresponde a un grupo 

monofilético al igual que sus 4 familias; Abrocomidae, Octodontidae, Ctenomyidae y Echimyidae. 

Abrocomidae como linaje hermano del resto de los octodontoideos. Con respecto a la familia 

Echimyidae, esta incluye a Myocastor, Capromys, Geocapromys, Mesocapromys, Plagiodontia y 

Mysateles, lo que concuerda por lo sugerido por (Fabre et al., 2014), al anidar (como subfamilias) 

a Capromyidae y Myocastoridae dentro de Echimyidae, y la topología obtenida es similar a lo 

obtenido por (Fabre et al., 2016). En general, se obtuvo una reconstrucción filogenética con altas 

probabilidades a posteriori a excepción de las relacionas internas de la familia Ctenomyidae, 

siendo la hipótesis filogenética del grupo con mayor número de especies reconstruida hasta el 

momento. 
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En relación al tiempo en el que el grupo de los caviomorfos diversificó, los resultados del árbol 

calibrado estiman el origen de los caviomorfos durante el Eoceno, estimando que la divergencia 

entre Phiomorpha del Viejo Mundo con Caviomorpha del Nuevo Mundo sucedió hace aprox. 42 

Ma. concordante con el registro fósil más antiguo de caviomorfos (Antoine et al., 2012). Se ha 

sugerido un origen africano a través de una dispersión transatlántica (Poux et al., 2006), idea que 

se ve favorecida por evidencia de registro fósil, la proximidad geográfica, las posibles islas de 

paso (rafting), cambios climático y oceanográficos ocurridos en el Eoceno – Oligoceno y por la 

similitud de hábitat entre África Oriental y el Noreste de Sudamérica durante el Cretácico tardío y 

el Eoceno (Flynn and Wyss, 1998; MacFadden, 2006; Poux et al., 2006; Rowe et al., 2010). El 

exitoso establecimiento de los caviomorfos podría deberse a la colonización de nuevas regiones 

de Sudamérica, con ausencia de competidores, diversidad de recursos y nichos disponibles 

(Ebensperger and Hayes, 2016). Se ha sugerido un solo evento de colonización en Sudamérica 

tras la llegada del linaje ancestral durante el Eoceno (Poux et al., 2006; Rowe and Honeycutt, 

2002). Este evento habría ocurrido hace aprox. 34.38 Ma. atrás, consistente con la estimación 

realizada por Upham y Patterson (2012, 2015), que fue seguido por la divergencia de las 4 

superfamilias de caviomorfos durante el Oligoceno temprano. La divergencia entre Chinchilloidea 

/ Octodontoidea se estimó hace 32.49 Ma., estimación similar a la encontrada en trabajos de 

Opazo (2005), Upham y Patterson (2012, 2015) y Patterson y Upham (2014). Mientras que la 

divergencia de Cavioidea / Erethizontoidea ocurrió alrededor del mismo tiempo (aprox. 32.7) afín 

a lo encontrado por los trabajos de Upham y Patterson (2012, 2015) y Patterson y Upham (2014). 

Durante el Oligoceno tardío diversificó  Octodontoidea y Chinchilloidea hace aprox.  27 y 26 Ma. 

La estimación de la diversificación de Cavioidea dentro del Oligoceno tardío (aprox. 25.32 Ma.) 

fue similar a lo estimado por Upham y Patterson (2015), pero más reciente que la estimada por 

Opazo (2005), Rowe et al. (2010) y la de Upham y Patterson (2012). Por otra parte, la 

diversificación de Erethizontoidea ocurrió hace aprox. 18.8 Ma. (Mioceno temprano), concordante 
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con lo estimado por Upham y Patterson (2015) y anterior a lo estimado por Rowe et al. (2010) y 

por Upham y Patterson (2012). Por lo que se estimó que la diversificación del grupo en las cuatro 

superfamilias ocurrió previo a los altos pulsos de elevación de los Andes. Mientras que la mayoría 

de las familias del grupo diversificaron posterior a los principales pulsos de elevación de los 

Andes; Caviidae (~ 12 Ma.), Octodontidae (~ 11 Ma.), Chinchillidae (~ 10 Ma.), Dasyproctidae (~ 

10 Ma.), Ctenomyidae (~ 10 Ma.) y Ciniculidae (~ 4 Ma.). 

Muchos estudios anteriores utilizaban como fósil más antiguo conocido de Caviomorpha a 

Andemys termasi (~ 31 Ma.; Bertrand et al., 2012; Wyss et al., 1993) del Tingiriricano de Chile 

para calibrar la divergencia de Phiomorpha y Caviomorpha. Por lo que los resultados de las 

estimaciones de tiempo de divergencia del grupo  de distintos estudios pueden variar 

dependiendo tanto de los puntos fósiles de calibración, como de los métodos de calibración, los 

genes y filogenia analizados. En el presente trabajo, la utilización de una cantidad mayor de 

información genética (8 genes) y de puntos de calibración (21 puntos), nos permitieron obtener 

una filogenia con altos valores de distribución de probabilidades a posteriori y un árbol calibrado 

con menores magnitudes de incerteza en la estimación del tiempo de divergencia. 

Diversificación del linaje y de rasgos ecomorfológicos 

Generalmente se ha sugerido que una elevada tasa de especiación está asociada con un 

incremento en la tasa de evolución de rasgos morfológicos, relacionado al concepto de radiación 

adaptativa (Harmon et al., 2010, 2003; Rundell and Price, 2009; Schluter, 2000; Simpson, 1953). 

Lo anterior ha sido evidenciado por ejemplo en grandes vertebrados y salamandras (Rabosky et 

al., 2013; Rabosky and Adams, 2012). Sin embargo también se ha encontrado evidencia en 

contra de esta hipótesis (Adams et al., 2009; Derryberry et al., 2011; Slater et al., 2010; Steeman 

et al., 2009; Venditti et al., 2011). De acuerdo a los resultados del presente trabajo, no se detectó 
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radiación adaptativa en los caviomorfos, el aumento en  la tasa de especiación no se ve 

acompañado por un patrón similar en la evolución de los rasgos ecomorfológicos.  

La estimación de la tasa de especiación de Caviomorpha mostró un régimen con una baja tasa 

de especiación cuasi constante, con un único cambio más probable ~ 12 Ma. (Mioceno medio) 

en la familia Ctenomyidae. Esto difiere del trabajo de Álvarez et al. (2017) quienes encontraron 

dos cambios en la tasa de especiación, una en el Oligoceno y otra en el Mioceno tardío – Plioceno. 

Estas diferencias podrían deberse a que en el presente estudio se utilizó una filogenia con altas 

probabilidades a posteriori y con una mayor cantidad de puntos fósiles de calibración para la 

estimación del tiempo de divergencia. En cambio, Álvarez et al. (2017) realizaron 

simultáneamente la estimación de las relaciones filogenéticas y los largos de rama escalados a 

tiempo en BEAST. Al realizar ambas estimaciones, el programa estimas muchos parámetros lo 

cual aumenta la incertidumbre de los resultados. Esto se evidencia, además, porque estos 

autores utilizaron secuencias de especies que han sido formalmente reconocidas como 

sinonimias, y resultaron no agruparse en un mismo clado (i.e. Lagidium peruanum sinonimia de 

L. viscacia y L. wolffsohni; Thrichomys fosteri sinonimia de T. pachyurus, Pessôa et al., 2015; 

Patton et al., 2015). 

 Con respecto al proceso de disparificación, los resultados mostraron que tasa de evolución del 

tamaño corporal presentó una pendiente baja, con cuatro cambios más probables hacia un 

incremento en la tasa de evolución del rasgo en la familia Caviidae, en Proechimys steerei – P. 

simonsi, y en dos subclados de la familia Ctenomyidae. El incremento en la tasa de evolución del 

tamaño corporal en la familia Caviidae ocurrió ~ 12 Ma., posterior al primer pulso de elevación de 

los Andes. Caviidae presenta la mayor variación en tamaño corporal, microcavia niata exhibe un 

largo máximo cabeza – cuerpo de tan solo 200 mm., mientras que el roedor caviomorfo de mayor 

tamaño, Hydrochoerus hydrochaeris llega a tener un largo cabeza – cuerpo de 1300 mm. (Patton 
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et al., 2015). Las especies de esta familia suelen habitar ambientes abiertos (húmedos, rocosos, 

áridos y semiáridos) en tierras bajas y algunas (i.e. Microcavia) en montañas asociadas a los 

Andes (Patton et al., 2015). En relación al incremento observado en la tasa de evolución del 

tamaño corporal en subclados de la familia Ctenomyidae hace ~ 4 Ma., corresponderían a eventos 

posterior al segundo pulso más importante de elevación de los Andes. Por su parte, Ctenomys 

conoveri es la especie existente más grande de la familia Ctenomyidae, con una longitud cabeza 

– cuerpo máxima de 558 mm. y habita en el Chaco boreal de Bolivia y Paraguay (Patton et al., 

2015). Mientras que el clado conformado por Ctenomys haigi, C. sericeus, C. fodax, C. 

coyhaquensis, C. magellanicus, C. colburni, C. tucumanus, C. juris, C. latro, C. pilarensis, C. 

occultus y C. argentinus, presenta una variación del tamaño corporal (máx. cabeza – cuerpo) 

entre los 146 y 264 mm. con especies que habitan a los pies de la Cordillera de los Andes y otras 

que se encuentran en la ecorregión del Chaco (Patton et al., 2015). Algunas especies de los 

subclados anteriormente descritos son clasificadas como nortinas; C. conoveri, C. pilarensis, C. 

occultus, C. latro, C. juris, C. argentinus y C. tucumanus, las cuales habitan la ecoregión del 

Chaco. La ecoregión del Chaco se formó a partir de la orogénesis de los Andes que permitió el 

transporte de sedimentos y provocó cambios en los patrones de precipitaciones y de la red fluvial 

del este de los Andes centrales (Hain et al., 2011). Mientras que otras especies se encuentran 

hacia el sur de la distribución del género, C. sericeus, C. magellanicus, C. haigi, C. fodax, C. 

cohyaiquensis y C. colburni, habitando estepas, las cuales fueron originadas por cambios 

ambientales asociados a la elevación andina (Ortiz-Jaureguizar and Cladera, 2006). Por otra 

parte, el incremento en la tasa de evolución del tamaño corporal observado en el clado 

conformado por  Proechimys steerei y P. simonsi no guardaría relación con los principales pulsos 

de elevación de los Andes, ya que este incremento ocurrió prácticamente en la actualidad. 

Proechimys steerei y P. simonsi presenta variación en el largo cabeza – cuerpo, llegando a medir 

493 mm y 275 mm. respectivamente (Patton et al., 2015). Estos resultados indican cambios en la 
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tasa de evolución del rasgo y no implica tendencias al incremento o reducción del tamaño 

corporal. 

Con respecto al hábito locomotor, la tasa de evolución de este rasgo fue relativamente constante 

con una leve disminución a partir de alrededor de 10 Ma. Los resultados de la reconstrucción de 

estados ancestrales sugirieron que el ACMR de los caviomorfos exhibía un hábito de tipo 

terrestre, al igual que el ACMR de las superfamilias Cavioidea y Octodontoidea. Estos resultados 

difieren del trabajo realizado por Ojeda et al (2015), quienes utilizaron una aproximación de 

parsimonia y un árbol filogenético con < 30% de las especies actuales, en donde proponen a los 

ACMRs de Caviomorpha, Octodontoidea y de Cinchilloidea de hábito saxícola. Por otra parte, el 

hábito arborícola apareció relacionado a la superfamilia Erethizontoidea ~18 Ma. y posteriormente 

en uno de los clados de la familia Echimyidae ~ 17 Ma., lo cual concuerda con el estudio de Ojeda 

et al (2015). Esto se podría deber a que las especies arborícolas de Erethizontoidea y Echimyidae 

habitan principalmente bosques tropicales y subtropicales los cuales durante el Mioceno medio y 

tardío fueron fuertemente afectados por transgresiones marinas siendo inundados, por lo que 

adaptaciones para trepar y alimentarse del dosel pudieron ser seleccionadas (Galewski et al., 

2005; Ortiz-Jaureguizar and Cladera, 2006; Upham et al., 2013). Mientras que, durante el 

Terciario tardío ocurrió una regresión marina que implicó la reducción de la humedad en el este 

de Brasil, lo que generó un corredor de vegetación abierta entre el Amazonas y los bosques 

Atlántico que actuó como barrera de migración entre ambas áreas para las especies arborícolas 

(Galewski et al., 2005; Haq et al., 1987). En cambio, los ancestros de los echimyidos que se 

distribuyen en los Andes, Olallamys y Dactyloctomys peruanus, podrían haber colonizado tierras 

altas durante las transgresiones marinas (Upham et al., 2013). 

Los hábitos semifosoriales y fosoriales aparecen a principios del Plioceno en cuatro familias de 

caviomorfos, Caviidae, Chinchillidae, Octodontidae y Echimyidae. En Caviidae aparece en el 
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ACMR de Microcavia, este género se caracteriza por habitar zonas del altiplano de Bolivia y Chile, 

y zonas áridas de Argentina (Patton et al., 2015). En Chinchillidae, Lagostomus máximum exhibe 

un hábito semifosorial y habita principalmente zonas áridas y semiáridas de Bolivia, Paraguay y 

Argentina (Ebensperger and Hayes, 2016; Patton et al., 2015). Aconaemys y Tympanoctomys 

son los géneros de la familia Octodontidae que tienen representes semifosoriales y fosoriales, las 

especies de Aconaemys habitan las laderas de los Andes de Argentina y Chile, mientras que 

Tympanoctomys se encuentra en regiones áridas de Argentina (Ebensperger and Hayes, 2016; 

Patton et al., 2015). Considerando que durante el Mioceno tardío y el Plioceno la orogénesis de 

los Andes en el sur de Sudamérica tuvo marcadas consecuencias climáticas produciendo un 

efecto sombra-lluvia que resultó en condiciones extremadamente áridas, principalmente en 

regiones de Chile y Argentina (i.e, Puna, Patagonia, Sierras Pampeanas; Ortiz-Jaureguizar and 

Cladera, 2006), los hábitos semifosorial y fosorial pudieron haber sido adaptaciones a estos 

nuevos ambientes. Mientras que los rasgos semifosoriales y fosoriales dentro de los echimyidos 

(Clyomys, Carterodon, Euryzygomatomys) que se distribuyen en zonas abiertas (i.e savanas, 

pastizales) de Brasil, pudieron representar adaptaciones a la expansión de pastizales y zonas 

abiertas (Galewski et al., 2005). 

Por otro lado, el hábito saxícola se encontró en ACMRs de especies que se distribuyen 

principalmente en las laderas y a los pies de los Andes, tanto en la superfamilia Octodontoidea 

(Abrocoma y Octomys), como también en las especies de la superfamilia Chinchilloidea 

(Chinchilla y Lagidium), con la excepción de algunas especies de Cavioidea (Kerodon) que se 

distribuyen en las ecorregiones de Caatinga y Cerrado en Brasil (Braun and Mares, 2002, 1996; 

Ebensperger and Hayes, 2016; Patton et al., 2015; Taraborelli et al., 2011). El género Abrocoma 

se distribuye principalmente en laderas de los Andes en Chile, Argentina, Perú y Bolivia. 

Abrocoma bennetti se distribuye en el norte y centro de Chile desde el nivel del mar hasta los 
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4000 m. de altitud (Patton et al., 2015) habitando en matorrales semiáridos, los cuales se 

formaron a partir de la transición hacia una vegetación más seca debido al ambiente semiárido 

generado por el levantamiento de los Andes durante el Mioceno (~10.7 Ma.; Veblen et al., 2015). 

Mientras que A. cinerea se distribuye exclusivamente en los Andes sobre los 3700 m. de altura 

(Patton et al., 2015). Por otro lado, el género Octomys habita formaciones rocosas en el Desierto 

del Monte en ambiente de condiciones secas, el cual se formó debido al efecto sombra – lluvía 

producido por el levantamiento de los Andes Centrales (Ortiz-Jaureguizar and Cladera, 2006; 

Sobrero et al., 2010). Por su parte, Chinchilla y Lagidium, poseen una distribución histórica 

andina, encontrándose en Perú, Bolivia, Argentina y Chile (Patton et al., 2015). De esta forma, se 

puede sugerir que el hábito saxícola exhibido por especies de las superfamilias Octodontoidea y 

Chinchilloidea, se debería a adaptaciones a ambientes secos y fríos desarrollados por el 

levantamiento de los Andes Centrales en Perú, Bolivia y en el norte de Chile y Argentina. 

Con respecto al ACMR de las familias Octodontidae/Ctenomyidae (~18 Ma.), se sugiere que fue 

escansorial, manteniéndose este estado en la familia Octodontidae (Octodon). Este estado 

escansorial, aparece además en el ACMR del género Thrichomys (Echimyidae) hace ~ 5 Ma., 

cuyas especies se distribuyen en diferentes ecorregiones; Caatinga, Cerrado, Pantanal y Chaco 

(Patton et al., 2015).  

Un nuevo hábito locomotor se presenta en el ACMR de la familia Ctenomyidae, hábito 

subterráneo (~12 Ma.) y luego ocurre en el octodóntido Spalacopus cyanus. Este hábito podría 

estar relacionado al cambio de régimen en la tasa de especiación que se registró para la familia 

Ctenomyidae. Ctenomys, único género existente de la familia Ctenomyidae, se distribuye en el 

centro y sur de Sudamérica y todos sus representantes son subterráneos (Patton et al., 2015), 

por lo que no presenta variación en el hábito locomotor. El incremento en la tasa de especiación 

en este clado también se ha registrado en trabajos anteriores, los cuales sugieren que este 
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incremento se debería a cambios en la vegetación en el sur de Sudamérica durante el Mioceno 

(Lessa and Cook, 1998; Parada et al., 2011). Este evento ha permitido que la familia Ctenomyidae 

a pesar de presenta un único género existente sea una de las familias de Caviomorpha que exhibe 

un gran número de especies (Patton et al., 2015). Lo anterior podría explicarse por los cambios 

en la vegetación durante el Mioceno que se caracterizó por una expansión de biomas abiertos, 

donde predominó una alta diversidad de grupos xéricos en el sur de Sudamérica, con una 

reducción en la humedad (Ortiz-Jaureguizar and Cladera, 2006). Estos cambios pudieron haber 

afectado a roedores que habitaban llanuras y pampas, favoreciendo adaptaciones subterráneas. 

Además, es probable que el aumento de la tasa de especiación también se deba a características 

propias del grupo como consecuencia del hábito subterráneo lo que facilitaría la divergencia con 

especiación ya que son especies con vagilidad extremadamente reducida(Busch et al., 2000) y 

tamaños poblacionales bajos (Kittlein and Gaggiotti, 2008; Lacey and Patton, 2000; Wlasiuk et 

al., 2003). 

Los Andes como promotor de la diversificación del linaje de Caviomorpha 

De acuerdo a los resultados obtenidos el levantamiento de los Andes promovió la diversificación 

de los roedores caviomorfos. El efecto de los Andes en los patrones de diversificación de los 

clados sudamericanos se han clasificado de 45 a 7 Ma., en el que los vertebrados mostraron un 

incremento durante ~10 – 7 Ma. (Hoorn et al., 2010). Este efecto ha sido observado, por ejemplo, 

en la alta proliferación de linajes como respuesta a la generación de nuevos hábitats (Antonelli et 

al., 2009; Bell and Donoghue, 2005; Hughes and Eastwood, 2006), por lo que luego de un pulso 

de elevación de los Andes, el proceso de especiación aumenta en respuesta a los cambios 

climáticos subsecuentes (Chaves et al., 2011). Los resultados del presente estudio muestran que 

la tasa de especiación de los caviomorfos está asociada significativamente por la tasa de 

elevación de los Andes, relación en la cual el porcentaje de explicación incrementó con desfases 
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temporales de 2 y 4 Ma. Estas ventanas temporales pudieron dar paso a los cambios climáticos 

regionales originados por la orogénesis de los Andes que favorecieron adaptaciones a los 

subsecuentes nuevos hábitats. Sin embargo, estos resultados deben ser interpretados con 

precaución, si bien se observa un efecto de la orogénesis de los Andes sobre la diversificación 

de linajes de Caviomorpha, éste más bien se encuentra asociado a la familia Ctenomyidae que 

fue el único clado que presentó un incremento en la tasa de especiación el cual pudo ser en 

respuesta a uno de los principales pulsos de elevación de los Andes que ocurrió hace 12 Ma. 

(Hoorn et al., 2010). Para futuros estudios se sugiere evaluar si existe una tasa de especiación 

diferencial dado el levantamiento de cada uno de los dominios andinos, debido a que el proceso 

de orogénesis andina es un proceso temporal- y espacialmente heterogéneo. 

CONCLUSIONES 

La gran diversificación de los roedores caviomorfos ha sido influenciada por una de las  

formaciones geológicas más importantes del planeta, la Cordillera los Andes. Especialmente el 

clado de la familia Ctenomyidae que mostró un aumento en la tasa de especiación luego de uno 

de los principales pulsos de elevación de los Andes durante el Mioceno. Sin embargo, no se 

registró una radiación adaptativa para el parvorden Caviomorpha, la evolución de los rasgos 

ecomorfológicos mostraron un patrón distinto al de la diversificación de linajes. Pero 

partircularmente el clado de la familia Ctenomyidae se caracterizó por mostrar un aumento en la 

tasa de especiación y la tasa de evolución del tamaño corporal, y además por presentar un 

ancestro con hábito locomotor subterráneo. Lo cual en conjunto podría corresponder a una 

respuesta al levantamiento de los Andes en el Mioceno tardío y al consiguiente desarrollo de 

ambientes áridos en Sudamérica, que favoreció las adaptaciones subterráneas, como también a 

la vagilidad extremadamente reducida que presentan las especies de Ctenomys.  
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Este trabajo corresponde al primer estudio que apunta a dilucidar el efecto del levantamiento de 

los Andes en la diversificación evolutiva de los roedores caviomorfos. La diversificación del linaje 

del parvorden se encuentra significativamente asociada a la orogénesis andina, en donde el 

principal incremento de la tasa de especiación (en la familia Ctenomyidae) se produce posterior 

a uno de los pulsos de elevación de la Cordillera de los Andes. En relación a la disparicifación, 

solo algunos clados del parvorden presentaron un incremento en la tasa de evolución del tamaño 

corporal que ocurrió posterior a los principales pulsos de elevación andina. Mientras que los 

cambios de estado del hábito locomotor se podrían encontrar asociados a los cambios 

ambientales generados por el levantamiento de los Andes.  
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Figura 1. Árbol filogenético de Caviomorpha (Superfamilias Erethizontoidea y Cavioidea) inferido por inferencia 

Bayesiana, basado en una matriz de secuencias de 8 genes (Cytb, 12S rRNA, GHR, vWF, RAG1, 16S RNA, coi, irbp). 

Los números en los nodos indican la probabilidad a posteriori (PP) de la inferencia Bayesiana. A aquellos nodos que no 

presentan número se les infirió una PP = 100. Fuente: Elaboración propia. 
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Figura 2. Árbol filogenético de Caviomorpha (Superfamilias Chinchilloidea y Octodontoidea) 

inferido por inferencia Bayesiana, basado en una matriz de secuencias de 8 genes (Cytb, 12S 

rRNA, GHR, vWF, RAG1, 16S RNA, coi, irbp). Los números en los nodos indican la probabilidad 

a posteriori (PP) de la inferencia Bayesiana. A aquellos nodos que no presentan número se les 

infirió una PP = 100. Fuente: Elaboración propia. 
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Figura 3. Árbol filogenético de Caviomorpha (Familia Echimyidae) inferido por inferencia 

Bayesiana, basado en una matriz de secuencias de 8 genes (Cytb, 12S rRNA, GHR, vWF, RAG1, 

16S RNA, coi, irbp). Los números en los nodos indican la probabilidad a posteriori (PP) de la 

inferencia Bayesiana. A aquellos nodos que no presentan número se les infirió una PP = 100. Las 

lestra A, B, C y D hace referencia a los cuatro clados principales de la familia. Fuente: Elaboración 

propia.
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Figura 4. Árbol filogenético calibrado de Caviomorpha (Superfamilias Erethizontoidea y Cavioidea) basado en las tasas de 

substitución de secuencias de 8 genes (Cytb, 12S rRNA, GHR, vWF, RAG1, 16S RNA, coi, irbp). Tiempo de divergencia promedio 

se muestra a la derecha de cada nodo con un 95% de densidad posterior más alta (HPD, barras azules). Fuente: Elaboración 

propia.
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Figura 5. Árbol filogenético calibrado de Caviomorpha (Superfamilias Chinchilloidea y Octodontoidea) basado en las tasas de 

substitución de secuencias de 8 genes (Cytb, 12S rRNA, GHR, vWF, RAG1, 16S RNA, coi, irbp). Tiempo de divergencia promedio 

se muestra a la derecha de cada nodo con un 95% de densidad posterior más alta (HPD, barras azules). Fuente: Elaboración 

propia.
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Figura 6. Árbol filogenético calibrado de Caviomorpha (Familia Echimyidae) basado en las tasas de substitución de secuencias 

de 8 genes (Cytb, 12S rRNA, GHR, vWF, RAG1, 16S RNA, coi, irbp). Tiempo de divergencia promedio se muestra a la derecha 

de cada nodo con un 95% de densidad posterior más alta (HPD, barras azules). Fuente: Elaboración propia.
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Figura 7. Tasa de especiación de Caviomorpha. (A) Árbol de consenso bayesiano que muestra la tasa de especiación en 

Caviomorpha. Variaciones continuas de la tasa de especiación están representadas por el color de las ramas, de rojo (alta) a 

azul (baja). El círculo indica la mejor configuración con la probabilidad más alta de ocurrencia de un cambio en la tasa de 

especiación. (B) Curvas de las tasas de especiación a través del tiempo. Rojo, tasa de especiación de todos los caviomorfos; 

azul, solo clado de la familia Ctenomyidae y verde, todos los caviomorfos excepto Ctenomyidae. Fuente: Elaboración propia. 
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Figura 8. Tasa de evolución del tamaño corporal. (A) Árbol de consenso bayesiano que muestra la tasa de evolución del tamaño 

corporal en Caviomorpha. Variaciones continuas de la tasa de especiación están representadas por el color de las ramas, de 

rojo (alta) a azul (baja). Círculos indican la mejor configuración con la probabilidad más alta de ocurrencia de un cambio en la 

tasa de evolución. (B) Curvas de las tasas de evoluión del tamaño corporal a través del tiempo. Rojo, tasa de especiación de 

todos los caviomorfos; verde, clado Caviidae; azul, Proechimys steerei – P. simonsi; púrpura, Ctenomys conoveri; y naranjo, 

subclado de Ctenomyidae. Fuente: Elaboración propia.
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Figura 9. Reconstrucción de estados ancestrales del hábito locomotor en Caviomorpha. Los gráficos circulares en cada nodo 

representan la probabilidad de cada hábito locomotor inferido para ese nodo, deducido por la reconstrucción del estado ancestral 

de máxima verosimilitud. Fuente: Elaboración propia.
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Figura 10. Tasa de evolución del hábito locomotor. Número de cambios corregido por el 

largo de ramas a través del tiempo. Fuente: Elaboración propia. 
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Figura 11. Modelo lineal generalizado (GLM), Tasa de especiación vs. Tasa de elevación 

de los Andes. A) GLM sin desfase temporal, B) GLM con desfase temporal de 2 Ma. y C) 

GLM con desfase temporal de 4 Ma. Línea roja representa la pendiente y r el valor de r2 

ajustado. Fuente: Elaboración propia.
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Figura suplementaria 1. Configuraciones de cambio en la tasa de especiación que 

presentaron un 95% de credibilidad. Fuente: Elaboración propia. 
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Figura suplementaria 2. 9 Configuraciones (de un total de 3379) de cambio en la tasa de 

evolución del tamaño corporal. Fuente: Elaboración propia. 
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Tabla suplementaria 1. Códigos de acceso a las secuencias descargadas de GenBank. 

 
 

Cytb 12s_RNA GHR vWF RAG1 16S_RNA COI irbp 

Outgroup 
        

Thryonomys swinderianus U59181.1 KJ192687.1 AF332035 AJ224674 JN633637.1 KJ193249.1 KJ192953.1 AJ427243.1 

Petromus typicus DQ139935.1 M63571.1 FM162079 AJ251144 JN414974.1 
  

AJ427244.1 

Bathyergus suillus  KJ866685.1 AY427020.1 FM162080 AJ238384 
   

AJ427251.1 

Heterocephalus glaber AF155870 AY427075.1 AF332034 AJ251134 JN414953.1 AY011152.1 
 

AM407925.1 

Trichys fasciculata 
  

FM162081 AJ224675 
    

Hystrix africaeaustralis X70674.1 U12448.1 AF332033 
 

AY249879.1 
  

FM162058.1 

Cavioidea 
        

Caviidae 
        

Cavia aperea GU136759 AF433908 AF433930 
     

Cavia fulgida gu136737 
       

Cavia magna gu136734 AY765986.1 
      

Cavia patzelti GU136760.1 
       

Cavia porcellus EU544669 L35585 AF238492 AJ224663 JN414957.1  DQ334847.1 HM102293.1 AJ427248.1 

Cavia tschudii gu067538 AY012121 FJ855206 
 

AY011890 AY011153 
  

Galea leucoblephara GU067535.1 
       

Galea musteloides GU067527 AF433911 AF433933 KJ742608.1 KJ742673.1 
   

Galea spixii GU067492 AF433913.1 AF433935 
     

Microcavia australis AF491750 AF433915.1 AF433937 
     

Microcavia niata gu136725 
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Dolichotis patagonum AY382787 AF433917.1 AF433939 
 

AY249878.1 
   

Dolichotis salinicola GU136723 AF433919.1 AF433941 
     

Hydrochoerus hydrochaeris GU136721 AF433924 AF433947 AJ251137 AY011891 AF069533 KF771219.1 JN414821.1 

Kerodon acrobata GU477346.1 
       

Kerodon rupestris GU136722 AF433916 AF433938 
     

Cunculidae 
        

Cuniculus paca AY206570 AF520693 AF433928 AJ251136 
  

JF459150.1 
 

Cuniculus taczanowskii KJ742656.1 AY012125 AF433929 JN415074.1 JN414950.1 AY011157.1 
 

JN414811.1 

Dasyproctidae 
        

Dasyprocta azarae  KJ936945.1 
       

Dasyprocta fuliginosa  AF437784.1 
       

Dasyprocta leporina AF437783 AY093660 FJ855207 U31607 
  

HQ919680.1 
 

Dasyprocta punctata 
 

AF433921.1 AF433942 
 

JN414962.1 
  

JN414817.1 

Myoprocta acouchy AF437781.1 AF433922 AF433945 KJ742609.1 KJ742695.1 
   

Myoprocta pratti 
 

AF433923.1 AF433946.1 
  

AF422880.1 JF444937.1 
 

Chinchilloidea 
        

Chinchillidae 
        

Chinchilla chinchilla AF464758.1 
       

Chinchilla lanigera AF122820 AF520696 AF332036 AJ238385 JN414958 AY062170.1 GU130595.1 AF297280.1 

Lagidium viscacia AY254888.1 
 

FJ855209 
     

Lagidium wolffsohni AY227023.1 
       

Lagostomus maximus AF245485.1 
 

FJ855210 
     

Dinomyidae 
        

Dinomys branickii AY254884 AF520697 AF332038 AJ251145 AY011893.1 AY011156.1 
 

AM050862.1 
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Erethizontoidea 
        

Erethizontidae 
        

Chaetomys subspinosus EU544660 
     

KT236247.1 
 

Coendou bicolor KC463859 AF520695 AF520663 
     

Coendou ichillus KC463861 
       

Coendou insidiosus KC261591.1 AY093667.1 
      

Coendou melanurus AF411583 KX381511.1 
 

AJ224664 
    

Coendou mexicanus KC463863 
 

FJ855212.1 
   

JF445347.1 
 

Coendou nycthemera KC463864 
       

Coendou prehensilis AF411584 KX381640.1 
      

Coendou pruinosus KC463880 
       

Coendou quichua KC463882 
       

Coendou rufescens KC463884 
       

Coendou speratus KC261596.1 
       

Coendou spinosus KC463880 
       

Coendou vestitus KC463888 
       

Erethizon dorsatum FJ357428 U12450.1 FJ855211.1 AJ251135.1 AY011887.1 AY011150.1 JF456596.1 AF179292.1 

Octodontoidea 
        

Abrocomidae 
        

Abrocoma bennetti AF244387.1 
 

FJ855213 AJ251143 JN633625.1 
  

JN414810.1 

Abrocoma boliviensis KJ742657.1 
       

Abrocoma cinerea AF244388 AF520666 AF520643 
    

FM162059.1 

Cuscomys ashaninka KJ742658.1 KJ742598.1 KJ742626.1 KJ742610.1 KJ742683.1 
   

Ctenomyidae 
        



52 
 

Ctenomys argentinus AF370680 
       

Ctenomys australis AF370697 
     

JQ341043.1 
 

Ctenomys azarae AF144289.1 
     

JQ341046.1 
 

Ctenomys bergi AF144284.1 
       

Ctenomys bicolor JX880049.1 
   

KM514671.1 
   

Ctenomys boliviensis AF007038 U12446 FJ855214 JN415078.1 JN414961.1 
 

JQ341048.1 
 

Ctenomys bonettoi AF144287.1 
       

Ctenomys colburni HM777474 
       

Ctenomys conoveri AF007055 
       

Ctenomys coyhaiquensis AF119112 KF590700 KF590678 KF590666 KF590659 
   

Ctenomys dorbignyi KT818653.1 
     

JX275542.1 
 

Ctenomys flamarioni AF119107 
     

JQ341052.1 
 

Ctenomys fodax HM777475 
       

Ctenomys frater AF007045 
       

Ctenomys fulvus AF370688 
       

Ctenomys goodfellowi AF007050 
       

Ctenomys haigi AF422920 AF422853 
   

AF422887.1 JQ341050.1 
 

Ctenomys ibicuiensis JQ389026.1 
     

JQ389081.1 
 

Ctenomys juris AF144275.1 
       

Ctenomys lami HM777477 
     

JQ322907.1 
 

Ctenomys leucodon AF007056 
       

Ctenomys lewisi AF007049 
       

Ctenomys magellanicus HM777479 
       

Ctenomys maulinus AF370703 
  

AJ251138 
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Ctenomys mendocinus HM777480 
       

Ctenomys minutus HM777481 
     

HM237043.1 
 

Ctenomys nattereri HM777484 
     

JQ389082.1 
 

Ctenomys occultus HM777485 
       

Ctenomys opimus AF007042 
       

Ctenomys pearsoni AF119108 
     

KT900157.1 
 

Ctenomys perrensi HM777487 
     

JX275509.1 
 

Ctenomys pilarensis  AF144266.1 
       

Ctenomys rionegrensis AF119103 
     

JX275503.1 
 

Ctenomys roigi HM777492 
       

Ctenomys rosendopascuali AF143220.1 
       

Ctenomys saltarius HM777493 
       

Ctenomys scagliai HM777494 
       

Ctenomys sericeus HM777496 
       

Ctenomys sociabilis HM777495 
     

JQ341051.1 
 

Ctenomys steinbachi AF007044 AF520667 AF520656 
   

JQ341047.1 
 

Ctenomys talarum HM777497 
     

JQ341049.1 
 

Ctenomys torquatus AF119111 
     

JQ389073.1 
 

Ctenomys tuconax AF370684 
       

Ctenomys tucumanus AF370691 
       

Ctenomys pundti HM777491.1 
       

Ctenomys yolandae AF144285.1 
       

Ctenomys porteousi AF370682.1 
     

JQ341045.1 
 

Ctenomys latro HM777478.1 
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Echimyidae 
        

Dactylomys boliviensis L23339 AF422875 JX515334 AJ849307 EU313298 AF422909 
  

Dactylomys dactylinus L23337 AF422874 KF590681 KF590667 EU313300 AF422908 
  

Dactylomys peruanus EU313207 
       

Kannabateomys amblyonyx AF422916 AF422849 
 

AJ849310 
 

AF422883 
  

Olallamys albicaudus KF590697.1 
 

KF590690.1 KF590673.1 
    

Callistomys pictus 
 

KJ742594.1 KY303654.1 KY303659.1 KJ742677.1 
  

KY303656.1 

Diplomys labilis KJ742660.1 
 

KJ742636.1 KJ742613.1 KJ742685.1 
   

Echimys chrysurus L23341 AF422877 JX515333 AJ251141 EU313302 AF422911 JF458603.1 AJ427247.1 

Isothrix barbarabrownae EU313214 KF590701 KF590682 KF590668 EU313304 
   

Isothrix bistriata L23355 AF422873 JX515336 AJ849308 EU313305 AF422907 
 

JX515314.1 

Isothrix negrensis EU313220 AF422873 
      

Isothrix orinoci EU313223 KF590702 KF590683 KF590669 KF590660 
   

Isothrix pagurus EU313227 KF590703 KF590684 KF590670 KF590661 
   

Isothrix sinnamariensis AY745734 KF590704 KF590685 AJ849309 EU313312 
 

JF458606.1 
 

Makalata didelphoides EU302692 AF422878 JX515332 AJ849311 EU313314 AF422912 JF444311.1 JF297756.1 

Makalata macrura EU313236 AF422879 KF590687 AJ849312.1 EU313328 AF422913.1 
  

Pattonomys semivillosus KJ742662.1 
  

KJ742616.1 KJ742687.1 
 

JF458604.1 
 

Pattonomys occasius KJ742661.1 
 

KJ742637.1 
     

Phyllomys blainvilii EF608180 AF422876 JX515331 AJ849314 JX515323 AF422910 JF297686.1 JF297784.1 

Phyllomys brasiliensis EF608182.1 AY093666 
 

JF297729.1 
  

JF297680.1 JF297778.1 

Phyllomys dasythrix EU313243.1 KJ742605.1 KJ742641.1 JF297709.1 KJ742689.1 
 

JF297660.1 JF297757.1 

Phyllomys lamarum EU313244.1 
  

JF297731.1 
  

JF297682.1 JF297780.1 

Phyllomys lundi KU756488.1 
  

JF297721.1 
  

JF297672.1 JF297770.1 
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Phyllomys mantiqueirensis EF608179.1 
  

JF297720.1 
  

JF297671.1 JF297769.1 

Phyllomys nigrispinus EF608184.1 
  

JF297719.1 
  

JF297670.1 JF297768.1 

Phyllomys pattoni EF608187.1 KJ742606.1 KJ742642.1 JF297754.1 KJ742690.1 
 

JF297705.1 JF297803.1 

Phyllomys sulinus JF297834.1 
  

JF297713.1 
  

JF297664.1 JF297762.1 

Phyllomys unicolor EF608188.1 
       

Santamartamys rufodorsalis KJ742664.1 
       

Toromys grandis KF590699 
 

KF590694 KF590676 EU313336 
   

Toromys rhipidurus KJ742663.1 
 

KJ742638.1 KJ742617.1 KJ742686.1 
   

Carterodon sulcidens KJ742666.1 KJ742596.1 KY303655.1 KY303660.1 KJ742678.1 
  

KY303657.1 

Clyomys laticeps AF422918 AF422851 JX515326 AJ849306 KJ742679.1 AF422885 
 

JX515316.1 

Euryzygomatomys spinosus EU544667 AF422854 JX515327 AJ849319 KJ742680.1 AF422888.1 GU938885.2 JF297755.1 

Hoplomys gymnurus AF422922 AF520668 AF520661 JN415080.1 JN414965.1 AF422896 
 

JN414818.1 

Lonchothrix emiliae EU313229 AF422857 
   

AF422891 
  

Mesomys hispidus L23385 AF422860 JX515335 AJ849305 EU313322 AF422894 HQ919652.1 JX515317.1 

Mesomys occultus L23388 AF422858 KF590689 
 

EU313331 AF422893.1 
  

Mesomys stimulax L23389 KJ742603.1 KJ742630.1 KJ742618.1 KJ742674.1 
   

Proechimys quadriplicatus AF308435.1 
       

Proechimys guayannensis AY206610.1 
       

Proechimys roberti EU544666 
  

AJ251139 
    

Proechimys cuvieri AJ251400 KF590707 KF590693 KF590675 KF590665 
 

EU096884.1 JX515318.1 

Proechimys longicaudatus 
 

U12447 FJ855217 AJ849313 KJ742681.1 
   

Proechimys simonsi EU313249 AF422864 JX515324 AJ849320 EU313332 AF422898 EU095486.1 
 

Proechimys steerei 
      

JF459060.1 
 

Thrichomys apereoides EU544668 AF422855 JX515325 AJ849315 EU313334 AF422889 
 

JX515319.1 
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Thrichomys inermis JX459892.1 
       

Thrichomys laurentius JX459885.1 
       

Thrichomys pachyurus JX459897.1 
       

Trinomys dimidiatus AF194298.1 AF422867 
 

KJ742620.1 KJ742682.1 AF422901.1 
  

Trinomys eliasi KJ707247.1 AF422869 
   

AF422903.1 
  

Trinomys iheringi EU544664 AF422868 KF590695 KF590677 EU313337 AF422902 
  

Trinomys moojeni KF562097.1 
       

Trinomys paratus U35165 AF422866 JX515330 AJ849316 
 

AF422900 
 

JX515320.1 

Trinomys setosus AF422924 AF422870 JX515329 AJ849317 
 

AF422904 
  

Trinomys yonenagae AF194295 AF422865 JX515328 AJ849318 
 

AF422899 
  

Trinomys gratiosus KJ707248.1 
       

Trinomys albispinus KM014008.1 KM013964.1 KM013987.1 KM014003.1 KM013992.1 KM013976.1 
 

KM013997.1 

Myocastor coypus EU544663 AF422852 AF520662 AJ251140 AY011892 AF422886 
 

JN414814.1 

Capromys pilorides AF422915 AF422848 AF433950 AJ251142 JX515322 AF422882 
 

AM407927.1 

Plagiodontia aedium KM014007 KM013963 KM013986 KM014002 KM013991 KM013975 
 

KM013996.1 

Geocapromys ingrahami KM014006 KM013961 KM013985 KM014000 KM013990 KM013973 
 

KM013995.1 

Geocapromys brownii KJ742653.1 KJ742599.1 KJ742644.1 KJ742621.1 KM013989.1 KM013972.1 
 

KM013994.1 

Mysateles prehensilis KJ742670.1 KM013962 KJ742634.1 KM014001 KJ742696.1 KM013974 
  

Mesocapromys melanurus KJ742669.1 KJ742602.1 
  

KJ742691.1 
   

Mesocapromys auritus KJ742655.1 KJ742601.1 KJ742633.1 KJ742623.1 KJ742693.1 
   

Mesocapromys angelcabrerai KJ742654.1 KJ742595.1 KJ742632.1 KJ742622.1 KJ742694.1 
   

Octodontidae 
        

Aconaemys fuscus KC731571.1 AF520674 AF520657 
     

Aconaemys porteri 
 

AF520671 AF520644.1 
     



57 
 

Aconaemys sagei KJ742650.1 AF520672 AF520645.1 
 

KJ742675.1 
   

Octodon degus AF007059.1 AM407930 AM407928.1 
  

AF422881.1 JF444360.1 
 

Octodon lunatus AF227514.1 AF520681 AF520651.1 AJ238386 
   

AM050863.1 

Octodon pacificus 
 

KX646496.1 
      

Octodon bridgesii KJ742651.1 AF520677.1 
 

KJ742611.1 KJ742676.1 
   

Octodontomys gliroides AF370706 AF520683 AF520649 KF590672 KF590663 
 

GQ121088.1 JN414823.1 

Octomys mimax GQ121098.1 AF520686 AF520665 
   

GQ121057.1 
 

Spalacopus cyanus AF007061.1 AF520688 AF520653 
     

Tympanoctomys aureus 
 

AY249753.1 AY249752.1 
     

Tympanoctomys barrerae GQ121105.1 AF520691 AF520655 
   

GQ121066.1 
 

Tympanoctomys kirchnerorum 
 

KX646514.1 KX646539.1 
     

Tympanoctomys loschalchalerosorum KJ742652.1 KJ742607.1 KJ742635.1 KJ742612.1 KJ742684.1 
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Tabla Suplementaria 2. Puntos de calibración utilizados para este estudio. Rango en 

millones de años (Ma.) con un 95% de confianza y los priors de la distribución normal (Mean 

y S). Se utilizó R para denominar al prior “Mean in real space”. Esta información se extrajo 

de los trabajos mencinados en las referencias. 

 

Ma. Mean , S Referencias 

Hystricognathi 41 - 56 1.063 , 1 Patterson & Upham 2014 

Hystricidae 11 - 15 R1.280 , 1 Patterson & Upham 2014 

Caviomorpha/Phiomorpha 41 - 56 1.063 , 1 Patterson & Upham 2014 

Cavioidea/Erethizontoidea 31.4 - 40.7 0.630 , 1 Patterson & Upham 2014 

Cavioidea 24.2 - 30.6 0.237 , 1 Patterson & Upham 2014 

Caviidae 11.8 - 13.9 0.400 , 0.4 Patterson & Upham 2014 

Hydrochoerus-Kerodon 6.2 - 11.7 0.095 , 1 Patterson & Upham 2014 

Microcavia/Cavia-Galea 6.2 - 11.7 0.095 , 1 Patterson & Upham 2014 

Microcavia/Cavia 4.19 - 9.07 R1.614 , 1 Dunnum et al. 2010 

Chinchilloidea/Octodontoidea 31.4 - 40.7 0.627 , 1 Patterson & Upham 2014 

Chinchillidae 9.37 - 19 0.655 , 1 Patterson & Upham 2014 

Echimyidae-Octodontidae/Ctenomyidae 24.5 - 37.5 0.960 , 1 Upham & Patterson 2012 

Echimyidae "arboreal" 16 - 24.2 0.495 , 1 Patterson & Upham 2014 

Abrocomidae 2.15 - 6.1 R1.305 , 1 Patterson & Upham 2014 

Octodontidae 6.7 - 11.8 R1.700 , 1 Patterson & Upham 2014 

Ctenomyidae 3.57 - 5.3 R0.573 , 1 Patterson & Upham 2014 

Aconaemys/Spalacopus-Octodon 5.25 - 11.8 0.272 , 1 Patterson & Upham 2014 

Octomys/Octodontomys-Tympanoctomys 2.18 - 6.8 R1.528 , 1 Patterson & Upham 2014 

Trichomys-Myocastor/Proechimys/Hoplomys 6.22 - 11.8 0.113 , 1 Patterson & Upham 2014 

Myocastor-Proechimys/Hoplomys 6.22 - 11.8 0.113 , 1 Patterson & Upham 2014 

Trinomys-Euryzygomatomys/Clyomys 6.22 - 11.8 0.113 , 1 Patterson & Upham 2014 

 

Patterson, B.D., Upham, N.S., 2014. A newly recognized family from the Horn of Africa, the Heterocephalidae 

(Rodentia : Ctenohystrica). Zoological Journal of the Linnean Society 942–963. doi:10.1111/zoj.12201 

Upham, N.S., Patterson, B.D., 2012. Molecular Phylogenetics and Evolution Diversification and biogeography of 

the Neotropical caviomorph lineage Octodontoidea, Rodentia: Hystricognathi). Molecular Phylogenetics and 

Evolution 63, 417–429. doi:10.1016/j.ympev.2012.01.020
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Tabla suplementaria 3. Tamaño corporal (largo máximo cabeza – cuerpo) en milímetros y hábito locomotor de las especies de 

Caviomorpha, y trabajos de los cuales se extrajo esta información. 

Taxa Head-Body Referecias Habitus Referencias 

Cavia aperea 395 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Cavia fulgida 265 Patton et al. 2015, Bonvicino et al. 2008 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Cavia magna 310 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Cavia patzelti 290 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Cavia porcellus 500 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Cavia tschudii 313 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Galea leucoblephara 235 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Galea musteloides 240 Patton et al. 2015, Iriarte 2008 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Galea spixii 234 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Microcavia australis 245 Patton et al. 2015 Semifossorial Ebensperger & Hayes 2016 

Microcavia niata 200 Patton et al. 2015 Semifossorial Ebensperger & Hayes 2016 

Dolichotis patagonum 800 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Dolichotis salinicola 515 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Hydrochoerus hydrochaeris 1300 Patton et al. 2015 Semiaquatic Ebensperger & Hayes 2016 

Kerodon acrobata 384 Patton et al. 2015 Saxicolous Ebensperger & Hayes 2016 

Kerodon rupestris 297 Patton et al. 2015 Saxicolous Ebensperger & Hayes 2016 

Cuniculus paca 820 Patton et al. 2015, http://animaldiversity.org Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Cuniculus taczanowskii 820 Patton et al. 2015, http://animaldiversity.org Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Dasyprocta azarae 575 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 
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Dasyprocta fuliginosa 760 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Dasyprocta leporina 650 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Dasyprocta punctata 600 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Myoprocta acouchy 390 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Myoprocta pratti 383 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Chinchilla chinchilla 320 Patton et al. 2015 Saxicolous Ebensperger & Hayes 2016 

Chinchilla lanigera 260 Iriarte 2010, Patton et al. 2015 Saxicolous Ebensperger & Hayes 2016 

Lagidium viscacia 425 Patton et al. 2015 Saxicolous Ebensperger & Hayes 2016 

Lagidium wolffsohni 470 Patton et al. 2015 Saxicolous Ebensperger & Hayes 2016 

Lagostomus maximus 660 Patton et al. 2015, http://animaldiversity.org/ Semifossorial Ebensperger & Hayes 2016 

Dinomys branickii 790 Patton et al. 2015, http://animaldiversity.org/ Scansorial Ebensperger & Hayes 2016 

Chaetomys subspinosus 475 Patton et al. 2015, http://animaldiversity.org/ Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Coendou bicolor 500 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Coendou ichillus 290 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Coendou insidiosus 350 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Coendou melanurus 435 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Coendou nycthemera 380 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Coendou prehensilis 530 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Coendou pruinosus 380 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Coendou quichua 440 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Coendou rufescens 410 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Coendou speratus 440 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Coendou spinosus 470 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 
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Coendou vestitus 370 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Abrocoma bennetti 206 Patton et al. 2015 Saxicolous Ebensperger & Hayes 2016 

Abrocoma cinerea 196 Patton et al. 2015 Saxicolous Ebensperger & Hayes 2016 

Cuscomys ashaninka 300 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys argentinus 182.5 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys australis 215 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys azarae 158 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys bergi 190 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys bicolor 230 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys boliviensis 276 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys bonettoi 183 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys colburni 161 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys conoveri 558 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys coyhaiquensis 264 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys dorbignyi 224 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys flamarioni 215 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys fodax 260 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys frater 215 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys fulvus 239 Patton et al. 2015, Mann 1978 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys goodfellowi 237 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys haigi 194 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys ibicuiensis 159 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys juris 177 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 
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Ctenomys lami 218 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys leucodon 193 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys lewisi 219 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys magellanicus 222 Patton et al. 2015, Muñoz-Pedreros & Gil 2000 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys maulinus 210 Patton et al. 2015, Redford & Eisenberg 1992 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys mendocinus 179.92 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys minutus 210 Patton et al. 2015, Redford & Eisenberg 1992 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys nattereri 245 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys occultus 151 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys pearsoni 195 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys perrensi 200 Patton et al. 2015, Redford & Eisenberg 1992 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys pilarensis 209 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys rionegrensis 190 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys roigi 200 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys rosendopascuali 177 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys saltarius 200 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys scagliai 195 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys sericeus 146 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys sociabilis 247 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys steinbachi 245 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys talarum 254 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys torquatus 230 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys tuconax 200 Patton et al. 2015, Redford & Eisenberg 1992 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 
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Ctenomys tucumanus 172 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys pundti 170 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys porteousi 205 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Ctenomys latro 172 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Dactylomys boliviensis 270 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Dactylomys dactylinus 315 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Dactylomys peruanus 240 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Kannabateomys amblyonyx 347 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Olallamys albicaudus 180 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Callistomys pictus 295 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Diplomys labilis 190 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Echimys chrysurus 300 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Isothrix barbarabrownae 183 Patton et al. 2015, MUSM  16819 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Isothrix bistriata 275 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Isothrix negrensis 292 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Isothrix orinoci 257 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Isothrix pagurus 234 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Isothrix sinnamariensis 215 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Makalata didelphoides 245 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Makalata macrura 280 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Pattonomys occasius 218 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Pattonomys semivillosus 268 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Phyllomys blainvilii 250 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 
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Phyllomys brasiliensis 210 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Phyllomys dasythrix 195 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Phyllomys lamarum 230 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Phyllomys lundi 209 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Phyllomys mantiqueirensis 217 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Phyllomys nigrispinus 215 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Phyllomys pattoni 241 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Phyllomys sulinus 210 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Phyllomys unicolor 280 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Santamartamys rufodorsalis 190 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Toromys grandis 354 Patton et al. 2015, Emmons et al. 2002 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Toromys rhipidurus 260 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Carterodon sulcidens 250 Patton et al. 2015 Semifossorial Ebensperger & Hayes 2016 

Clyomys laticeps 295 Patton et al. 2015, Bezerra et al. 2011 Fossorial Ebensperger & Hayes 2016 

Euryzygomatomys spinosus 205 Patton et al. 2015 Fossorial Ebensperger & Hayes 2016 

Hoplomys gymnurus 300 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Lonchothrix emiliae 220 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Mesomys hispidus 186 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Mesomys occultus 186 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Mesomys stimulax 196 Patton et al. 2015 Arboreal Ebensperger & Hayes 2016 

Proechimys quadriplicatus 295 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Proechimys steerei 493 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Proechimys guayannensis 230 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 
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Proechimys roberti 230 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Proechimys cuvieri 234 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Proechimys longicaudatus 250 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Proechimys simonsi 275 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Thrichomys apereoides 209 Patton et al. 2015, Bonvicino et al. 2008 Scansorial Ebensperger & Hayes 2016 

Thrichomys inermis 223 Patton et al. 2015, Bonvicino et al. 2008 Scansorial Ebensperger & Hayes 2016 

Thrichomys laurentius 240 Patton et al. 2015, Bonvicino et al. 2008 Scansorial Ebensperger & Hayes 2016 

Thrichomys pachyurus 251 Patton et al. 2015, Bonvicino et al. 2008 Scansorial Ebensperger & Hayes 2016 

Trinomys abilspinus 190 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Trinomys dimidiatus 244 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Trinomys eliasi 215 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Trinomys gratiotus 232 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Trinomys iheringi 191 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Trinomys moojeni 187 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Trinomys paratus 246 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Trinomys setosus 226 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Trinomys yonenagae 195 Patton et al. 2015 Terrestrial Ebensperger & Hayes 2016 

Myocastor coypus 600 Patton et al. 2015 Semiaquatic Ebensperger & Hayes 2016 

Aconaemys fuscus 156.9 Iriarte 2010, Patton et al. 2015 Semifossorial Ebensperger & Hayes 2016 

Aconaemys porteri 192 Patton et al. 2015 Fossorial Ebensperger & Hayes 2016 

Aconaemys sagei 159 Patton et al. 2015 Fossorial Ebensperger & Hayes 2016 

Octodon bridgesii 203 Patton et al. 2015 Scansorial Ebensperger & Hayes 2016 

Octodon degus 169 Patton et al. 2015 Scansorial Ebensperger & Hayes 2016 



66 
 

Octodon lunatus 221 Patton et al. 2015 Scansorial Ebensperger & Hayes 2016 

Octodon pacificus 220 Patton et al. 2015 Scansorial Ebensperger & Hayes 2016 

Octodontomys gliroides 190 Patton et al. 2015 Scansorial Ebensperger & Hayes 2016 

Octomys mimax 151.8 Patton et al. 2015 Saxicolous Ebensperger & Hayes 2016 

Spalacopus cyanus 168 Patton et al. 2015 Subterranean Ebensperger & Hayes 2016 

Tympanoctomys aureus 178 Patton et al. 2015 Fossorial Ebensperger & Hayes 2016 

Tympanoctomys barrerae 160 Patton et al. 2015 Fossorial Ebensperger & Hayes 2016 

Tympanoctomys kirchnerorum 136 Patton et al. 2015 Fossorial Ebensperger & Hayes 2016 

Tympanoctomys loschalchalerosorum 156 Patton et al. 2015 Fossorial Ebensperger & Hayes 2016 
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Tabla suplementaria 4. Tiempo de divergencia estimado para roedores caviomorfos. 

Todos los tiempos se encuentran en millones de años y hacen referencia a las edades 

estimadas (y el rango de “height_95%_HPD”). Fuente: Elaboración propia. 

 Tiempo de divergencia promedio (rango) 

Caviomorpha/Phiomorpha 42.98 (41.10 - 46.13) 

Caviomorpha 36.38 (32.40 - 41.66) 

Erethizontoidea/Cavioidea 32.70 (31.09 - 35.33) 

Chinchilloidea/Octodontoidea 32.49 (31.09 - 34.81) 

Erethizontoidea 18.80 (9.74 - 29.00) 

Cavioidea 25.32 (24.05 - 27.51) 

Chinchilloidea 15.17 (9.87 - 22.82) 

Octodontoidea 26.38 (24.14 - 29.40) 

Caviidae 12.57 (11.60 - 13.83) 

Dasyproctidae 10.09 (4.52 - 16.54) 

Cuniculidae 4.76 (0.38 - 12.65) 

Dinomyidae/Chinchillidae 15.17 (9.87 - 22.82) 

Chinchillidae 10.58 (9.06 - 13.15) 

Echimyidae/Octodontidae-Ctennomyidae 23.70 (20.29 - 27.42) 

Echimyidae 19.89 (17.70 - 22.60) 

Octodontidae 11.06 (7.02 - 13.77) 

Ctenomyidae 10.08 (7.11 - 15.62) 
 


