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RESUMEN

La variacion del tamafio del cerebro en los mamiferos ha llamado la
atencion de los investigadores desde los tiempos de Darwin. Se han propuesto
varias hipotesis para explicar esta variacion, entre ellas destacan dos hipétesis
ecologicas: 1) Hipotesis de amortiguacion cognitiva (HAC); y 2) Hipotesis del
Cerebro Caro (HCC). Complementariamente, en un contexto evolutivo, esta la
Hipotesis Filogenética (HF), para evaluar estas hipotesis se utiliz6 como modelo
de estudio a los roedores de la subfamilia Sigmodontinae, ya que presentan una
alta diversidad especifica actual, variacion en el tamafio del cerebro y estan
distribuidos en una gran diversidad de habitat. En este trabajo, se describi6 la
distribucion espacial del volumen endocraneal maximo (VEM) como variable de
respuesta y usamos los residuos del VEM con respecto al tamafio corporal junto
con modelos autorregresivos simultdneos para evaluar las tres hipétesis. Los
resultados muestran que los roedores sigmodontinos con VEM habitan areas
con alta heterogeneidad espacial y ambiental, independiente de la productividad
y las relaciones de parentesco de las especies en el paisaje, dando sustento a
la HBC. En conclusion, este trabajo apoya la hipotesis de amortiguacion
cognitiva como un mecanismo para explicar la variacién del tamafio del cerebro

en roedores de la subfamilia Sigmodontinae.

Palabras claves: Cerebros grandes, Hipotesis de amortiguacion

cognitiva, hipétesis de cerebro caro, variacion del tamafio del cerebro.
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ABSTRACT

The brain size variation in mammals has attracted the attention of
researchers since Darwin's time. Several hypotheses have been proposed to
explain this variation, including two ecological hypotheses: 1) the cognitive
buffer hypothesis (CBH), and 2) the hypothesis of the expensive brain (HEB).
On the other hand, the phylogenetic hypothesis (PH) has been proposed in an
evolutionary context. In this thesis, | contrast these hypotheses to do that | use
the rodents of the Sigmodontinae subfamily as a model group since they present
a high current specific diversity, a broad distribution in a great diversity of
habitats, and a high variation in their brain size. | describe the spatial distribution
of the maximum endocranial volume (MVE) as a response variable. | use the
MVE residuals to considering the body size effect on brain size. Finally, | use
simultaneous autoregressive models to evaluate the three hypotheses. The
results show that sigmodontine rodents with MVE inhabit areas with high spatial
and environmental heterogeneity, independent of productivity and species
relationships in the landscape, supporting the HBC hypothesis. In conclusion,
this study supports the cognitive buffer hypothesis as a mechanism to explain

the brain size variation in rodents of Sigmodontinae subfamily.

Keywords: Large brains, cognitive buffer hypothesis, hypothesis of the

expensive brain, variation in brain size.
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INTRODUCCION

Los mamiferos son un grupo de vertebrados muy diverso en cuanto a su
ecologia (terrestres, acuaticos, voladores) y tamafos corporales, ocupan la
mayoria de habitats de la Tierra (Wilson & Reeder 2005; Ungar 2010; Jones &
Safi 2011). Una de las caracteristicas mas importante de este grupo, es la
presencia de un sistema nervioso altamente desarrollado, el cual exhibe una
gran variacion en el tamafio del cerebro que varia en un factor aproximado de
100.000 (Tower 1954; Stolzenburg et al. 1989). Dentro de esta gran variacion,
se encuentran mamiferos con cerebros notablemente pequefios que pueden
llegar a pesar menos de 0.1 g, como el de algunos murciélagos insectivoros y
musarafias, hasta cerebros muy grandes como el perteneciente a los grandes
cetaceos, el cual puede llegar a pesar alrededor de 9000 g (Roth & Dicke 2005).
Algunas especies tienen cerebros mucho mas grandes de lo esperado dada la
relacion alométrica con el tamafio corporal (ej. los humanos y los delfines),
mientras que otras especies tienen cerebros mucho mas pequefios de lo
esperado (ej. el hipopétamo y la ballena azul) (Roth & Dicke 2005). Esta gran
variacion ha llamado la atencién de investigadores desde los tiempos de
Darwin, quienes se han preguntado ¢por qué el tamafio del cerebro puede
llegar a variar tanto entre las especies? o ¢por qué algunas especies tienen
cerebros mas grandes o pequefios que lo esperado para su tamafio corporal?

Estas preguntas estan profundamente arraigadas en la importancia que tiene el



tamafo del cerebro en el rendimiento intelectual o cognitivo de las especies, lo
cual podria determinar su sobrevivencia ecologica y evolutiva (Iwaniuk et al.

2001; Lefebvre et al. 2004; Sol et al. 2005; Deaner et al. 2007).

Una respuesta clasica a estas preguntas es, que los costos energéticos
de presentar un cerebro grande se compensan por los beneficios que brinda
para sobrevivir a los desafios ambientales mediante comportamientos flexibles
(Allman et al. 1993; Deaner et al. 2003; Sol 2009). Esta idea se desarrolla
formalmente en la “Hipotesis de Amortiguacion Cognitiva (HAC)” (Allmann et al.
1993; Deaner et al. 2003; Sol 2009), la cual plantea que la evolucién de
cerebros relativamente mas grandes se asociaria con la adaptacion a
condiciones cambiantes. Esto permitiria a los organismos aprender soluciones a
nuevos problemas, explorar nuevos recursos y aumentar su probabilidad de
sobrevivencia ante el cambio ambiental (Allman et al. 1993; Lee 2003; Piersma
& Drent 2003; Lefebvre et al. 2004). Existe evidencia de escala ecoldgica que
respalda esta hipotesis, como la obtenida por Schuck - Paim et al. (2008),
qguienes encontraron una relacion positiva entre la variabilidad climatica y el
tamafio del cerebro de loros Neotropicales. Por su parte, Cassey et al. (2004)
reportan que loros con cerebros relativos mayores presentan un mayor nivel de
flexibilidad ecologica (ej. dietas mas amplias) asociada a una mayor
probabilidad de éxito en la invasion de nuevos entornos. Asimismo, existe
evidencia que aves con voliumenes cerebrales proporcionalmente mas grandes

tienen mas probabilidades de establecerse con éxito en nuevos entornos tanto
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a escala regional como global (Sol & Lefebvre 2000; Sol et al. 2002, 2005a). Se
ha observado que los mamiferos con cerebros relativamente grandes, también
pueden establecerse con éxito en nuevos entornos (Sol et al. 2008), y que la
complejidad del habitat representada por la heterogeneidad espacial y
ambiental, se correlaciona positivamente con especies de cerebros grandes en
murciélagos (Safi & Dechmann 2005; Ratcliffe et al. 2006), roedores (Mace et
al.1981; Budeau & Verts 1986; Jacobs & Spencer 1994; Camargo et al. 2019) y

primates (Taylor & Schaik 2010; Van Woerden et al. 2014).

Si bien los cerebros grandes tienen muchos beneficios potenciales, el
tejido cerebral es energéticamente costoso (Mink et al. 1981). En humanos
representa solo el 2% de la masa corporal pero consume alrededor del 20% del
metabolismo total (Aiello et al. 2001), requiriendo incluso 22 veces mas energia
metabdlica que la utilizada por el tejido muscular (Aschoff et al. 1971), sus
necesidades energéticas no pueden reducirse temporalmente y el suministro de
energia tiene que ser constante (Karasov et al. 2004, Bauchinger et al. 2005).
Este costo energético tiende a ser mas alto en los animales inmaduros cuyos
cerebros representan una mayor proporcion del peso corporal total (Holliday
1986). Todo ello sugiere que el costo energético asociado al mantenimiento de
cerebros grandes representaria una restriccion importante para el aumento del
tamafo cerebral en tiempo evolutivo (Martin 1981). El aumento en el tamafio del
cerebro debe de ser equilibrado con la reduccion de un tejido caro, la solucién

es reducir el sistema digestivo y mejorar la calidad de la dieta (Hipotesis del
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Cerebro Caro - HCC) (Aiello & Wheeler 1995). Ademas, existe evidencia de una
relacion positiva entre la calidad de la dieta y el tamafio del cerebros en
primates (Fish & Lockwood 2003). En el orangutdn (Pongo pygmaeus), se ha
observado que poblaciones que habitan en ambientes menos productivo (baja
disponibilidad de alimento) P. p. morio, tienen restricciones en el tamafo del
cerebro (Taylor & Van Schaik 2006; Van Woerden et al. 2010). Por tanto, bajo
la HCC se espera que las especies con tamafios de cerebros grandes habiten

en ambientes altamente productivos (alta disponibilidad de alimento).

Alternativamente, las restricciones ecoldgicas que aluden las hipétesis
HAC y HCC podrian ser reflejo de un proceso evolutivo de cambio a escalas
temporales mayores, incluso considerando la observacion basica en ecologia
evolutiva que las especies estrechamente relacionadas tienden a ser mas
similares entre si que con las mas distantes (Harvey & Pagel 1991). Por lo
tanto, especies cercanas filogenéticamente compartiran similitudes en su
morfologia, fisiologia, ecologia e historia de vida, mas de lo esperado por azar
(Holt 2009). En el caso del tamafo del cerebro, es posible que especies
estrechamente emparentadas tiendan a presentar cerebros similares y por lo
tanto ancestros con grandes cerebros originaran especies con cerebros
relativos grandes (Hipotesis Filogenética, HF) (Harvey & Pagel 1991), las cuales
se distribuiran en el paisaje de acuerdo a las condiciones idiosincraticas del
ambiente y las restricciones ecologicas actuales (efecto ecoldgico-ambiental:

HAB y HCC).



Modelo de estudio

Debido a su alta diversidad especifica, amplia distribucion, ecologias
contrastantes, relaciones filogenéticas y variacion en el tamafio del cerebro
(Reig 1986; D'Elia & Pardifias 2015; Maestri & Patterson 2016; Steppan &
Schenk 2017), un grupo idoneo para evaluar la relacion entre el tamafio del
cerebro y las hipotesis ecologicas (HAC y HCC) y evolutiva (HF) son los
roedores sigmodontinos (Cricetidae: Sigmodontinae). Estos roedores
constituyen la subfamilia sudamericana mas diversa de roedores (Reig 1986;
D'Elia & Pardifias 2015), con aproximadamente 84 géneros y mas de 400
especies (Burgin et al. 2018), y habitan todos los ecosistemas del Neotropico,
desde el nivel del mar hasta los altos Andes (Hershkovitz 1962; D'Elia &
Pardifias 2015). Estos roedores son generalmente de tamafio pequefio a
mediano, con especies pequeflas de aproximadamente 12 g de peso
(Microryzomys minutus) y la mas grandes de mas de 500 g (Kunsia
tomentosus) (Carleton 2015; Bezerra 2015). La gran diversidad de habitats que
ocupan a lo largo de su distribucion geografica, permite que los roedores
sigmodontinos estén expuestos a diferentes condiciones ambientales habitats
productivos, habitats espacial y ambientalmente heterogéneos), lo que
probablemente imponga diferentes presiones de seleccion sobre la capacidad

cognitiva, y por ende sobre el tamafio del cerebro.



HIPOTESIS

1) Hipodtesis de amortiguacion cognitiva - HAC. Los cerebros mas grandes son
una respuesta adaptativa a condiciones siempre cambiantes (heterogeneidad
ambiental) y ambientes complejos (heterogeneidad espacial). En consecuencia,
se espera que las especies de cerebros grandes habiten ambientes con alta

heterogeneidad ambiental y espacial.

2) Hipotesis cerebro caro - HCC. Los cerebros de mayor tamafio soélo se
pueden desarrollar en condiciones ambientales de alto y continuo suministro de
energia para su mantenimiento. En consecuencia, se espera las especies de
cerebros grandes habiten en entornos altamente energéticos (alta

productividad) y estables.

3) Hipdtesis filogenética - HF. Especies de cerebros de mayor tamafio se
originan de ancestros de tamafios cerebrales grandes, 0 especies
cercanamente emparentadas comparten tamafios de cerebro mas similares que
lo esperado por puro azar. En consecuencia, se espera que las especies con

cerebros grandes estén agrupadas filogenéticamente en el espacio.



OBJETIVOS

1.- Evaluar el patron espacial de distribucién del tamafio del cerebro en la
subfamilia Sigmodontinae y su relacidon con variables ambientales asociadas a

las HAC y HCC.

2.- Evaluar la sefal filogenética del tamafio del cerebro de especies de roedores
subfamilia Sigmodontinae para determinar si cerebros mas grandes se

encuentran agrupados por sus relaciones de parentesco.



MATERIALES Y METODOS

Tamafio del cerebro y tamafio corporal

Se recopilaron datos del tamafio del cerebro para 306 especies de
roedores sigmodontinos (ver Suplemento 1). Para evaluar las 2 hipétesis
ecolégicas (HBC y HCC) y la evolutiva (HF) se utiliz6 volumen endocraneal (VE)
(Moller 2010; Finarelli 2006, 2011; Logan & Palmstrom 2015). Los datos fueron
obtenidos a partir de los especimenes del Museo de Historia Natural de la
Universidad Nacional de San Agustin de Arequipa, Pera (MUSA) y fotografias
de craneos publicados en articulos cientificos y paginas web especializadas
(Suplemento 1). En ambos casos la informacién colectada procede de
ejemplares adultos (machos y hembras) y la nomenclatura taxonémica utilizada
corresponde a Burgin et al. (2018). Para estimar el VE utilizamos medidas
morfométricas lineales (Elton et al. 2001; Moller 2010; Finarelli 2006, 2011;
Logan & Palmstrom 2015). Esta estimacion del tamafio del cerebro a partir de
medidas externas del craneo (longitud, ancho y altura de la base del craneo) ha
sido previamente probada en carnivoros (Finarelli 2006), primates (Elton et al.
2001; Martin 1990; Vaisnys et al. 1984; Walker et al. 1983), artiodactilos
(Finarelli 2011), e incluso en aves (Riffle-Yokoi & Burley 2011). Las medidas
externas del craneo fueron: 1) altura de la boveda craneal (ABC), se midi6

como la mayor altura del craneo perpendicular al plano de los huesos de



basiesfenoides; 2) ancho de la boveda craneana (ANBC), el punto mas ancho
de la boveda craneal a lo largo de los huesos escamosos; y 3) longitud de la
base del craneo (LBC), se midi6 desde la parte anterior del hueso palatino
hasta el céndilo occipital (Fig. 1A). Todas las medidas fueron tomadas en
milimetros, y estimamos los volimenes endocraneales multiplicando longitud x
ancho x altura en cm? (Logan & Clutton-Brock 2013; Logan & Palmstrom 2015).
En cuanto a la medida de tamafio corporal, utilizamos la longitud cabeza cuerpo
(Fig. 1B). El tamafo corporal en centimetros corresponde a los mismos
ejemplares en los que se estimd el volumen endocraneal, en el caso de no
contar con esta correspondencia se realiz6 una busqueda exhaustiva en
literatura especializada, obteniendo el valor promedio para completar la base de
datos (Suplemento 1). Dado que en los mamiferos asi como en otros
vertebrados, las especies mas grandes tienden a tener cerebros grandes por el
efecto del tamafio corporal (Jerison 1973; Martin 1981), se tomé como medida
independiente del tamafio corporal los residuos de la relacién entre el VE vy el
tamafo corporal (RVE) (Bennett & Harvey 1985; Deaner et al. 2000; Sol et al.
2005a), con los valores previamente transformados logaritmicamente. Para

todos los analisis utilizamos los RVE de la especie.



Figura 1. (A) Medidas externas del craneo para calcular el volumen
endocraneal: Altura de la boveda craneal (ABC); Ancho de la boveda craneal
(ANBC); Longitud de la base del craneo (LBC). (B) Medidas externas del

cuerpo: Longitud cabeza-cuerpo (LCC).

Mapas de distribucién

Los mapas de distribucibn de las especies de la subfamilia
Sigmodontinae fueron compilados con los objetivos de: 1) describir el patron de

distribucion espacial del tamafio del cerebro de las especies de la subfamilia
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Sigmodontinae; y 2) estimar la informacion ambiental asociada a cada especie.
Los mapas de distribucion se obtuvieron a partir de Patton et al. (2015), y la
UICN Red List (https://www.iucnredlist.org). Para las especies que no contaban
con un mapa de distribucion, pero poseian al menos tres registros, se generé
un mapa a partir del método de poligono minimo convexo (Stickel 1954) (Tabla
1, anexo). En el caso de especies con registro Unico (8 especies) se generd un
area de un tamafo variable (entre 15 y 30 km) que se establecié a partir de
informacion del rango de hogar o datos de dispersion de la especie o de
especies estrechamente emparentadas proveniente de literatura (Tabla 2,
anexo). Se obtuvieron 306 mapas de distribucion en formato shapefile ESRI.
Todos los analisis espaciales se realizaron en ArcMap 10.3 (ESRI 2016). A
partir de los mapas de distribucién y el RVE por especie, se estimod el valor
maximo del RVE por celdas de 1° x 1° (~110 km x ~110 km) utilizando el
paquete LetsR (Vilela & Villalobos 2015) en el software R (R Development Core
Team, 2008). Una vez descrito el patrén de distribucion espacial de los
roedores con RVE maximo, utilizamos un criterio estadistico espacial, Gi *
(Getis & Ord, 1992), este criterio nos permite identificar donde se pueden
producir puntos locales de agrupamiento espacialmente significativos de
cerebros relativos grandes (puntos calientes), estos puntos debe cumplir dos
condiciones: tener un valor alto y estar rodeado por otros puntos con valores
altos. La conjuncion especialmente significativa de puntos con estas

caracteristicas se determind en ArcMap 10.3 (ESRI 2016). Finalmente a partir
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de la matriz de datos (grilla) se estimo6 la informacion ambiental (variables

climaticas y topogréficas) por celda.

Base de datos ambiental

Para la evaluacion de la hipdtesis HBC se utiliz6 primero variables
asociadas a la heterogeneidad ambiental (HBC-1) obtenidas desde la base de

datos Wordclim (http://www.worldclim.org) (Hijmans et al. 2005): 1.- temperatura

media anual (bio 1), 2.-estacionalidad de la temperatura (bio 4), 3.- precipitacion
media anual (bio 12) y 4.- estacionalidad de la temperatura (bio 15). Luego se
us6 variables asociadas a heterogeneidad espacial (HBC-2), como altitud
promedio y rango de la altitud obtenidas de la base de datos SRTM 90m Digital

Elevation Database v4.1 (https://cgiarcsi.community/data/srtm-90m-digital-

elevation-database-v4-1) (Jarvis et al. 2008). Y finalmente se utilizé el conjunto

de variables asociadas a heterogeneidad (HBC-1+2).

En cuanto a la hipétesis HCC, se emplearon variables asociadas a la
productividad como el indice de vegetacion normalizado (NDVI), potencial de
evapotranspiracion (PET) y evapotranspiracion actual (AET). EI NDVI se obtuvo
de la base de datos EDIT Geoplatform (Lobo 2007), y el PET y AET se
obtuvieron desde la base de datos CGIAR-CSI (Consortium for Spatial

Information)  (https://cgiarcsi.community/data/global-aridity-and-pet-database)
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(Zomer et al. 2007, 2008). Todos los valores de las variables fueron tomadas a

una resolucion de 1° x 1° de tamafo de celda.

Base de datos filogenética

Para evaluar las hipotesis HF, se estimo el indice NRI (net relatedness
index) (Webb et al. 2002), que refleja el grado de agrupamiento o uniformidad
de la muestra de taxones en la filogenia del grupo, basado en la distancia media
de la longitud de rama entre los taxones de la muestra (Webb et al. 2008). Para
el calculo de NRI se empled la filogenia calibrada de Maestri & Patterson
(2017), la cual cuenta con 279 especies de la subfamilia. La estimacion del
indice NRI se hizo a una resolucion de 1°x 1° de tamafio de celda en el

software Biodiverse 3.0 (Laffan et al. 2010).

Modelos de regresion

Previo a la evaluacion de las hipétesis se estimé la existencia de
autocorrelacion espacial del RVE, asi como de los residuales de modelos OLS
exploratorios (Suplemento 2). Para esto se analiz6 la autocorrelacion espacial
mediante el indice | de Moran utilizando simulaciones de Monte-Carlo (999
iteraciones). Los resultados indican que tanto el RVE, asi como los residuales
de los modelos OLS presentan una autocorrelacion espacial positiva y
significativa (Suplemento 3). Por ello, se optd por evaluar las hipétesis mediante

modelos autoregresivo simultaneo (SAR), dado que estos incorporan la
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autocorrelacion espacial en la estructura del modelo (Dormann et al. 2007;
Kissling & Carl 2008) y ademas son eficientes en cuanto a tiempo de calculo en
relacion a otros métodos de regresion espacial (Ver Dormann et al. 2007 para
una comparacion de modelos). Los SAR presentan tres tipos de variaciones en
su implementacion (i.e. spatial error, lagged y mixed), no obstante, se utiliz6 por
utilizar SAR-error, dado que ha demostrado ser mas robusto para datos
autocorrelacionados (Kissling & Carl 2008). Adicionalmente, y dado que los
SAR no entregan directamente el valor de R?, se estimé un pseudo R? a través
de la funcion Nagelkerke del paquete “spdep” en el software R (Bivand & Piras
2015). Todas las variables ambientales fueron estandarizadas (logaritmo) para

facilitar la comparacion de los parametros estimados.

Seleccion de modelos

La seleccién del modelo (hipotesis HBC-1 vs HBC-2 vs HBC-1+2 vs HCC
vs HF) que mejor se ajusta al patrén observado del tamafio de cerebro (RVE)
de los sigmodontinos se realiz6 a través de la comparacion del delta AIC (Ai),
mediante la siguiente formula A AIC= AICi — min AIC, donde AICi es el AIC del
modelo i, y min AIC es el valor de AIC del “mejor” modelo. Como regla general,
Ai < 2 sugiere evidencia sustancial para el modelo, valores entre 3 y 7 indican
gue el modelo tiene considerablemente menor soporte, mientras que Ai > 10

indica que el modelo es muy poco probable (Burnham & Anderson 2002). La
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seleccion de modelos se realiz6 a través del paquete “MuMin” (Barton 2017) en

el software R.

RESULTADOS

Volumen endocraneal

Se obtuvieron medidas del VE para 306 de las 450 especies (68%) de

roedores sigmodontinos reconocidos (Burgin et al. 2018) (Suplemento 1). Las

especies con datos pertenecen a las once tribus de la subfamilia Sigmodontinae

y los datos estan distribuidos de manera proporcional a la riqueza de cada tribu

(Fig. 2).
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Figura 2. Numero total de especies por tribu (gris claro), y numero total de

especies con informacion del volumen endocraneal por tribu (gris oscuro).

La mayor variacion en el RVE fue observada en las tribus Akodontini,
Thomasomyini y Oryzomyini (Fig. 3), y se observa una fuerte y significativa
correlacion del volumen endocraneal y el tamafio corporal (r > = 73%, p

<0,0001) (Fig. 4).

Residual Volumen Endocraneal
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Figura 3. Variacién de los residuales del volumen endocraneal (eje x), para las

principales tribus de la subfamilia Sigmodontinae.
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Figura 4. Relacion entre el volumen endocraneal y el tamafio corporal en los

roedores de la subfamilia Sigmodontinae (r 2 = 73%, p <0,0001).

Patrén de distribucion espacial del tamafio del cerebro

La distribucién espacial del RVE maximo presenta un patrén asimétrico (Fig.
5A). Se observan areas con residuales positivos altos o con una mayor cantidad
de especies con cerebros grandes, asociadas a regiones montafiosas como:
Los Andes del Norte de Sudamérica (Colombia y Venezuela), Los Andes
Centrales (norte de Peru), Los Andes del Sur (norte de Argentina), las tierras
altas del sur de Venezuela, Guyana y el sureste de Brasil (Fig. 5C). Ademas,

estas areas también estan distribuidas en las tierras bajas de Sudamérica,
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asociadas a habitas estacionales como: El Bosque Tropical Estacionalmente
Seco, Los Llanos, El Chaco, La Caatinga. La estadistica Getis-Ord Gi * indico
gue existe un agrupamiento significativo de valores altos para distribucion

espacial del RVE maximo (p <0.01) que se distribuyen en 192 celdas (Fig. 5C).

Modelos de regresion

El modelo con el mejor soporte (Ai < 2) corresponde a HBC-1+2
(conjunto de variables asociadas a heterogeneidad) (Tabla 1), modelo que
explica el 38 % del patron espacial observado para el RVE maximo (Figuras 5y
6). Los modelos asociados a las hipotesis HCC y HF presentaron bajo soporte

(Ai >8, Tabla 1).
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Figura 5. A) Distribucion espacial de los residuales de volumen endocraneal (RVE) maximo observado y B)
valores de RVE predichos segun el modelo con mejor ajuste (HAC-1+2). C) Agrupamientos espacialmente
significativos del RVE maximo (puntos calientes, p <0.01 en color rojo), y en escala de grises areas montafiosas

de Sudamérica.

19



Tabla 1. Comparacién de las hipdtesis propuestas para explicar el patron
espacial del RVE maximo en los roedores sigmodontinos mediante la
comparacion del delta AIC (Ai). Donde HAC-1 (hipotesis de amortiguacion
cognitiva, heterogeneidad ambiental), HAC-2 (hipotesis de amortiguacion
cognitiva, heterogeneidad espacial), HCC (hipotesis cerebro caro, variables

asociadas a productividad) y HF (hipotesis filogenética, indice NRI).

Hipotesis AlCc A AIC R2
Hipdtesis 1 (HAC-1) -4745.792 62.505 0.004
Hipotesis 1 (HAC-2) -4771.345 36.953 0.37
HAC - 1+2 -4808.298 0.000 0.38
Hipotesis 2 (HCC) -4725.013 83.285 0.35
Hipotesis 3 (HF) -4736.193 72.105 0.35
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DISCUSION

Los resultados muestran que los roedores sigmodontinos con mayor
cerebro relativo, habitan areas con alta heterogeneidad espacial y ambiental,
independiente de la productividad y las relaciones de parentesco de las
especies en el paisaje, dando sustento a la Hipo6tesis de Amortiguacion
Cognitiva (HAC) (Allmann et al. 1993; Deaner et al. 2003; Sol 2009). Esta
evidencia indica que los roedores sigmodontinos con cerebro relativo mas
grandes compensarian sus costos energéticos con los beneficios que brindan
dichos cerebros para sobrevivir en ambientes temporal y espacialmente
heterogéneos a través de comportamientos flexibles (Allman et al. 1993; Allman
2000; Deaner et al. 2002). Las areas en las cuales habitan estas especies estan
asociadas a regiones montafiosas (Los Andes, las tierras altas de Brasil,
Venezuela y Guyana), hébitats altamente estacionales (El Bosque Tropical
Estacionalmente Seco, Los Llanos, El Chaco, La Catinga), caracterizados por
una topografia y climatologia complejas (Gentry 1995; Graham & Dilcher 1995,
Hoorn et al. 2018). En las regiones montafiosas, las condiciones ambientales de
las laderas difieren segun exposicién al sol, las laderas orientadas al oeste son
mas frias y con neblina que las laderas orientadas al este (con sol de la
mafana) (Rahbek 1995; Hoorn et al. 2018; Humboldt 2009; Kdorner 2004).
Mientras que en los bosques estacionalmente secos, la estacionalidad es muy

marcada, con precipitaciones menores a 100 mm/m? durante 5 0 mas meses

21



(Gentry 1995; Graham & Dilcher 1995). Las sabanas se encuentran en
condiciones similares pero en suelos mas pobres (Sarmiento 1992; Pennington
et al. 2000). Estas condiciones repercuten en la productividad de los
ecosistemas y por lo tanto, en la disponibilidad de recursos a nivel temporal y
espacial. Por lo que ademas de los rasgos fisiologicos, los animales que
experimentan entornos mas heterogéneos muestran una mayor flexibilidad en
los rasgos de comportamiento y habilidades cognitivas, promoviendo asi la
adaptacion a nuevas situaciones (Wright et al. 2010). Una respuesta cognitiva,
como el de mejorar la capacidad en la busqueda de alimentos, explotar un
espectro mas amplio de habitats-memoria espacial, (Reader & Laland 2002; Sol
et al. 2005), permitiria a estas especies amortiguar las rapidas fluctuaciones
ambientales locales. Estos habitats son cognitivamente desafiantes, en el
Neotropico se han observado que algunos primates (Platirrhini) y loros
(Psittacidae) con cerebros relativamente grandes habitan ambientes altamente
estacionales asociados a estos habitats (Schuck-Paim et al. 2008; Van
Woerden et al. 2014). Sin estas habilidades cognitivas, las restricciones
energéticas producidas por estos habitats limitarian el tamafio del cerebro (Van
Woerden et al.2014). Evidencia procedente de diferentes grupos de estudio:
peces (White & Brown 2015), aves (Schuck-Paim et al. 2008, Sayol et al. 2016)
y mamiferos (Budeau & Verts 1986, Ratcliffe et al. 2006; Safi y Dechmann
2005; Van Woerden et al.2014), encuentran una relacion positiva entre el

tamafo del cerebro y la heterogeneidad espacial o ambiental.

22



A pesar que nuestros resultados muestran una asociacion significativa
entre el tamafo del cerebro y la heterogeneidad espacial, por otro lado, también
indican que la heterogeneidad espacial no es el Unico factor que subyace a la
variacion actual del tamafio del cerebro entre los roedores sigmodontinos, ya
gue este modelo explica el 38% del patrén observado. La ausencia de una
asociacion mas fuerte entre el tamafio del cerebro y la heterogeneidad espacial
podria indicar que las presiones selectivas distintas a la heterogeneidad
espacial también podrian dirigir o mantener las diferencias actuales en el
tamafio del cerebro en los roedores sigmodontinos. Las diferencias en los
requisitos cognitivos de las diferentes dietas (Clutton-Brock & Harvey 1980), o
las demandas cognitivas de los entornos sociales (Byrne & Whiten 1988)
podrian también estar explicando la variacion del tamafio del cerebro en este
grupo. Los grupos sociales también podrian amortiguar a los individuos contra
el cambio ambiental, al modificar su tamafio y composicién en respuesta a la

variabilidad ambiental (Jones 2005).
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CONCLUSIONES

En conclusion, este trabajo apoya la hipotesis de amortiguacion cognitiva
como un mecanismo para explicar la variacion del tamafio del cerebro en
roedores de la subfamilia Sigmodontinae. Especies de esta subfamilia con
cerebros grandes estan asociadas a cadenas montafiosas y habitats altamente
estacionales, en donde las condiciones ambientales y espaciales son muy
cambiantes y complejas. Estos resultados se suman a un namero creciente de
estudios que sugieren un vinculo estrecho entre el tamafio del cerebro y la
capacidad de adaptarse plasticamente a situaciones novedosas (Cassey et al.
2004; Schuck - Paim et al. 2008), y constituye la primera evidencia para

roedores neotropicales.
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ANEXO 1

Tabla 1. Referencias bibliograficas de donde se obtuvieron las coordenadas

geograficas para construir los mapas de distribucion a partir del método de

poligono minimo convexo para 42 especies de roedores de la subfamilia

Sigmodontinae.

Especies

Referencia

Abrawayaomys
chebezi

Abrothrix hirta,

Abrothrix longipilis

Abrothrix manni

Aegialomys baroni, A.
ica, A. xanthaeolus

Akodon
josemariarguedasi

Calomys mattevii

Pardifias, U., Teta, P. & D'Elia, G. 2009. Taxonomy And
Distribution Of Abrawayaomys (Rodentia: Cricetidae),
An Atlantic Forest Endemic With The Description Of A
New Species. Zootaxa. 2128. 39-60.

Teta, P. & Pardifias U.F.J. 2014. Variacion morfolégica
cualitativa y cuantitativa en Abrothrix longipilis
(Cricetidae, Sigmodontinae). Mastozoologia Neotropical
21:291-309.

D’Elia, G., Teta, P., Upham, N.S., Pardinas, U.F.J. &
Patterson, B.D. 2015. Description of a new soft-haired
mouse, genus Abrothrix (Sigmodontinae), from the
temperate Valdivian rainforest, Journal of Mammalogy,
Volume 96, Issue 4, 3, Pages 839-853

Prado, J.R. & Percequillo, A.R. 2016. Systematic studies
of the genus Aegialomys Weksler, Percequillo and Voss,
2006 (Rodentia: Cricetidae: Sigmodontinae): annotated
catalogue of the types of the species-group taxa.
Zootaxa 4144 (4): 477-498

Jiménez, C.F., Pacheco, V. & Vivas, D. 2013. An
introduction to

the systematics of Akodon orophilus Osgood, 1913
(Rodentia: Cricetidae) with the description of a new
species.

Zootaxa 3669:223-242.

Feij6o, A., Langguth, A. & Gurgel-Filho, N. 2015.
Pequenos Mamiferos Do Ceara (Marsupiais, Morcegos
e Roedores sigmodontineos) Com  Discusséo
Taxonomica De Algumas Espécies. Revista Nordestina
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Eremoryzomys
mesocaudis

Geoxus michaelseni

Neacomys amoenus,
N. vargasllosai

Neusticomys vossi

Oecomys
franciscorum

Phyllotis personi

P. occidens, P. stenops

Akodon caenosus,
Calassomys apicalis,
Calomys cerqueirai ,
Cerradomys goytaca,
C. langguthi, C. vivoi,
Drymoreomys
albimaculatus,
Eligmodontia
bolsonensis, E.
dunaris,

de Biologia. VOL.23 N°.2

Uturunco, A. & Pacheco, V. 2016. Redescripcion de
Eremoryzomys polius (Rodentia: Cricetidae) vy
descripcion de una nueva especie del género
Eremoryzomys. Mastozoologia Neotropical. 23. 483-
503.

Teta, P. & D'Elia, G. 2017. Taxonomical notes on the
long-clawed mole mice of the genus Geoxus
(Cricetidae), with the description of a new species from
an oceanic island of southern Chile. Hystrix, the Italian
Journal of Mammalogy. 27. 10.4404/hystrix-27.2-11996.
Hurtado, N. & Pacheco, V. 2017. Revision of Neacomys
spinosus (Thomas, 1882) (Rodentia: Cricetidae) with
emphasis on Peruvian populations and the description of
a new  species. Zootaxa. 4242, 401-440.
10.11646/zootaxa.4242.3.1.

Hanson, J., D'Elia, G., Ayers, S., Cox, S., Burneo, . &
Lee, T. 2015. A new species of fish-eating rat, genus
Neusticomys (Sigmodontinae), from Ecuador. Zoological
studies. 54. 1-11. 10.1186/s40555-015-0126-7.
Pardifias, U.F.J., Teta, P., Salazar-Bravo, J., Myers, P.,
& Galliari, C.A. 2016. A new species of arboreal rat,
genus Oecomys (Rodentia, Cricetidae) from Chaco,
Journal of Mammalogy, Volume 97, Issue 4, Pages
1177-1196, https://doi.org/10.1093/jmammal/gyw070
Pacheco, V., Rengifo, E.M. & Vivas, D. 2014. A new
species of Leafeared Mouse, genus Phyllotis
Waterhouse, 1837 (Rodentia: Cricetidae) from northern
Peru. Therya 5: 481-508.

Rengifo, E.M. & Pacheco, V. 2015. Taxonomic revision
of the Andean Leaf-eared mouse, Phyllotis andium
Thomas 1912 (Rodentia: Cricetidae), with the
description of a new species.

Zootaxa 4018: 349-380.

Patton, J.L., Pardifias, U. & D'Elia, G. 2015. Mammals of
South America. Volume 2: Rodents. USA: The
University of Chicago Press, 2015, xxvi + 1336 p. ISBN-
13: 978-0-226-16957-6
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E. hirtipes,
Gyldenstolpia
planaltensis, Juliomys
ossitenuis, Nectomys
saturates, N.
magadalenae,
Nephelomys
maculiventer ,N.
nimbosus, Oecomys
sydandersoni,
Oligoryzomys
mattogrossae, O.
utiaritensis,
Oxymycterus juliacae
O. nigrifrons ,
Rhipidomys albuijai,
Thaptomys nigrita,
Thomasomys
andersoni

Tabla 2. Especies con anico registro y las referencias utilizadas para calcular el

buffer de distribucion.

Especies

Referencia

Cerradomys akroai,
Juliomys ximenezi ,
Necromys lilloi,
Nectomys saturates,
Phyllotis nogalis,
Scapteromys
meridionalis,
Thomasomys fumeus

Pacheco, V. & Barriga, C. 2019. Thomasomys fumeus.
The IUCN Red List of Threatened Species 2019:
e.T96800350A96800355.
https://dx.doi.org/10.2305/IUCN.UK.2019-
1.RLTS.T96800350A96800355.en.

Pacheco, V. & Barriga, C. 2018. Thomasomys hudsoni.
The IUCN Red List of Threatened Species 2018:
e.T136762A22367250.
https://dx.doi.org/10.2305/IUCN.UK.2018-
2.RLTS.T136762A22367250.en.

Pacheco, V. & Vargas, J. 2008. Thomasomys macrotis.
The IUCN Red List of Threatened Species 2008:
e.T136480A4298208.
https://dx.doi.org/10.2305/IUCN.UK.2008.RLTS.T13648
0A4298208.en.

Pacheco, V. & Vargas, J. 2008. Thomasomys apeco.
The IUCN Red List of Threatened Species 2008:
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e.T136667A4325153.
https://dx.doi.org/10.2305/IUCN.UK.2008.RLTS.T13666
7A4325153.en. Downloaded on 24 March 2020.
Bonvicino, C.R. & Percequillo, A. 2019. Cerradomys
marinhus. The IUCN Red List of Threatened Species
2019: e.T136511A22338533.
https://dx.doi.org/10.2305/IUCN.UK.2019-
1.RLTS.T136511A22338533.en.

D'Elia, G. & Pardinas, U. 2019. Akodon philipmyersi.
The IUCN Red List of Threatened Species 2019:
e.T136753A22383004.
https://dx.doi.org/10.2305/IUCN.UK.2019-
1.RLTS.T136753A22383004.en.

D'Elia, G. 2019. Phyllotis osgoodi. The IUCN Red List of
Threatened Species 2019: e. T17229A22341484.
https://dx.doi.org/10.2305/IUCN.UK.2019-
1.RLTS.T17229A22341484.en.

Jayat, J. & Pardinas, U. 2018. Phyllotis anitae. The
IUCN Red List of Threatened Species 2018:
e.T136674A22340973. https://dx.doi.org/10.2305/IUCN.
UK.2018-2.RLTS.T136674A22340973.en.
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SUPLEMENTO 1. Base de datos para 306 especies de roedores
sigmodontinos. Esta informacion se presenta en un archivo Excel, que contiene
dos hojas. La primera hoja presenta la siguiente informacion: Taxonomia
(Tribu, Género y Especie), el cédigo del espécimen de donde se obtuvieron las
medidas craneales, referencias bibliograficas, sexo, tamafio del craneo
(Volumen endocraneal en cm?®), tamafio corporal (longitud cabeza cuerpo en
cm) y los residuales del volumen endocraneal. Cuando la informacion del
tamafio corporal no corresponde al espécimen del que se obtuvieron las
medidas craneales, a los hombres de las especies se agregd un superindice
con el cddigo de la referencia bibliografica. La segunda hoja presenta

informacion de todas las referencias utilizadas en esta base de datos.

SUPLEMENTO 2: Base de datos con nuestra variable respuesta (RVE méaximo)
y las variables asociadas las diferentes hipotesis: Hipoétesis Buffer Cognitivo
(biol, bio4, biol2, biol5, altitud promedio y rango de la altitud), Hipoétesis
Cerebro Caro (NDVI, PET, AET), Hipétesis Filogenética (NRI), por celdas 1°x

1°.
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