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RESUMO

A ecomorfologia € a correlacdo da forma, a morfologia do organismo com a adaptacéo a funcéo,
ao seu comportamento e seu ambiente - a ecologia do organismo. O estudo da morfologia
evolutiva, visa integrar o desenvolvimento, ecologia, e andlise filogenética para responder
questdes sobre a evolucdo da complexidade do organismo. Ou seja, a relacdo entre a forma, a
fungéo e o ambiente. O objetivo deste trabalho foi analisar a diferenca na forma e tamanho do
cranio nos géneros de roedores Proechimys e Trinomys através de aspectos macrogeograficos,
macroecologicos e filogenéticos. Analisamos 236 individuos de Proechimys e 377 individuos
de Trinomys. Utilizamos métodos de morfometria geométrica com a plotagem de marcos
anatdmicos bidimensionais. Os resultados demonstram que ocorre diferenca de tamanho e
forma entre as espécies do género Trinomys, estando essa diferenca relacionada ao ambiente
onde as espécies se encontram com pouca influéncia da filogenia, uma vez que obtivemos baixo
sinal filogenético. As espécies de Proechimys apresentam diferencas de tamanho e forma em
relacdo aos fatores geograficos, porém a diferenca de forma é bastante sutil. Comparando os
géneros Proechimys e Trinomys, observamos diferencas entre os dois géneros na forma do
cranio. Sendo os géneros bem distintos. Com a modelagem de nicho potencial das espécies,
observamos sobreposicdo de nicho nos géneros, com o género Proechimys apresentando a
maior distribuicdo potencial. Portanto, nossos resultados fornecem evidéncias de alguns
aspectos da ecologia e diversificacao do cranios de dois géneros de ratos de espinho.

Palavras-chave: Morfologia. Sinal filogenético. Ambiente. Barreiras geograficas. Modelagem.



ABSTRACT

Ecomorphology is the correlation of form, the morphology of the organism with the adaptation
to function, to its behavior and its environment - the ecology of the organism. The study of
evolutionary morphology aims to integrate development, ecology, and phylogenetic analysis to
answer questions about the evolution of complexity of the organism. That is the relation
between form, function and the environment. The objective of this work was to analyze the
difference in skull form and size in the Proechimys and Trinomys rodent genus through
macrogeographic, macroecological and phylogenetic aspects. We analyzed 236 individuals
from Proechimys and 377 individuals from Trinomys. We used geometric morphometry
methods with the plot of two-dimensional anatomical landmarks. The results show that there is
a difference in size and shape among the species of the genus Trinomys, being this difference
related to the environment where the species are found with little influence of the phylogeny,
since we obtained a low phylogenetic signal. The species of Proechimys present differences of
size and shape in relation to the geographic factors, but the difference of form is quite subtle.
Comparing the genera Proechimys and Trinomys, we observed differences between the two
genera in the form of the skull. The genres being quite different. With the potential niche
modeling of the species, we observed niche overlap in the genus, with the genus Proechimys
showing the highest potential distribution. Therefore, our results provide evidence for some
aspects of the ecology and diversification of the skulls of two genera of thorn mice.

Key-words: Morphology. Phylogenetic signal. Environment. Geographical barriers. Modeling.



ORGANIZACAO DA DISSERTACAO

A dissertacdo foi organizada em uma introducdo geral, seguindo-se de trés artigos
separados, aos quais se encontram formatados nas normas definidas por cada revista a qual
pretende-se submeter os artigos. As normas encontram-se em anexo. Ap0Os 0s artigos,
apresentamos a conclusédo geral da dissertacédo, seguindo-se as referéncias da introdugéo geral

e conclusao geral.
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INTRODUCAO GERAL

TEMA E PROBLEMA DE PESQUISA

A variacdo morfologica nos seres vivos. O que influencia na sua evolucdo morfoldgica
e quais fatores explicam a diferenca na forma e tamanho do cranio e mandibula em dois géneros

de roedores com amplas extensdes geogréaficas?

JUSTIFICATIVA E REFERENCIAL TEORICO

Evolucéo Morfologica

A palavra evolugéo deriva do latim evolvere que significa “desenvolver ou desenrolar”,
porém hoje na maioria dos casos ganha o significado de mudanca, usualmente aplicada para
explicar as “mudangas que ocorrem em um grupo de organismos ao longo de geragdes”
(FUTUYMA, 2009). Evolucdo é uma mudanca das caracteristicas herdaveis ao longo do tempo
(TOWNSEND et al., 2010), através da origem e alteracdo na frequéncia dos genotipos de uma
populacdo ou espécie ao longo de geracbes (RIDLEY, 2008; FREEMAN e HERRON, 2009;
FUTUYMA, 2009). As novas geracdes para persistirem dependem da capacidade da prole em
sobreviver ao ambiente e reproduzir, ocorrendo assim, uma gradual e continua selecdo dos
genotipos mais capazes de adaptacdo ao ambiente, ao efeito do acaso sobre 0s genes alterando
a sua composicao na populacgéo, e assim reestruturando geneticamente as populacdes (MAYR,
2008).

A reestruturacdo genética das populagdes ocorre através de mutacdo, recombinacao,
fluxo génico, deriva genética e selecdo natural. A mutacdo é um erro na replicacdo do DNA, ou
qualquer outra alteracdo espontdnea ou induzida do genoma de um organismo individual
(MAYR, 2008; FUTUYMA, 2009), podendo ser advinda de uma mutacdo pontual, delecéo,
insercdo ou de um rearranjo cromossomico (STEARNS e HOEKSTRA, 2003). A
recombinacdo, que resulta de meiose com permuta e de reproducdo sexuada com
exocruzamento (FREEMAN e HERRON, 2009), um evento no qual o DNA é intercambiado
entre os membros de um par de cromossomos homologos (RIDLEY, 2008). Mudangas na
estrutura geneética de uma populacdo podem estar relacionadas ao fluxo génico que movimenta

e incorpora 0s genes entre populagdes por meio de migragédo e intercruzamento (RIDLEY,
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2008; FUTUYMA, 2009). Ou com a deriva genética que modifica aleatoriamente as
frequéncias génicas de uma populacao, eliminando a variacdo genética, devido as alteragdes ao
acaso na fecundidade, mortalidade e heranca de cdpias de genes atraves dos gametas
(STEARNS e HOEKSTRA, 2003; RICKLEFS, 2012). Por fim, mas ndo menos importante, a
reestruturacdo genética também ocorre através da selecdo natural.

A selecdo natural atua na sobrevivéncia e reproducéo diferenciada de alelos, genotipos
ou subconjuntos de gendtipos, populacdes, ou espécies que diferem em uma ou mais
caracteristicas herdadas (FUTUYMA, 2009). Assim as formas bem adaptadas ao ambiente
aumentam em frequéncia relativamente as formas menos bem adaptadas, ao longo de uma série
de geracdes (RIDLEY, 2008). A selecdo natural age na populacdo, alterando os padrdes
fenotipicos (FREEMAN e HERRON, 2009).

O fenotipo é a totalidade dos caracteres observaveis de um organismo, controlados
durante o desenvolvimento pelo gendétipo, ou seja, a constituicdo genética do individuo
(MAYR, 2008). Podemos considerar que o fenétipo sdo todas as caracteristicas morfoldgicas,
fisioldgicas, bioguimicas e também comportamentais manifestadas ao longo da vida de um
organismo (FUTUYMA, 2009). Embora todos os atributos fenotipicos tenham uma base
genética, eles sdo também influenciados pelos efeitos direcionadores do ambiente (RIDLEY,
2008; FUTUYMA, 2009; RICKLEFS, 2012). Dependendo da caracteristica este traco pode ser
influenciado de forma distinta pelo ambiente. Assim, pode-se resumir o fendtipo como um
resultado das interacGes entre o genétipo e o ambiente em que determinado organismo se
desenvolve (FUTUYMA, 2009).

A plasticidade fenotipica é a capacidade adaptativa dos organismos de desenvolver
qualquer um de varios estados fenotipicos induzidos pelo ambiente em que se encontram
(FUTUYMA, 2009). Essa variacdo dos fendtipos esta associada a um unico genotipo, ou seja,
um mesmo gendtipo em condi¢cBes ambientais diferentes pode gerar diferentes fenotipos
(FREEMAN e HERRON, 2009; BEAMAN et al., 2016). A plasticidade fenotipica proporciona
ao organismo a capacidade de aclimatacdo que € o conjunto de respostas de fenotipos em
organismos juvenis e adultos, resultando em mudanca das tolerancias fisioldgicas em resposta
a variacdo ambiental, que ocorre ao longo de um periodo de varios dias ou mais, sendo
alteracdes reversiveis e que podem se repetir ao longo da vida dos organismos (RICKLEFS,
2012; BEAMAN et al., 2016). Quanto mais plastico é o fen6tipo, menores sdo as pressées
seletivas adversas, 0 que € vantajoso ao seu portador (MAYR, 2008). A plasticidade fenotipica

pode causar diversificacdo das espécies, uma vez que a variacdo fenotipica favorecida pelo
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ambiente possui muitos componentes genéticos que podem responder a selecdo gerando
evolucdo adaptativa (PFENNIG et al., 2010; IRSCHICK et al., 2013).

As variacOes graduais na frequéncia alélica ou na média de um caractere ao longo de
um gradiente geografico em resposta as caracteristicas ambientais sdo denominadas de clines
ou clinas (DAJOZ, 2005; RIDLEY, 2008; FUTUYMA, 2009). As mudangas no ambiente
bidtico e abidtico refletem na variacdo espacial de uma determinada caracteristica, 0 que
evidencia o papel da selecdo natural na manutencdo das clinas, mais frequentemente em
populacdes com ampla distribuicdo geografica (SOTKA, 2008). Quando ocorre uma mudanca
brusca na frequéncia de um gene ou caracteristica, ou cariotipo, essa clina é definida como
escalonada (RIDLEY, 2008; SOTKA, 2008). As populagfes que ocupam essas regides
apresentam outros limites de tolerancia aos fatores ecoldgicos, diferindo em uma ou mais
caracteristicas morfoldgicas ou fisiologicas de populacdes de outros locais, sendo definidas
como ragas ecoldgicas ou ecétipos (DAJOZ, 2005; FUTUYMA, 2009).

A especiacdo € em geral, induzida pela selecdo natural, porém a origem de uma espécie
é o resultado de uma série de longos processos (STEARNS e HOEKSTRA, 2003; BEGON et
al., 2007). O primeiro processo para a divergéncia de caracteristicas genéticas e ecoldgicas é o
isolamento reprodutivo (FREEMAN e HERRON, 2009). Sendo assim a especiacdo pode
ocorrer de forma alopétrica, parapatrica, peripatrica ou simpatrica (RIDLEY, 2008). A
especiacdo alopatrica ocorre em populacdes isoladas geograficamente sessando o fluxo génico,
onde a selecdo natural (adaptacéo ao habitat local) ou a deriva genética podem levar ao acumulo
de diferencas genéticas entre estes dois grupos, resultando em duas espécies reforcando assim
o isolamento reprodutivo acarretando em diversas consequéncias genéticas (STEARNS e
HOEKSTRA, 2003; BEGON et al., 2007). A especiacdo parapatrica ocorre em populacdes
contiguas, com a evolucao de uma clina escalonada, zonas hibridas também denominadas zonas
de tensdo, onde as duas espécies irmds realizam contato secundario e ocorre a a¢do da selecao
sobre os hibridos (RIDLEY, 2008). A especiacdo peripatrica ocorre quando alguns poucos
individuos que se encontram isolados na periferia da distribuicdo de uma espécie, acabam se
isolando reprodutivamente (MARKO, 2008). Na especiacdo simpatrica uma espécie bifurca-se
sem que haja qualquer isolamento das populacdes, geralmente associada com a especializagédo
das espécies a um nicho especifico ou a rearranjos cromossdmicos que promovam o isolamento
reprodutivo (BOLNICK e FITZPATRICK, 2007; RIDLEY, 2008). Como resultado da

especiacdo temos a alta diversidade bioldgica, com espécies que apresentam diferencgas
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morfologica e fisiologicas ocupando um mesmo local, devido a heterogeneidade do habitat
(FUTUYMA, 2009; RICKLEFS, 2012).

A relacdo entre a forma, a funcédo e o ambiente é possibilitada através da evolucédo das
populacdes e das respostas dos individuos que capacitam uma espécie a se adaptar as condigdes
de seu ambiente (RICKLEFS, 2012). Desta forma o estudo da morfologia evolutiva visa
integrar o desenvolvimento, ecologia, biomecéanica e analise filogenética para responder
questdes sobre a evolucdo da complexidade do organismo (FUTUYMA, 2009). A
ecomorfologia é a correlacdo da forma (a morfologia) do organismo com a adaptacéo a funcéo,
ao seu comportamento e seu ambiente (a ecologia) (POUGH et al., 2008; FUTUYMA, 2009).
Ou seja, o estudo da morfologia funcional dos organismos no que se refere as suas aptiddes e
adaptac0es a seus habitats particulares (PLUMMER et al., 2008; CURRAN, 2012).

Por possuir partes com origem filogenética e ontogenética diferentes (ANKEL-
SIMONS, 2007), o cranio constitui um material Util para estudos morfolégicos (MARROIG e
CHEVERUD, 2001). O crescimento precoce (alteracdes na regulacdo genética dos fatores de
crescimento) € um dos principais determinantes das diferencas de tamanho que indiretamente
alteram a forma do cranio (BRENO et al.,, 2011; CARDINI e POLLY, 2013), é outro
determinante a organizacao espacial e estrutural as diferentes adaptac@es evolutivas (ANKEL-
SIMONS, 2007; LINDE-MEDINA et al., 2016). Nos mamiferos o crescimento e
desenvolvimento do cranio sdo processos complexos que envolvem diferenciacdo celular,
interacdo de tecidos, influéncia hormonal, desenvolvimento das meninges e modos de
ossificagdo (CHEVERUD, 1995; LEE et al., 2015).

Quantificacdo da Forma dos Organismos

A descricdo de caracteristicas morfoldgicas é historicamente utilizada para a
classificacdo taxondmica das espécies e para a quantificacdo da diversidade bioldgica (ADAMS
et al, 2004). A diversidade biologica pode refletir trajetorias de desenvolvimento divergentes
devido a diversas condigdes ambientais, dessa forma populacdes geneticamente homogéneas
podem apresentar diferencas morfologicas, sendo a morfometria uma importante ferramenta
para a quantificacdo da variacdo da forma (BRENO et al., 2011).

A morfometria concerne em métodos de descri¢do quantitativa e analises estatisticas da
variacdo da forma dentro e entre amostras de organismo, descrevendo padrdes de variacdo da
forma em relagdo ao crescimento e evolugdo (ROHLF e MARCUS, 1993; ADAMS et al. 2004).
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Desta forma a morfometria baseada em medidas lineares (morfometria tradicional) aplica
analises multivariadas e univariadas para medir a variacdo nos organismos, essas medidas
incluem distancia linear, raios/proporc¢des e angulos (ROHLF e MARCUS, 1993; ADAMS et
al., 2013).

Por outro lado, a morfometria geométrica se baseia em coordenadas de marcos
anatdmicos que capturam maior quantidade de informacdo (ROHLF e MARCUS, 1993). Sendo
utilizada na quantificacdo dos padrdes gerados pela morfogénese, com dados relativos a relacao
espacial (bi 2D ou tridimensional 3D) entre os pontos de referéncia ndo limitados pelas directes
das variaveis tradicionais (ROHLF e MARCUS, 1993; MONTEIRO et al., 2005). Esses
recursos acoplados com a remocao de efeitos ndo ligados a forma como tamanho, posicao e
orientacdo, tornam a morfometria geométrica mais competente na interpretacdo biologica dos
resultados (ROHLF, 2003; ADAMS et al, 2004).

A morfometria geométrica difere de outras aplicagdes em estatistica multivariada na
medida que os padrdes da variacdo da forma apos serem quantificados e comparados geram
representacdes graficas (ADAMS et al., 2013). Assim possibilitando a visualizacdo das
alteracdes da forma facilitando as interpretacdes bioldgicas dessas tendéncias estatisticas
(CARDINI e ELTON, 2007; KLINGENBERG, 2010; ADAMS et al., 2013). Desta forma,
abordagens em morfometria geométrica podem identificar diferencas na forma e ajudar a
explorar as causas da variacao intra e interespecifica (LAWING e POLLY, 2009).

Um grupo de mamiferos que apresenta uma grande diversificacdo de espécies, com
ampla distribuicéo pelo globo, com grande representacdo de espécimes tombados em colecbes
e que poderia ser utilizado para testar hipoteses a respeito da variacdo ecomorfoldgica sdo os
roedores (GALEWSKI et al., 2005; WOLFF e SHERMAN, 2007).

A Ordem Rodentia

Aproximadamente 42% das espécies existentes de mamiferos pertencem a ordem
Rodentia, a qual contém 34 familias e 2277 espécies de roedores (HONEYCUTT, 2009) mais
recente, das quais 89% estdo classificadas em 5 familias: Muridae, Sciuridae, Echimyidae,
Heteromyidae e Dipodidae (HONEYCUTT et al., 2007). No Brasil ocorrem 9 familias de
roedores, distribuidos em 74 géneros e 234 espécies (PAGLIA et al., 2012). Atualmente a
origem dos roedores é atribuida & regido da Asia durante o periodo do Cretéceo superior entre
92,9 a 91,8 milhdes de anos (Ma) (MARIVAUX et al., 2002; BENNINDA-EMMONS, 2007;
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HONEYCUTT, 2009), com sua diversificacdo iniciando no fim do Cretaceo superior de 88 a
66 Ma e no fim do Paleoceno e inicio do Eoceno entre 60 a 55 Ma (HONEYCUTT, 2009). A
maioria das familias existentes atualmente emergiram entre 25 e 15 Ma (KAY e HOEKSTRA,
2008; HONEYCUTT, 2009).

Os roedores passaram por Vvarios eventos de radia¢fes adaptativas (VUCETICH et al.,
1999; STEPPAN et al., 2004; HONEYCUTT, 2009). Esse sucesso de diversificacdo pode ser
atribuido a uma vasta gama de morfologias desenvolvidas, principalmente ao desenho Unico de
roer, resultado das modificacbes que ocorreram na mandibula e no cranio para melhor
configuracdo dos musculos, e especializacdo dos incisivos como respostas adaptativas aos
varios nichos que os roedores colonizaram (WAHLERT, 1974; FABRE et al., 2013). Baseada
principalmente na morfologia da mandibula, os roedores sdo divididos em: duas subordens
Sciurognathi e Hystricognathi (TULLBERG, 1899; KAY e HOEKSTRA, 2008), trés
subordens: Sciuromorpha, Myomorpha e Hystricomorpha (SIMPSON, 1945) ou em quatro
subordens: Hystricomorpha, Myomorpha, Sciuromorpha e Castorimorpha (PATTON, 2015).

Os roedores Hystricognathi foram os primeiros que colonizaram a América do Sul entre
43 e 63 milhGes de anos atras (HUCHON e DOUZERYV, 2001; ANTOINE et al., 2012), porém
os padrdes de migracdo e distribuicdo dos Hystricognathi na América do Sul ainda séo
discutiveis. Os roedores Hystricognathi compreendem formas asiaticas, africanas e sul
americanas (MARIVAUX et al., 2004). De 17 familias de Hystricognathi, 12 sdo endémicas
continentais, Erethizontidae é Pan-americana, Hystricidae é paleotropical e trés familias sdo
Africanas, Bathyergidae, Petromuridae e Thyronomyidae (PATTERSON e VELAZCO, 2008).

A familia neotropical Echimyidae é uma das mais representativas familias pertencentes
a infraordem Hystricognathi. Possui cerca de 22 géneros e aproximadamente 95 espécies
(WOODS e KILPATRICK, 2005; EMMONS et al., 2015), das quais 17 géneros e 65 espécies
ocorrem no Brasil (PAGLIA et al., 2012). Incluindo as espécies conhecidas como o0s ratos-de-
espinho que apresentam a pelagem espinhosa devido a presenca de pelos-guarda aristiformes
(OLIVEIRA e BONVICINO, 2006).

A familia Echimyidae é a mais diversa morfologicamente e ecologicamente (LARA et
al., 2002; EMMONS et al., 2015), estando tradicionalmente dividida em trés subfamilias;
Eumysopinae (onde se encontram o0s géneros Proechimys e Trinomys), Dactylomyinae e
Echimyinae (WOODS e KILPATRICK, 2005; EMMONS et al., 2015). Estudos moleculares
incluem Myocastorinae como a quarta subfamilia pertencente a familia Echimyidae
(GALEWSKI et al., 2005; FABRE et al., 2013; VERZI et al., 2014). A diversificacdo dos
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Echimyidae é evidenciada através das assembleias ecoldgicas: fossorial, semi-fossorial,
terrestre, escansorial, semi-aquatica e arborea (GALEWSKI et al., 2005; FABRE et al., 2013).

A alta diversificacdo de espécies foi possibilitada pelo isolamento biogeografico do
continente sul-americano durante a maior parte do Cenozoico (VUCETICH et al., 1999). Com
a auséncia de concorrentes, a familia Echimyidae ocupou um impressionante conjunto de
nichos ecologicos (MARES E OJEDA, 1982; GALEWSKI et al., 2005). Com as radiacdes de
Echimyidae sul-americanas ocorrendo a aproximadamente 26 Ma (VERZI et al., 2014), ou seja,
antes da chegada pelo grande intercambio bidtico americano que seguiu a formacéo do istmo
do Panamé no Plioceno entre 2 a 3 Ma, de miomorfos (ratos e camundongos) e sciuromorfos
(esquilos) (UPHAM e PATTERSON, 2012; LEITE et al., 2014; LEIGH et al., 2014). A rapida
radiacdo dos Echimyidae ocorreu através da: i) divergéncia de ocupacdo dos habitats; ii)
diferenciacdo morfologica; e iii) especiacdo para os habitos arboricolas (FABRE et al., 2013).

Contudo as espécies terrestres da familia Echimyidae apesar de sua versatilidade
ecoldgica, se caracterizam por baixa divergéncia morfolégica do cranio, retendo muitos
caracteres plesiomorficos dos dentes e cranio, junto com algumas estruturas externas (FABRE
et al., 2013). Ou seja, as espécies atuais de Echimyidae compartilham excepcionais caracteres
morfolégicos ancestrais (LARA et al., 2002). Sendo a subfamilia Eumysopinae um dos
conjuntos de espécies (terrestres, semi-fossorial e arbdrea) que retiveram algumas
caracteristicas consideradas primitivas (VERZI et al., 1995; FABRE et al., 2013). Dentro da
subfamilia Eumysopinae encontram-se 0s géneros Proechimys e Trinomys.

Os géneros Proechimys e Trinomys compartilnam muitas caracteristicas cranio-dentais
(plural) e morfoldgicas (PESSOA et al., 2015). Por compartilharem estas caracteristicas eram
considerados um Unico género, até que em 1921 Thomas dividiu o género Proechimys em dois
subgéneros, Proechimys sensu stricto e Trinomys. Porém, a combinacdo de dados
biogeograficos, e filogenéticos (LARA et al., 1996; GALEWSKI et al., 2005; FABRE et al.,
2013), separou 0s géneros Proechimys e Trinomys. Estes ndo estando filogeneticamente
relacionados e representam as linhagens evolutivas mais distantes entre os Echimyidae, sendo
os dois géneros tdo divergentes que devem, portanto ser considerados como géneros distintos
(GALEWSKI et al., 2005).
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OBJETIVOS

OBJETIVO GERAL

Compreender a diferenca na forma e tamanho do cranio nos géneros Proechimys e

Trinomys atraves de aspectos macrogeograficos, macroecologicos e filogenéticos.

OBJETIVOS ESPECIFICOS

1 - Quantificar e descrever a diferenca morfoldgica no cranio e mandibula do género
Trinomys em relacéo:

)] Aos fatores ambientais; testando se o0s caracteres cranianos sao correlacionados
com as variaveis ambientais.

i) Ao sinal filogenético; verificando se a diferenca na forma e tamanho do créanio é
restringida pela filogenia no género Trinomys;

2 - Quantificar e descrever a diferenca morfologica no cranio e mandibula do género
Proechimys em relacéo:
iii)  Adistribuicdo geografica; testando se a distribuicdo afeta a forma e tamanho do

cranio das espécies do género Proechimys;

3 - Através da morfologia do sincranio em conjunto com a modelagem de nicho
descrever as diferencas que ocorrem entre 0s dois géneros de ratos de espinho Proechimys e

Trinomys.
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Resumo: A histéria filogenética e os fatores ecoldgicos influenciam na diversidade
morfologica entre as espécies. O objetivo deste trabalho foi compreender a diversificacdo
morfologica entre as espécies de Trinomys, relacionando a variagdo morfoldgica com o
ambiente e testando o sinal filogenético. Isto para verificar as hipGteses de que ocorre
diversificacdo morfoldgica entre as espécies de Trinomys em estruturas funcionais do sincranio,
estando esta diversificacao relacionada com o ambiente, esperando um baixo sinal filogenético.
Foram examinados 377 cranios e mandibulas de 10 espécies do género Trinomys. Utilizamos
métodos de morfometria geométrica com a plotagem de marcos anatémicos bidimensionais. A
influéncia do ambiente foi testada através de regressdo entre a forma, tamanho e varidveis
ambientais. O sinal filogenético foi testado através da estatistica K. Constatamos diferenca de
tamanho e forma no sincranio do género Trinomys. Esta diferenca estando relacionada ao
ambiente em que as espécies ocorrem. Encontramos baixo sinal filogenético no sincranio de
Trinomys, com valores de K < 1. Portanto, a diferenciacdo do sincrénio no género Trinomys
estd associada ao ambiente onde as espécies ocorrem, com poucas restricbes impostas pela

filogenia.

Palavras-chave: Morfologia. Morfometria. Diversidade. Sinal filogenético. Fatores

ecoldgicos. Roedores. Habitat.
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INTRODUCAO

A diversificacdo morfologica €, em geral, o resultado de forcas evolutivas como a
selecdo natural agindo sobre as populag6es no decorrer de geracGes. Em nivel interespecifico a
historia filogenética e os fatores ecoldgicos influenciam na diversidade morfoldgica entre
especies (Polly, 2001; Viguier 2002; Renaud, Chevret & Michaux, 2007). Usualmente, espera-
se que as especies mais proximas filogeneticamente sejam mais similares morfologicamente
sob baixa pressdo de selecdo, mas que possam ser distintas morfologicamente, mesmo que
aparentadas, quando estiverem sofrendo pressdes de selecdo distintas (Wainwright, 2007).

Para compreender como ocorre a evolugdo morfoldgica, em termos de desenvolvimento
ou adaptacOes, adequacdes entre a forma e 0s genes devem ser consideradas e uma forma de
obter essas medidas é comparando a forca do sinal filogenético nas estruturas morfoldgicas
(Cardini & Elton, 2008). O sinal filogenético é definido como a tendéncia de espécies
evolutivamente relacionadas possuirem caracteristicas que as tornam semelhantes (Blomberg
& Garland 2002; Blomberg, Garland & lves, 2003). Desta forma, o cranio por sua alta
complexidade é util em recuperar a filogenia (Caumull & Polly 2005), como também ¢é
observado um forte efeito do ambiente na morfologia do cranio e da mandibula dos roedores
(Samuels, 2009).

O género Trinomys é um dos grupos de roedores Hystricognathi, com grande
diversidade de espécies (Lara & Patton, 2000; Pess6a et al., 2015). Sua diversificacdo iniciou
durante o Mioceno na Mata Atlantica (Leite & Patton 2002; Galewski et al., 2005; Upham &
Patterson, 2012). As espécies do género apresentam uma variagdo cromossémica de 2n = 54
até 2n = 65 (Pessoa et al., 2015), possuindo muitas espécies relacionadas em nivel subespecifico
(Souza, Corréa & Pessbda, 2006), desta forma ocorrendo divergéncias quanto a quantidade de
espécies que pertencem ao género. Porém, segundo Pessda et al., (2015), somente 10 espécies
podem ser reconhecidas com seguranca: Trinomys albispinus (I. Geoffroy St.- Hilaire, 1838),
T. dimidiatus (Gunther, 1876), T. eliasi (Pessda & Reis, 1993), T. gratiosus (Moojen, 1948), T.
iheringi (Thomas, 1911), T. mirapitanga (Lara, Patton, & Hingst- Zaher, 2002), T. moojeni
(Pessba, Oliveira, & Reis, 1992), T. paratus (Moojen, 1948), T. setosus (Desmarest, 1817) e T.
yonenagae (Rocha, 1995). Das quais trés se encontram em perigo na lista vermelha da IUCN,
T. eliasi, T. moojeni e T. yonenagae (IUCN, 2017).

As espécies deste género sdo terrestres, e vivem em areas florestadas da Mata Atlantica,

ao leste do Brasil, em florestas perenes e semideciduas, e algumas especies sdo tambem
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encontradas em vegetacdo xerofila de dunas e em éreas de transicdo com o Cerrado e com a
Caatinga (Lara & Patton, 2000; Lara et al., 2002; Oliveira & Bonvicino, 2006). Ocorrem em
planicies até altitudes de 1300m, sendo um género vulneravel a ambientes degradados,
principalmente a distdrbios causados por humanos (Attias et al., 2009).

Este estudo buscou investigar a diversificagdo morfol6gica no crénio e mandibula dos
roedores do género Trinomys. Foram abordadas as seguintes questdes: (i) quais estruturas do
cranio e mandibula apresentam diferenciacdo morfoldgica entre as espécies no género
Trinomys? (ii) o ambiente influencia na diferenciacdo morfologica das espécies do género
Trinomys? (iii) cranio e mandibula apresentam sinal filogenético para a forma e o tamanho?

Desta forma testamos as seguintes hipdteses: (i) ha diferenca morfoldgica entre as
espécies, principalmente em relacéo a estruturas funcionais do sincranio, devido a adaptacéo e
utilizacdo dos recursos disponiveis nos diferentes habitats de forma diferente (Barros et al.,
1998; Samuels, 2009); (ii) fatores ambientais tém associacdo com a diversificacdo morfoldgica
nos roedores Echimyidae, aparentando ter uma complexa relagdo entre morfologia e fatores
ambientais (Perez et al., 2009; Fabre et al., 2013); e (iii) esperamos encontrar um baixo sinal
filogenético para a forma e tamanho do cranio e mandibula se os fatores ambientais geraram
convergéncias ecoldgicas entre espécies distantemente aparentadas (Nicola et al., 2003;
Monteiro & Reis, 2005).

MATERIAIS E METODOS

AMOSTRA

Foram examinados individuos do género Trinomys provenientes de quatro colecbes
cientificas do Brasil, Museu de Ciéncias Naturais da Pontificia Universidade Catdlica de Minas
Gerais (MCN-M), Museu Nacional do Rio de Janeiro (MNRJ), Museu de Zoologia da
Universidade de Sdo Paulo (MZUSP) e Universidade Federal do Espirito Santo, Vitoria, ES
(UFES).

Os individuos foram fotografados na vista dorsal, ventral e lateral esquerda do cranio,
assim como na vista lateral esquerda da mandibula, através de uma camera digital FUJIFILM
FINEPIX S regulada no modo padréo, sem flash, fungdo macro, com resolucéo de 7 megapixels
(3072 x 2304) a uma distancia focal padréo de 13 cm. A padronizacao da distancia foi garantida
pela utilizacdo de um suporte portatil para a cAmera sobre o qual foram apoiados os individuos
fotografados. O tamanho amostral total foi de 377 individuos, mas este nimero variou conforme

a vista j& que alguns individuos apresentavam estruturas danificadas (Tabela 1). Somente
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individuos adultos (denticdo permanente erupcionada) foram utilizados para as anélises. A lista

completa dos espécimes estudados se encontrada no Apéndice 1.

Tabela 1. Total de espécies do género Trinomys analisadas nesse estudo, com o tamanho
amostral para cada espécies e para as diferentes vistas do cranio.

Espécies Dorsal Ventral Lateral Mandibula
Trinomys albispinus 60 55 52 55
Trinomys dimidiatus 32 31 28 28
Trinomys eliasi 5 5 5 4
Trinomys gratiosus 50 48 46 40
Trinomys iheringi 85 84 79 69
Trinomys mirapitanga 2 2 2 2
Trinomys moojeni 2 2 2 2
Trinomys paratus 67 67 67 65
Trinomys setosus 28 31 27 26
Trinomys yonenagae 35 34 33 30
Total 366 359 341 321

A ordenacéo e organizacgéo da lista de fotos digitais foi realizada utilizando o programa
TPSULtil versdo 1.64 (Rohlf, 2013). A digitalizacdo dos marcos anatébmicos que melhor
representam a morfologia do cranio e da mandibula, foi realizada com o programa TPSDig2,
versdo 2.22 (Rohlf, 2015). Foram digitalizados 23 marcos anatbmicos na vista dorsal, 34
marcos anatdmicos na vista ventral, 20 marcos anatdmicos na vista lateral do cranio e 13 marcos
anatdbmicos na lateral da mandibula (Fig. 1; descricdo conforme Apéndice Il). Os marcos

anatdmicos foram similares aos propostos por Nicola et al., (2003) e Monteiro & Reis (2005).
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Figura 1. Posi¢do dos marcos anatémicos no sincranio de Trinomys iheringi: A) dorsal, B)

ventral, C) lateral e D) lateral da mandibula.

ANALISE DE MORFOMETRIA GEOMETRICA

A diferenciagdo no tamanho do cranio e mandibula foi calculada a partir do tamanho do

centroide que é a raiz quadrada da soma das distancias ao quadrado entre cada marco anatdmico
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e o0 centroide da forma (Bookstein, 1991). O tamanho do centroide foi log transformado. Para
testar a diferenca de tamanho entre as espécies foi realizada uma ANOVA. Foi realizado o teste
de Tukey em caso de p < 0.05, para identificar entre quais espécies ocorre diferenca
significativa.

As coordenadas dos marcos anatdbmicos foram sobrepostas com o metodo de
sobreposicao generalizada de Procrustes (GPA — Generalized Procrustes Analysis) (Dryden &
Mardia, 1998; 2016). O método GPA remove diferencas ndo relacionadas a forma como escala,
posicao e orientacdo, com as coordenadas dos marcos anatdmicos resultando em uma matriz de
variaveis de forma ou residuos de Procrustes (Rohlf & Slice 1990; Dryden & Mardia, 1998;
Adams, Rohlf & Slice, 2004). Foi testada a associacdo entre tamanho e forma, ou seja, se ha
influéncia da alometria no conjunto de dados através de uma analise de regressdo multipla. A
partir disso, os dados corrigidos para alometria (residuos da regressao entre forma e tamanho)
foram utilizados para as demais analises de forma.

Para avaliacdo da forma foi usada como analise exploratéria a Analise de Componentes
Principais (PCA- Principal Component Analysis). Para testar a diferenca da forma entre as
espécies foi realizada uma MANOVA (Multivariate Analysis of Variance). Foi usada uma
funcdo discriminante, a Analise de Variaveis Canonicas (CVA - Canonical Variate Analysis)
para geracdo dos graficos discriminantes. As visualizagdes das diferencas de forma foram feitas
através de projecdes das configuracdes de marcos anatdmicos ao longo dos diferentes eixos da
CVA.

DIMORFISMO SEXUAL

Testamos se ocorre dimorfismo sexual na forma e tamanho do cranio e mandibula para
cada espécie. Para testar a diferenca de tamanho entre machos e fémeas foi utilizado o teste t
de Student. Para a forma utilizamos a MANOVA. Como né&o foi evidenciado a presenca de

dimorfismo (p > 0.05) ambos os sexos foram analisados juntos.

MORFOLOGIA E AMBIENTE

Foram utilizadas 19 camadas bioclimaticas do WorldClim version 1.4
(www.worldclim.org), e uma de elevagdo (www.fao.org) com resolugéo de 30 arc-seconds.
Além dessas, também foi usada uma camada de cobertura do solo (due.esrin.esa.int), com
resolucéo de 300 metros (Tabela 2). As camadas foram recortadas para os estados de ocorréncia

das espécies através do programa Quantum Gis (QGis) versao 2.18.13.


http://www.fao.org/
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Tabela 2. Variaveis ambientais utilizadas para a Procrustes ANOVA/regression for shape data,

no género Trinomys.

Variaveis Descricao
Biol Annual Mean Temperature
Bio2 Mean Diurnal Range (Mean of monthly (max temp - min temp))
Bio3 Isothermality (B102/BIO7) (* 100)
Bio4 Temperature Seasonality (standard deviation *100)
Bio5 Max Temperature of Warmest Month
Bio6 Min Temperature of Coldest Month
Bio7 Temperature Annual Range (BIO5-BI06)
Bio8 Mean Temperature of Wettest Quarter
Bio9 Mean Temperature of Driest Quarter
Biol0 Mean Temperature of Warmest Quarter
Bioll Mean Temperature of Coldest Quarter
Biol2 Annual Precipitation
Biol3 Precipitation of Wettest Month
Biol4 Precipitation of Driest Month
Biolb Precipitation Seasonality (Coefficient of Variation)
Biol6 Precipitation of Wettest Quarter
Biol7 Precipitation of Driest Quarter
Biol8 Precipitation of Warmest Quarter
Biol9 Precipitation of Coldest Quarter

Elevation Median elevation (meters)

Cover Land Global Land Cover Map

Foram extraidos os valores de cada camada para os pontos especificos (localizacéo

geografica) de ocorréncia das espécies (Fig. 2). Sendo entéo testado a relacdo entre a forma,

tamanho e as variaveis ambientais, dos individuos em cada ponto de ocorréncia através de uma

Procrustes ANOVA/regression for shape data disponivel no pacote geomorph. Foi realizada a

PLS (Partial Least Squares), para analisar a associacao entre a forma e as varidveis ambientais.
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Figura 2. Distribuicdo geografica do género Trinomys, e pontos de ocorréncia das espécies do
género Trinomys. Fonte do mapa politico e hidroldgico da América do Sul e Brasil

(http://www.diva-gis.org/).

MORFOLOGIA E FILOGENIA

Comparamos a variacdo da morfologia do crénio e mandibula com uma filogenia para
0s géneros Trinomys. A hipdtese filogenética utilizada foi a proposta por Lazar et al., (2017),
onde o género Trinomys é dividido em dois clados (Fig 3). Para testar a existéncia de sinal
filogenético na forma e tamanho do cranio e mandibula (nas suas diferentes vistas), foi utilizada
a estatistica K (Blomberg et al., 2003) e 0 K generalizado (Adams, 2014). A estatistica K mede
desvios do modelo de movimento Browniano de evolugédo quando K = 1. Quando K < 1 indica
menor sinal filogenético do que o esperado do modelo Browniano e quando K > 1 indica maior
sinal filogenético do que o esperado (Blomberg et al., 2003). O valor de P foi obtido por
permutacdo com 10.000 interacdes. Para visualizar a historia filogenética da variacdo da forma
do cranio e mandibula a filogenia foi projetada dentro do espaco tangente de forma, na

ordenacdo multivariada da PCA.
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Figura 3. Filogenia do género Trinomys, adaptado de Lazar et al. (2017).

Para todas as andlises estatisticas e para a geracdo de graficos utilizamos a linguagem
“R” na versao 3.4.3 (R Development Core Team, 2017), e as bibliotecas ape (Paradis, Claude
& Strimmer, 2004), corrplot (Wei & Simko, 2017), geomorph. (Adams et al., 2017), maptools
(Bivand & Lewin-Koh, 2017), MASS (Venables & Ripley, 2002), Morpho (Schlager, 2017),
phytools (Revell, 2012), raster (Hijmans, 2017), rgdal (Bivand, Keitt & Rowlingson, 2017),
RStoolbox (Leutner & Horning, 2017), Rvcg (Schlager, 2017), stats (R Core Team, 2017) e
vegan (Oksanen et al., 2017).

RESULTADOS

Ocorreu diferenca significativa de tamanho entre as espécies para as quatro vistas
(dorsal: Fo;356) = 44,5; p < 0,001; ventral: F;3409) = 40,8; p < 0,001, lateral: F(9;331) = 41,19; p <
0,001; e mandibula F;311) = 35,39; p < 0,001). A espécies T. paratus, com 0 menor tamanho
de centroide, diferiu em relagdo a todas as outras espécies (Fig. 4), sendo os resultados muito
similares nas quatro vistas do sincrénio, sendo apresentado os resultados somente da vista

dorsal.
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Figura 4. Boxplot da diferenca do tamanho do centroide da vista dorsal do crénio para o género
Trinomys. As letras diferentes se referem a diferenca significativa do teste de Tukey.

Quanto a forma do cranio, através da analise de componentes principais (PCA), nédo foi
possivel observar estruturacdo entre as espécies. Para a analise de variaveis canonicas (CVA)
foram excluidas as espécies com n < 5 (T. mirapitanga e T. moojeni de todas as vistas do
sincranio e T. eliasi somente na lateral da mandibula). O resultado da analise mostram uma
clara separacao das espécies T. albispinus e T. yonenagae do restante das espécies as quais
mostraram sobreposi¢cdo dos scores para as quatro vistas. Foi encontrada diferenca significativa
na forma para a vista dorsal (A de Wilks = 0,0034; F(7;354) = 20,333; p < 0,001), ventral (A de
Wilks = 0,0005; F(7;347) = 19,25; p < 0,001), lateral (A de Wilks = 0,0004; F(7;320) = 16,317; p <
0,001), e mandibula (A de Wilks = 0,0057; F;306) = 17,994; p < 0,001). A espécie T. eliasi néo
apresentou diferenca com as espécies T. paratus na vista dorsal, ventral e lateral e com T.
setosus na vista dorsal e ventral. Além disso, na lateral do cranio a espécie T. eliasi ndo
apresentou diferenca com a espécies T. iheringi. Em relacdo a lateral da mandibula ocorre
diferenca entre as sete espécies de Trinomys.

Na vista dorsal podemos observar uma separacdo das espécies T. yonenagae e T.
albispinus das outras espeécies (Fig. 5). Com a espécie T. yonenagae principalmente associada
a primeira CV (66,1% de explicagdo) apresentando um rostro mais robusto e T. albispinus
associada a segunda CV (17,6% de explicagdo) com rostro mais afilado. Na vista ventral
também podemos observar a separacdo das espécies, T. yonenagae e T. albispinus (Fig. 6).
Onde a espécie T. yonenagae esta associada a primeira CV (50,1% de explicacdo) apresentando
o rostro afilado e bulas auditivas proeminentes. Ja T. albispinus esta associada a segunda CV

(20.4% de explicacdo), apresentando um processo jugal robusto e rosto curto e afilado. Em
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relagdo a vista lateral do cranio novamente separa as espéecies T. yonenagae e T. albispinus (Fig.
7). Com T. yonenagae associada a primeira CV (50% de explicacdo), com um rostro alongado
e bulas auditivas proeminentes. Ja T. albispinus associada a segunda CV (33.3% de explicacéo),
com cranio robusto e rosto curto. Para a lateral da mandibula também s&o separadas as espécies
T. yonenagae e T. albispinus (Fig. 8). Onde T. yonenagae e T. albispinus estdo principalmente
associadas a primeira CV (50,9 % de explicacao), apresentando mandibula alongada, processo

corondide menos saliente e processo angular alongado e projetado para tras.

CV2 (17.6 %)
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Figura 5. Anélise de varidveis canfnicas para os dois primeiros eixos (CV1 e CV2) para a
forma do cranio na vista dorsal das espécies do género Trinomys. As grades de deformacéo

representam os extremos de varia¢do na forma ao longo dos CV1 e CV2.
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Figura 6. Andlise de varidveis canonicas para os dois primeiros eixos (CV1 e CV2) para a

forma do cranio na vista ventral das espécies do género Trinomys. As grades de deformacéo

representam os extremos de varia¢do na forma ao longo dos CV1 e CV2.
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Figura 7. Andlise de varidveis canbnicas para os dois primeiros eixos (CV1 e CV2) para a

forma do cranio na vista lateral das espécies do género Trinomys. As grades de deformacéo

representam os extremos de variagdo na forma ao longo dos CV1 e CV2.
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Figura 8. Andlise de varidveis canbnicas para os dois primeiros eixos (CV1 e CV2) para a
forma do crénio na vista lateral da mandibula das espécies do género Trinomys. As grades de

deformacdo representam os extremos de variacdo na forma ao longo dos CV1 e CV2,

Em relacdo a influéncia do ambiente, constatamos que o ambiente influencia tanto no
tamanho como na forma do sincranio do género Trinomys (Tabela 3). Foi confirmada
diferenciacdo na forma do cranio em relacédo as variaveis ambientais através dos valores da PLS
para as vistas dorsal (r-PLS = 0,655; p = 0,001); ventral (r-PLS = 0,573; p = 0,002); lateral (r-
PLS =0,596; p =0,001), em relagcdo a mandibula a diferenca em relacdo as variaveis ambientais
ndo foi significativa (r-PLS = 0,448; p = 0,194).
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Tabela 3. Resultado da Procrustes ANOVA/regression for shape data para as quatro vistas do
sincranio do género Trinomys. Tanto para o tamanho quanto a forma do crénio em relacao as

variaveis ambientais.

Dorsal Ventral Lateral Mandibula
R2 P R2 p R2 p R2 P
Forma X variaveis
ambientais 0,382 0,001 | 0,372 0,001 | 0,394 0,001 | 0,369 0,001
Tamanho X
variaveis
ambientais 0,253 0,001 | 0,271 0,001 | 0,213 0,001 | 0,225 0,002

N&o encontramos evidéncias de sinal filogenético para o tamanho (dorsal: K = 0,469; p
=0,723; ventral: K = 0,458; p = 0,777; lateral: K = 0,490; p = 0,621; e mandibula: K = 0,450;
p = 0,818). Em relacdo a forma, também ndo encontramos evidéncia de sinal filogenético
(dorsal: K = 0,681; p = 0,03; ventral: K = 0,642; p = 0,08; lateral: K = 0,687; p = 0,049; e
mandibula: K = 0,662; p = 0,093).

A projecdo da filogenia dentro do espaco tangente de forma, na ordenac¢do multivariada
da PCA (Fig. 9), mostra que espécies irmas como T. setosus e T. yonenagae estdo claramente
distantes em todas as vistas do sincranio, assim como as espécies irmds T. moojeni e T.
gratiosus. Observamos ainda que a espécie T. gratiosus tende a ser mais proximas das espécies
irmas T. iheringi e T. dimidiatus que se mantém relativamente préximas em todas as vistas. As
espécies irmas que também ndo se distanciam em todas as vistas do sincranio séo T. paratus e
T. eliasi. Ja a espécie T. albispinus se distancia consideravelmente do seu clado. Sendo assim,
podemos considerar que ocorre diferenca entre espécies filogeneticamente mais préximas e
similaridades morfoldgicas entre espécies mais distantes na filogenia. Podemos ainda observar
gue a espécie T. yonenagae, se encontra claramente mais distante de todas as outras espécies

nas quatro vistas do sincranio.
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Figura 9. Projecdo da filogenia no espago tangente da forma, na ordenagdo multivariada da
PCA (PC 1 e PC 2), para as vistas A) dorsal; B) ventral; C) lateral e D) lateral da mandibula do
género Trinomys. Onde: alb — T. albispinus; dim — T. dimidiatus; eli — T. eliasi; gra — T.
gratiosus; ihe — T. iheringi; mir — T. mirapitanga; moo — T. moojeni; par — T. paratus; set — T.

setosus; yon — T. yonenagae.

DISCUSSAO

As analises de morfometria geométrica mostram diferenca de tamanho e de forma para
0 sincranio entre algumas espécies do género Trinomys, corroborando parcialmente a nossa
primeira hipotese. Ndo encontramos evidéncia de dimorfismo sexual no tamanho e na forma o
gue é congruente com outros trabalhos no género Trinomys (Pessda & Reis 2002; Dallapicola
& Leite, 2015). Em relacdo a diferenca de tamanho entre as espécies, notavelmente, T. paratus
apresentou menor tamanho de centroide para o0 crénio no entanto € a especie no género
Trinomys com o maior tamanho corporal (Pess6a et al., 2015). A espécies T. gratiosus apresenta

uma grande amplitude de variacdo de tamanho, devido a ter trés subespécies agrupadas (T.
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gratiosus gratiosus, T. gratiosus bonafidei e T. gratiosus panema), sendo uma espécies com
tamanho corporal médio a grande (Pessba et al., 2015). Sendo assim, consideramos que 0
tamanho ndo é adequado para diferenciar as espécies, devido a amplitude de variacdo ser
bastante similar entre a maioria das espécies de Trinomys.

Em relagdo a diferenca de forma entre as espécies do género Trinomys, encontramos
diferenciacdo em estruturas como o rostro alongado e bulas auditivas proeminentes em T.
yonenagae e T. albispinus. Com as analises de forma apresentando uma clara separacao de T.
yonenagae e T. albispinus das outras espécies, que pode estar associada a pressdo de selecéo na
mudanca fenotipica para habitar a Caatinga (Tavares, Pessda & Seuanez, 2016). Assim a
espécie T. albispinus, apresenta diferencas por ser especializada a viver em ambientes secos
(floresta seca) da Caatinga e Cerrado (Pessda & Reis, 2002; Pessoa et al., 2015). A espécie T.
yonenagae apresenta diferenciacdo morfologica para o ambiente de deserto (Rocha, 1995),
possuindo um focinho proporcionalmente mais alongado e bulas auditivas mais proeminentes
que as outras espécies. Esta diferenga no rostro alongado pode estar relacionada a respiracéo,
que por viver em um ambiente quente e seco possuiria algumas alteracdes fisioldgicas (Barros
et al., 1998) e morfoldgicas para reter maior umidade em climas mais secos. Por sua vez, as
bulas auditivas proeminentes em roedores de deserto sdo adaptacdes para escutar a aproximacao
de predadores favorecendo o forrageamento em areas abertas (Webster 1962; Kotler, 1984).
Estas alteracGes ndo seriam necessarias em um ambiente com ar Gmido como € o caso das outras
espécies do género Trinomys que sdo habitantes de areas florestais (Moojen 1948; Tavares &
Pessba 2010; Pessoa et al., 2015).

Sendo assim, as espécies com habitat florestal possuem cranios com estruturas mais
similares (Tavares et al., 2016), o que podemos inferir através da CVA para a vista dorsal (Fig.
5), ventral (Fig. 6), lateral (Fig. 7), onde ocorre uma clara sobreposi¢do dos escores de forma
para as espécies habitantes de areas florestais. Com as espécies possuindo bulas auditivas
menores por habitarem areas umidas (Webster 1962) e um rostro proporcionalmente mais curto
e robusto. J& em relacdo a mandibula (Fig. 8), podemos apont&-la como a menos informativa
na estruturacdo de diferenca entre as espécies.

Quanto a evolucao da morfologia do cranio e sua relacdo com a historia evolutiva do
género Trinomys, constatamos baixo sinal filogenético (K < 1) na forma e tamanho do sincranio.
O baixo sinal filogenético em espécies relacionadas, demostra que as espécies do género sao
mais diferentes umas das outras do que o esperado (Ackerly, 2009). Desta maneira o sincranio

estaria mais sujeito a selecdo natural devido a pressdo ambiental em diferentes locais, do que a
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restricdo filogenética. Podemos considerar que isso demonstra um maior efeito de divergéncia
e convergéncia, como consequéncia de forte evolucdo adaptativa para diferentes ambiente
(Revell, Harmon & Collar, 2008; Ackerly, 2009). Portanto, as espécies do género Trinomys
apresentam uma baixa dependéncia filogenética, como demonstrado pela projecédo da filogenia
no espaco tangente da forma, onde ocorre associagdo entre espécies mais distantes na filogenia
(Fig. 9), como nas similaridades em espécies de clados distintos e.g T. mirapitanga e T. eliasi
que se encontram mais préximas na vista ventral. J& para a vista lateral do cranio e lateral da
mandibula a espécie T. iheringi possui similaridades morfologicas com T. eliasi e T. paratus.
Entretanto, podemos ressaltar que essas espécies habitam &reas florestais. Por outro lado, no
caso de T. setosus e T. yonenagae, podemos destacar como essas espécies irmas acabam se
distanciando em relacdo a morfologia, possivelmente por possuirem habitats diferentes, floresta
e dunas respectivamente.

Desta forma, o sincranio das espécies do género Trinomys respondem a variagdo do
ambiente com baixa influéncia da filogenia na morfologia do cranio e da mandibula. Podemos
ainda inferir, que as espécies T. albispinus e T. yonenagae, apresentam caracteristicas
morfologicas que as destacam do restante do género. O que demonstra a importancia da
diversificacdo ecoldgica na evolugdo morfoldgica (Renaud et al., 2007). Como evidenciado em
roedores da familia Echimyidae onde a diversificacdo parece ter comegado com a divergéncia
de habitat com subsequente divergéncia morfoldgica (Fabre et al., 2013). Por sua vez, a
diversificacdo atual no género Trinomys pode ser apoiada pela hipotese dos reflgios florestais
na Mata Atlantica. Com a retracdo das florestas no Gltimo maximo glacial e a ocorréncia de
reflgios evidenciado atualmente pelos centros de endemismo (Costa et al., 2000; Carnaval &
Moritz, 2008; Carnaval et al., 2009), e com o isolamento destas areas ocorreu a especiacdo
alopatrica no género Trinomys, (Tavares & Pessda 2010; Tavares, Pessda & Seuanez, 2015),
que possibilitou a ampla distribuicdo geogréafica do género. Desta forma concluimos que ocorre
diferenca de forma e tamanho entre a maioria das espécies de Trinomys, estando essas
diferengas associadas principalmente ao ambiente onde essa espécies ocorrem, demonstrando

poucas restricdes impostas pela filogenia.
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Apéndice |

Espécies de Trinomys utilizadas nas andlises. Espécimes depositados nas colecdes:
Museu de Ciéncias Naturais da Pontificia Universidade Catolica de Minas Gerais (MCN-M),
Museu Nacional do Rio de Janeiro (MN), Museu de Zoologia da Universidade de S&o Paulo
(MZUSP) e Universidade Federal do Espirito Santo, Vitoria, ES (UFES).

Trinomys albispinus - Fémeas: MN9936; MN9958; MN9941; MN13759; MN13870;
MN13761; MN33872; MN13764; MN13739 MZUSP2636; MN13792; MN34008; Machos:
MN9939; MN9938; MN30537; MN13744; MN14026; MN13811; MN13818; MN13819;
MN13952; MN33873; MN33879; MN67903; MN6454; MN13740; MN13772; MN13991;
Sem género definido: MZUSP26722; Trinomys albispinus minor: Fémeas: MN44544;
MNG67774; MN67814; MN75883; MZUSP28887 MZUSP28940; MZUSP28885; UFES952;
UFES964; MCN-M1132; MCN-M1136. Machos: MN44543; MNG67763; MN75882;
MN75884; MN75896; MN75873; MN75875; MN75878; MN75880; MZUSP28888;
MZUSP28886; UFES963; UFES961; MCN-M726; MCN-M1050; Sem género definido:
MNG67773; MN75881; MN75903; MN75923; MN75879; MN75877.

Trinomys dimidiatus - Fémeas: MN4943; MN42996; MN5470; MN5450; MN73778;
MN70160; MN10350; MN6144; MN6157; MN10366; MN10361; MN10360; MN62269;
MN62266; MN43808; Machos: MN4950; MN60209; MN4942; MN42770; MN4001;
MN10344; MN73362; MN67554; MN10352; MN6147; MN6146; MN6154; MN33705;
MN33704; MN6159; MN10367; MN43823; MN30521; Sem género definido: MN62265.
Trinomys eliasi - Fémeas: MN42816; MN35884; Machos: MN29427; MN42868; Sem género
definido: MN29426.

Trinomys gratiosus - Fémeas: UFES913; UFES1627; UFES1621; UFES1650; UFES1824;
UFES1823; UFES1822; UFES1821; UFES1825; UFES1222; UFES1891; UFES1818;
UFES1819; Machos: UFES912; UFES1652; UFES1617; UFES1835; UFES1651; UFES1817;
UFES1820; UFES1839; UFES1615; UFES1889; UFES945; UFES2594; Sem género
definido: UFES3116; UFES3125; UFES3118. Trinomys gratiosus gratiosus - Fémeas:
MN43847; MN35883; Macho: MN67498. Trinomys gratiosus bonafidei - Fémeas: MN33517;
MN43807; Machos: MN31370; MN61806; MN43821; MN75827; MN54153; MN75821; M-
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MN75828; Sem género definido: MN15099; MN75826. Trinomys gratiosus panema -
Fémeas: MN5656; MN5663; MN5767; MN5757; Machos: MN5674; MN5759; MN5772;
Sem género definido: MN33789; MN33792.

Trinomys iheringi - Fémeas: MN31022; MN43809; MN30520; MN30522; MN30519;
MN43806; MN43829; MN31381; MN31382; MN62280; MN67500; MN69873; MZUSP2146;
MZUSP28370; MZUSP28378; MZUSP27757; MZUSP10073; MZUSP10210; MZUSP11025;
MZUSP27758; MZUSP1966; MZUSP1964; MZUSP1967; MZUSP26646; MZUSP26801;
MZUSP11023; UFES2286; 107-F-UFES2232. Machos: MN25705; MN34388; MN30517;
MN31021; MN43822; MN62281; MN62283; MN62285; MN66190; MN68927; MZUSP2095;
MZUSP10071; MZUSP2145; MZUSP2096; MZUSP29409; MZUSP27432; MZUSP10211,
MZUSP28381; MZUSP10209; MZUSP11022; MZUSP10212; MZUSP22809; MZUSP213;
MZUSP25909; MZUSP26647; MZUSP11427; MZUSP29397; MZUSP28386; MZUSP27756;
MZUSP25885; MZUSP25887;, MZUSP1962; MZUSP221; MZUSP26550; MZUSP10779;
MZUSP11021; MZUSP25878; UFES2231; Sem género definido: MN43826; MN24931;
MN34156; MN43845; MZUSP2525; MZUSP29410; MZUSP29400; MZUSP3201;
MZUSP25900; MzZUSP214; MZUSP25905; MZUSP318; MZUSP25910; MZUSP25871;
MZUSP25874; MZUSP25904; MZUSP26551; MZUSP25883; MZUSP222; MZUSP25873;
MZUSP25902.

Trinomys mirapitanga - Machos: MN48012; MN48013.

Trinomys moojeni - Fémea: MCN-M1036. Macho: MCN-M1037.

Trinomys paratus - Fémeas: MN31452; MN31451; MN31407; MZUSP29420; UFES645;
UFES641; UFES639; UFES638; UFES637; UFES628; UFES625; UFES654; UFES644;
UFES646; UFES648; UFES658UFES659; UFES653; UFES652; UFES651; UFES650;
UFES2004; UFES1487; UFES671; UFES674; UFES684; UFES662; UFES669; UFES814;
UFES817; UFES815; UFES818; UFES820; UFES2809; UFES2804; UFES2818; UFES3117.
Machos: MN5455; MN31406; MZUSP29419; UFES634; UFES632; UFES631; UFES630;
UFES627; UFES435; UFES434; UFES642; UFES629; UFES436; UFES655; UFES656;
UFES657; UFES643; UFES647; UFES649; UFES844; UFES967; UFES663; UFES673;
UFES682; UFES683; UFES660; UFES661; UFES816; UFES819; UFES2798; Sem género
definido: MN67463.

Trinomys setosus - Fémeas: MN10473; MN30532; MN10524; MN10523; MN10997;
MN33744; MN31442; UFES2043; UFES285; UFES2063; MCN-M994; MCN-M996;
Machos: MN31441; MN10515; MN30528; MN30536; MN10521; MN8328; MN8327;
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MN8325; MN33748; UFES289; MCN-M997. Sem género definido: MN74388; UFES2081.
Trinomys setosus elegans - Fémeas: MN34127; MN31448; Machos: MN34128; MN34132;
MN34129; MN31449.

Trinomys yonenagae - Fémeas: MZUSP28936; MZUSP28941; MZUSP28911; MZUSP28930;
MZUSP28913; MZUSP28928; MZUSP28945; MZUSP28944; MZUSP28897; MZUSP28901;
MZUSP28900; MZUSP28903; MZUSP28912; MZUSP28883; MZUSP28902; MZUSP28917;
MZUSP28920; MZUSP28915; Machos: MZUSP28884; MZUSP28943; MZUSP28934;
MZUSP28925; MZUSP28935; MZUSP28904; MZUSP28923; MZUSP28933; MZUSP28927;
MZUSP28929; MZUSP28899; MZUSP28898; MZUSP28918; MZUSP28919; MZUSP28909;
Sem género definido: MN44812; MN44814; MN44813.

Apéndice Il

Descricdo dos marcos anatdmicos para as quatro vistas dos sincranio do género
Trinomys.

Vista Dorsal

1 - Extremidade do nasal na sutura entre os nasais; 2 e 3 - Extremidade anterior da sutura
entre o nasal e o pré-maxilar; 4 e 5 - Extremidade anterior da raiz do arco zigomético; 6 e 7 -
Sutura anterolateral entre o frontal e maxilar; 8 - Sutura sagital entre o frontal e o nasal; 9 e 10
- Extremidade posterior do forame infra orbital; 11 e 12 - Extremidade anterior do forame infra
orbital; 13 e 14 - Extremidade final do processo jugal superior; 15 e 16 - Extremidade anterior
da sutura entre o frontal e o0 esquamosal; 17 - Sutura sagital entre o frontal e o parietal; 18 e 19
- Extremidade do processo jugal posterior; 20 e 21 — Ponto de maior largura do meato auditivo
externo; 22 - Sutura sagital entre o parietal e interparietal; 23 - Extremidade posterior do
occipital.

Vista Ventral

1 - Extremidade anterior da sutura entre 0s nasais; 2- Extremidade posterior do alvéolo
incisivo; 3 e 4 — sutura entre nasal e pré-maxilar; 5 e 6 - Sutura lateral entre pré-maxilar e
maxilar; 7 - Extremidade anterior do forame incisivo; 8 - Extremidade posterior do forame
incisivo; 9 e 10 — Extremidade anterior do foramen infraorbital; 11 e 12 - Margem anterior do
alvéolo do 4° pré-molar; 13 e 14 - Margem posterior do alvéolo do 3° molar; 15 e 16 - Sutura
entre maxilar e jugal na por¢éo interna do arco zigomatico; 17 - Extremidade posterior da sutura
do palato; 18 e 19 - Extremidade do processo jugal posterior; 20 e 21 — Extremidade posterior

do foramen oval; 22 e 23 - Ponto de maior largura do meato auditivo externo; 24 e 25 -
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Extremidade lateral da sutura entre basisfendide e basioccipital; 26 e 27 - Extremidade lateral
da apofise mastoide; 28 - Extremidade anterior da parte basilar do osso occipital; 29 -
Extremidade anterior do forame magno; 30 e 31 - Extremidade lateral da crista occipital; 32 e
33 - Extremidade lateral do forame magno; 34 - Extremidade posterior do occipital.

Vista Lateral

1 - Extremidade anterior da sutura entre nasais; 2- Extremidade anterior da sutura entre
nasal e pré-maxilar; 3 - Ponto mais posterior do alvéolo incisivo; 4 - Ponto inferior do alvéolo
incisivo; 5 - Sutura entre nasal e frontal; 6 - Sutura entre maxilar e frontal na borda do forame
infraorbital ; 7 — Ponto mais inferior da sutura entre pré-maxilar e maxilar; 8 — Ponto mais
inferior da sutura entre maxilar e lacrimal; 9 - Sutura supra posterior entre maxila e jugal na
borda do arco zigomatico; 10 - Extremidade inferior da sutura entre maxilar e jugal; 11 -
Extremidade final do processo jugal superior; 12 - Extremidade final do processo jugal inferior;
13 — Ponto superior da sutura entre frontal e parietal; 14 - Sutura entre frontal, parietal e
esquamosal; 15 - Extremidade do processo jugal posterior; 16 - Extremidade anterior da sutura
entre pterigoide e bula timpanica; 17 - Extremidade posterior da sutura entre pterigoide e bula
timpanica proximo ao meato auditivo externo; 18 — Extremidade inferior da apdfise mastoide;
19 — Sutura entre o occipital e bula timpanica; 20 - Extremidade posterior do occipital.

Vista Lateral da Mandibula

1 - Borda anterior dorsal do alvéolo incisivo; 2- Borda anterior ventral do alvéolo
incisivo; 3 - Extremidade inferior do diastema; 4 - Borda anterior da raiz do 3° molar; 5 -
interseccdo posterior da raiz do molar com a superficie coronoide; 6 - Ponto dorsal da borda
ventral do ramo horizontal com o corpo da mandibula; 7 - Ponta do processo coronoide; 8 -
Maéaximo de curvatura entre o processo coronoide e condilar; 9 - Borda anterior da superficie
articular condilar; 10 - Ponta do processo condilar; 11 - Borda posterior da superficie articular
condilar; 12 - M&ximo de curvatura entre o processo condilar e angular; 13 - Ponta do processo

angular.
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Variacdo geogréafica e morfologia

ABSTRACT: A alta biodiversidade neotropical, em especial na regido da Amazbnia é o
resultados de complexos processos geoldgicos, climaticos e ecoldgicos. O género Proechimys
representa um dos mais diversos grupos de roedores, possuindo ampla distribuicdo geografica
e nimero de taxa. Nosso objetivo foi verificar se ocorre diferenca intraespecifica na forma e
tamanho no cranio e mandibula nos roedores do género Proechimys em relacdo a divisdo
geografica da regido Amazonica (ocidental, central e oriental), e a divisdo geogréafica norte e
sul com o Rio Amazonas agindo como barreira. Foram examinados 236 cranios e mandibulas
de sete espécies do género Proechimys. Utilizamos métodos de morfometria geométrica com a
plotagem de marcos anatdmicos bidimensionais. Nossos resultados ndo foram significativos em
relacdo ao efeito da divisdo geogréfica (ocidental, central e oriental) bem como do rio
Amazonas como barreira, na diferenca de forma e tamanho do género Proechimys. Sendo a

forma entre as espécies, e intraespecifica muito sutil, com o sincranio muito similar.

KEY WORDS: Barreiras. Dispersdo. Amazonia. Roedores. Morfometria.
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INTRODUCAO

A alta biodiversidade neotropical, em especial na regido da Amazonia é o resultados de
complexos processos geoldgicos, climaticos e ecologicos. Evidéncias indicam que alguns
destes processos estariam interligados como a elevacao dos Andes (Hoorn et al., 1995; Hoorn
et al., 2010), alteracdes climaticas, deposicdo de sedimentos (Insel, Poulsen & Ehlers 2009;
Poulsen, Ehlers & Insel, 2010) e a formagdo do rio Amazonas como um rio transcontinental
(Hoorn et al., 2017). Associado a essas mudancas da paisagem, estariam 0S processos
ecologicos como a teoria dos reflgios, eventos vicariantes e 0s rios como barreira (Wallace
1854; Haffer 1969; Bush 1994; Leite & Rogers 2013).

A hipoétese de que os sistemas ribeirinhos na Amazonia serviriam como uma barreira
ao fluxo génico entre as populac6es foi proposta por Wallace (1854). Atualmente essa hipotese
ainda é controversa, pois para alguns organismos como aves e primatas os sistemas ribeirinhos
agem como uma barreira favorecendo a especiacao (Ayres & Clutton-Brock 1992; Ribas et al.,
2012). Por outro lado, para alguns anfibios, squamatas, marsupiais e roedores ndo ocorre essa
delimitacdo a dispersdo (da Silva & Patton 1998; Gascon et al., 2000; Moraes et al., 2016).
Porém, como a especiacdo na Amazonia ndo é explicada por um Unico modelo, aparentemente
possuindo uma histéria mais complexa de especiacdo (Bush 1994), anélises de modelos para
uma determinada espécie, género ou familia devem ser levadas em consideracao.

O género Proechimys representa um dos mais diversos grupos de roedores (Emmons,
2005). Para o continente sul americano sdo reconhecidas 22 espécies de Proechimys, porém
esse valor é subestimado (Patton & Leite, 2015). O género possui uma consideravel variacao
no nimero de cromossomos de 2n = 14/16 até 2n = 62 (Weksler et al., 2001; Machado et al.,
2005; Silva et al., 2012). Desta forma, devido as espécies de Proechimys apresentarem
semelhangas morfoldgicas e grande numero de tdxons, as espécies sdo divididas em grupos,
com base em similaridades morfologicas (Patton, 1987; Patton & Leite, 2015).

As espécies do género Proechimys sdo terrestres e sua distribuicdo se estende de
Honduras na América Central até o Paraguai na América do Sul (Lara et al., 2002; Oliveira &
Bonvicino, 2006). E o género mais amplamente distribuido da familia Echimyidae (Patton &
Leite, 2015), podendo ocorrer de trés a cinco espécies em simpatria (Patton, da Silva &
Malcolm, 2000). E considerado o mamifero mais abundante na floresta Neotropical, com
importante papel ecoldgico como dispersor de sementes e presa de varios predadores (Adler
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1995; Hock & Adler 1997; Patton et al., 2000; Lara et al., 2002; Patton & Leite, 2015). As
espéecies desse género vivem em areas de mata de varzea e em terra firme na Floresta
Amazonica, matas de galeria, cerraddes e florestas semideciduas no Cerrado (Oliveira &
Bonvicino, 2006).

Neste trabalho buscamos responder as seguintes questdes (i) ocorre diferenca na forma
e tamanho no cranio e mandibula nos roedores do género Proechimys? (ii) ocorre diferenca na
forma e tamanho do cranio e mandibula em relacdo a divisdo geografica da regido Amazonica
(ocidental, central e oriental) intraespecificamente? (iii) e em relacéo a divisdo geografica norte
e sul com o Rio Amazonas agindo como barreira, ocorre diferenca na forma e tamanho do
crénio e mandibula intraespecificamente?

Sendo assim, testamos as seguintes hipdteses: (i) ocorre diferenca na forma e tamanho
do cranio e mandibula nos roedores do género Proechimys nas unidades funcionais do cranio
que respondem de forma diferente ao habitat (Corti et al., 2001); (ii) esperamos diferencga
intraespecifica na forma e tamanho do crénio entre a divisdo geogréfica ocidental, central e
oriental da Amazénia. Devido a regido ocidental apresentar alta produtividade florestal e
biodiversidade, (por possuir as maiores concentracdes de nutrientes no solo), propiciando maior
riquezas de mamiferos terrestres, ao contrario da regido oriental mais pobre em biodiversidade
(possuindo solos mais pobres em nutrientes) (Voss & Emmons 1996; Hoorn et al., 2010;
Quesada et al., 2010). Esperamos que, (iii) apesar de com a elevacdo dos Andes (~ 23 — 10
Maa) e o estabelecimento do rio Amazonas (~ 9 Maa), funcionar como uma barreira geografica
que propiciou a especiacdo alopatrica (Hoorn et al 2010; Hoorn et al., 2017), para os roedores
0 rio Amazonas nao representa uma barreira a dispersdo das espécies (Gascon et al., 2000).
Desta forma ndo esperamos encontrar diferenca no cranio e mandibula entre os individuos que

se encontram na regido geografica norte daqueles que se encontram ao sul do rio Amazonas.

MATERIAL E METODOS

Amostragem

Examinamos os cranios e mandibulas de individuos do género Proechimys depositados
em trés cole¢es cientificas do Brasil: Museu Nacional do Rio de Janeiro (MNRJ), Museu de
Zoologia da Universidade de Sao Paulo (MZUSP) e Universidade Federal do Espirito Santo,
Vitdria, ES (UFES).
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Os individuos foram fotografados na vista dorsal, ventral e lateral esquerda do crénio,
assim como na vista lateral esquerda da mandibula, através de uma camera digital FUJIFILM
FINEPIX S regulada no modo padréo, sem flash, funcdo macro, resolucdo de 7 megapixels
(3072 x 2304) a uma distancia focal padréo de 13 cm. A padronizacdo da distancia foi garantida
pela utilizacdo de um suporte portétil para a cdmera sobre o qual foram apoiados os individuos
fotografados. O tamanho amostral total foi de 235 individuos, mas este nimero variou conforme
a vista ja que alguns individuos apresentavam estruturas quebradas (Tabela 1). Somente
individuos adultos (denticdo permanente erupcionada) foram utilizados para as analises. A lista

completa dos espécimes estudados se encontrada no Apéndice I.

Tabela I. Total de espécies por grupos do género Proechimys analisadas nesse estudo, com o

tamanho amostral para cada espécies e para as diferentes vistas do cranio.

Espécies Dorsal Ventral Lateral Mandibula
Grupo longicaudatus

Proechimys longicaudatus (Rengger, 1830) 7 7 7 7
Proechimys cuvieri (Petter, 1978) 22 21 21 14

Grupo gardneri

Proechimys kulinae (da Silva, 1998) 5 5 5 5
Grupo goeldii
Proechimys goeldii (Thomas, 1905) 23 23 24 15

Grupo guyannensis ]
Proechimys guyannensis (E. Geoffroy St.

Hilaire, 1803) 26 27 26 21
Proechimys roberti (Thomas, 1901) 129 127 125 70
Grupo semispinosus

Proechimys semispinosus (Tomes, 1860) 6 5 5 6
Total 218 215 213 138

A ordenacéo e organizacgéo da lista de fotos digitais foi realizada utilizando o programa
TPSULtil versdo 1.64 (Rohlf, 2013). A digitalizacdo dos marcos anatémicos que melhor
representam a morfologia do cranio e da mandibula, foi realizada com o programa TPSDig2,
versdo 2.22 (Rohlf, 2015). Foram digitalizados 23 marcos anatdmicos na vista dorsal, 34

marcos anatdbmicos na vista ventral, 20 marcos anatémicos na vista lateral do cranio e 13 marcos
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anatémicos na lateral da mandibula (Figural, descri¢cdo no Apéndice I1). Os marcos anatdmicos
foram similares aos propostos por Corti et al., (2001) para o cranio e Monteiro & Reis (2005)

para a mandibula.

Figura 1. Posi¢do dos marcos anatdbmicos no sincranio de Proechimys cuvieri: A) dorsal, B)

ventral, C) lateral e D) lateral da mandibula.
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Andlise de Morfometria Geométrica

A variacdo no tamanho do cranio e mandibula foi calculada a partir do tamanho do
centroide que € a raiz quadrada da soma das distancias ao quadrado entre cada marco anatdbmico
e o0 centroide da forma (Bookstein, 1991). O tamanho do centroide foi log transformado. Para
testar a diferenca de tamanho entre as espécies foi realizada uma Anélise da VVariancia ANOVA.
Foi realizado o teste de Tukey em caso de p <0.05, para identificar entre quais espécies ocorre
diferenca significativa.

As coordenadas dos marcos anatdbmicos foram sobrepostas com o método de
sobreposicdo generalizada de Procrustes (GPA — Generalized Procrustes Analysis) (Dryden &
Mardia, 1998; 2016). O método GPA remove diferencas ndo relacionadas a forma como escala,
posicao e orientacdo, com as coordenadas dos marcos anatémicos resultando em uma matriz de
varidveis de forma ou residuos de Procrustes (Rohlf e Slice 1990; Dryden & Mardia, 1998;
Adams et al., 2004). Foi testada a associacao entre tamanho e forma, ou seja, se ha influéncia
da alometria (residuos de regressdo de forma e tamanho) no conjunto de dados através de uma
analise de regressao multipla. A partir disso, os dados corrigidos para alometria foram utilizados
para demais andlises de forma.

Para avaliacdo da forma foi usada como analise exploratdria a Analise de Componentes
Principais (PCA- Principal Component Analysis), para verificar a existéncia de ordenagéo nos
dados entre os PCs de maior variacdo. Para testar a diferenca da forma entre as espécies foi
realizada a MANOVA (Multivariate Analysis of Variance). Foi usada uma funcéo
discriminante, a LDA (Linear Discriminant Analysis) seguindo de uma Analise de Varidveis
Candnicas (CVA - Canonical Variate Analysis) para geracdo dos graficos discriminantes. As
visualizacdes das diferencas de forma foram feitas através de projecdes das configuracdes de

marcos anatdmicos ao longo dos diferentes eixos da CVA.

Dimorfismo Sexual

Verificamos se ocorre dimorfismo sexual na forma e tamanho do crénio e mandibula
para cada espécie. Para testar a diferenga de tamanho entre machos e fémeas foi utilizado o teste
t de Student; Para a forma utilizamos a MANOVA.

Morfologia em relagédo a distribuicdo geogréfica
As informagdes sobre os locais de coleta da amostra (tomadas nas colecGes visitadas)

serviram como base para gerar uma matriz de distancia geografica (em km) através do programa
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Geographic Distance Matrix Generator (Ersts, 2009). Para a variagdo morfoldgica entre as
localidades geograficas, foi gerada uma matriz de distancias de Mahalanobis para computar um
fenograma com o método de Neighbor-Joining (NJ). Ambas as matrizes, de distancia geografica

e morfoldgica, foram relacionadas através do teste de Mantel.

&

"~ South America| § "

m P, cuvieri

o P. goeldii

o P. guyannensis

A P kulinae

O P, longicaudatus
* P roberti

<> P. semispinosus

o] 1.000
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Figura 2: Mapa da localizacéo geogréafica das espécies de Proechimys, na América do Sul, com
a separacdo geografica ocidental, central e oriental (adaptado de Hoorn et al., 2010), e a divisdo
norte e sul do Rio Amazonas. Fonte do mapa politico e hidrolégico da América do Sul

(http://www.diva-gis.org/).

Para todas as analises estatisticas e para a geracdo de graficos utilizamos a linguagem
“R” na versao 3.4.3 (R Development Core Team, 2017), e as bibliotecas ape (Paradis, Claude
& Strimmer, 2004), ade4 (Dray & Dufour, 2007), geomorph. (Adams et al., 2017), MASS
(Venables & Ripley, 2002), Morpho (Schlager, 2017), Rvcg (Schlager, 2017), stats (R Core
Team, 2017) e vegan (Oksanen et al., 2017).

RESULTADOS

Dimorfismo sexual

Em relagdo ao dimorfismo sexual no tamanho o teste t se mostrou significativo em todas
as vistas do cranio das espécies de Proechimys: (dorsal t = -2,02; p = 0,04; ventral t = -2,05; p
= 0,04; lateral t = -2,16; p = 0,03; a lateral da mandibula nao foi significativo t = -1,79; p =
0,07) porém o resultado da ANOVA mostra que a interacdo entre os fatores, sexo e especie ndo
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foi significativa em nenhuma das vistas. Para a forma a interacéo entre os fatores, sexo e espécie
também ndo foi significativa (dorsal: F(1:116) = 0,6819, p = 0,76; ventral: F(1:120) = 0,6391; p =
0,79; lateral: F(1:100) = 0,6341; p = 0,84; lateral da mandibula: F:78) = 0,7538; p = 0,54), desta

forma ambos os sexos foram analisados juntos.

Diferenciacdo Morfologica entre espécies

Ocorreu diferenca de tamanho do centroide entre as espécies de Proechimys para as
vistas dorsal (F;211) = 54,48; p = <0,001); ventral (F;208) = 53,86, p = <0,001); lateral (Fs;206)
= 49,93; p = <0,001) e lateral mandibula (F;131) = 32,91; p = <0,001). Onde as espécies P.
roberti e P. kulinae diferem das outras espécies, possuindo tamanhos de centroide menores
(Figura 3). Como resultados muito similares foram observados em todas as vistas, apresentamos

os resultados somente da vista dorsal.
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Figura 3. Boxplot da variacdo do tamanho do centroide da vista dorsal do cranio para as
especies de Proechimys. As letras diferentes se referem a diferenca significativa do teste de
Tukey.

Em relacdo a alometria, foi encontrado valor significativo (p = 0,01), para as quatro
vistas do sincranio, sendo assim, a forma sem o fator alométrico foi utilizada para as analises.
Constatamos diferenga da forma entre as espécies para a vista dorsal (A de Wilks = 0,19; Fs;211)

=2,86; p = <0,001), ventral (A de Wilks = 0,03; F:208) = 4,04; p = <0,001), lateral (A de Wilks
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= 0,08; F:206) = 2,46; p = <0,001), e lateral da mandibula (A de Wilks = 0,17; F;131) = 1,70; p
=<0,001). A LDA reclassificou as espécies de Proechimys, sendo os valores de reclassificacao
mais baixos de P. cuvieri, P. goeldii, P. guyannensis e P. longicaudatus. Ja os valores mais
altos de reclassificacdo foram de P. kulinae, P. roberti e P. semispinosus (Tabela Il). Através
da andlise de componentes principais (PCA), ndo foi possivel obter estruturacdo entre as
especies. Em relacdo a analise de varidveis canbnicas (CVA), para a vista dorsal mostrou uma
sobreposicao entre as espécies, com leve separacdo de P. kulinae e P. cuvieri do restante das
especies (Figura 4). Onde a espécie P. kulinae difere de todas as espécies exceto de P. goeldii
na vista dorsal, ventral e lateral da mandibula, e de P. longicaudatus na vista dorsal. J& a espécie
P. roberti, ndo apresenta diferenca com nenhuma outra na lateral da mandibula.

O resultado do teste de Mantel na comparacdo das matrizes de distancia geografica e
morfologica, apresentou valores ndo significativos para as vistas dorsal (r = -0,0005; p = 0,45),
ventral (r =-0,0447; p = 0,83), lateral (r =-0,0056; p =0,52) e lateral da mandibula (r = -0,0434;
p =0,74).
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Tabela I1: Matriz de classificacdo das espécies de Proechimys em relacdo aos individuos e o

porcentual que foram classificados corretamente pela LDA.

Dorsal
P. cuvieri P.goeldii P.guyannensis P. kulinae P. longicaudatus P. roberti P. semispinosus %
P. cuvieri 14 - - - - 8 - 64%
P.goeldii - 9 3 - - 11 - 39%
P.guyannensis - 1 13 - - 12 - 50%
P. kulinae - 1 - 3 - 1 - 60%
P. longicaudatus - 1 - - 3 3 - 43%
P. roberti 2 3 2 - - 121 1 94%
P. semispinosus - - - - - 2 4 67%
Ventral
P. cuvieri P.goeldii P.guyannensis P. kulinae P. longicaudatus P. roberti P. semispinosus %
P. cuvieri 19 1 - - - 1 - 90%
P.goeldii 1 15 - - - 7 - 65%
P.guyannensis - 1 23 - 2 1 - 85%
P. kulinae - 1 - 4 - - - 80%
P. longicaudatus - - 1 - 4 2 - 57%
P. roberti - - - - 2 125 - 98%
P. semispinosus - - - - - - 5 100%
Lateral
P. cuvieri P.goeldii P.guyannensis P. kulinae P. longicaudatus P. roberti P. semispinosus %
P. cuvieri 11 1 - - - 9 - 52%
P.goeldii - 22 - - - 2 - 92%
P.guyannensis - 1 20 - - 5 - 7%
P. kulinae - - - 5 - - - 100%
P. longicaudatus 1 - - - 6 - - 86%
P. roberti - 4 3 - - 118 - 94%
P. semispinosus - - - - - 1 4 80%
Lateral Mandibula
P. cuvieri P.goeldii P.guyannensis P. kulinae P. longicaudatus P. roberti P. semispinosus %
P. cuvieri 6 2 1 - - 5 - 43%
P.goeldii - 6 1 - - 8 - 40%
P.guyannensis - 2 9 - - 10 - 43%
P. kulinae - - - 5 - - - 100%
P. longicaudatus - - 1 - 3 3 - 42%
P. roberti 3 1 5 - - 60 1 86%
P. semispinosus - - 1 - - - 5 83%
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Figura 4. Analise de varidveis candnicas para o0s dois primeiros eixos (CV1 e CV2) para a forma do cranio de Proechimys nas vistas: A) dorsal;

B) ventral; C) lateral e D) lateral da mandibula. As linhas pretas representam os valores maximos da CV e as linhas pontilhadas representam os

valores minimos da CV, e os percentuais de explicacdo de cada CV é dado em parénteses.
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N&o foi constatamos diferenca no tamanho do centroide entre as divisGes

geogréficas. As espécies que ocorrem em mais de uma regido geografica ndo apresentam

diferenca no tamanho do centroide em nenhuma das vistas do sincranio (Tabela I11). Para

a forma néo foi constatada diferenca intraespecifica do sincranio em relacdo as divisdes

geograficas em nenhuma das vistas do sincranio. A CVA mostra uma sobreposi¢ao nas

espécies de Proechimys em relagdo a diferenga intraespecifica para as divisdes

geograficas (Figura 5).

Tabela I11: Valores da ANOVA (p) para a diferencga intraespecifica no tamanho do

centroide nas espécies de Proechimys em relacdo as divisGes geogréfica, para o cranio e

mandibula, onde: D — dorsal; V — ventral; L — lateral; ML — lateral da mandibula.

Oriental x Central

Ocidental x Central

Oriental x Ocidental

Espécies

D v L ML D V L ML D V L ML
P. cuvieri 1,00 0,28 1,00 0,99 - - - - - - - -
P. goeldii 1,00 0,22 0,99 1,00 0,99 - 1,00 - 0,99 - 0,99 -
P. guyannensis 0,99 0,42 0,99 1,00 - - - - - - - -
P. kulinae 0,98 0,81 0,99 0,95 - - - - - - - -
P. longicaudatus 0,44 0,16 0,45 0,65 1,00 0,45 1,00 1,00 0,59 0,22 0,65 0,74
P. roberti 0,99 0,30 1,00 0,99 - - - - - - - -
P. semispinosus - - - - 0,69 - 0,67 0,69 - - - -
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Figura 5. Andlise de varidveis candnicas para os dois primeiros eixos (CV1 e CV2) para a forma do cranio de Proechimys em relagdo as divisfes
geograficas nas vistas: A) dorsal; B) ventral; C) lateral e D) lateral da mandibula. As linhas pretas representam os valores maximos da CV e as

linhas pontilhadas representam os valores minimos da CV, e os percentuais de explicacdo de cada CV € dado em parénteses.
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Ao considerar o rio Amazonas como uma barreira a relagéo intraespecifica para a
regides norte e sul do Rio Amazonas, as espécies que ocorrem em ambas regibes ndo

apresentaram diferenca de tamanho (Figura 6).
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Figura 6. Boxplot da variagdo do tamanho do centroide da vista dorsal do cranio dos
individuos de Proechimys em relacao a variagdo intraespécifica da regido Norte e Sul do
rio Amazonas. As letras diferentes sobres as caixas indicam a diferenca significativa para

o teste de Tukey.

Em relacdo a forma ndo ocorre variagao intraespecifica em nenhuma das vistas do
sincranio. A LDA em relacdo as espécies que ocorrem no norte e no sul do rio Amazonas
apresentou altos valores de reclassificou as espécies em todas as vistas, com o menor
valor de P. goeldii da regido norte na vista dorsal (Tabela IV). A CVA mostra
sobreposicao nas espécies que ocorrem no norte e sul do rio Amazonas (Figura 7). Nao
foi observada diferenca intraespecifica de forma entre as espécies que ocorrem no norte
e no sul, com excecdo da vista lateral da mandibula que ocorre diferenca entre P. goeldii

sul e P. goeldii norte p = 0,002 (Figura 7).
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Tabela 1V: Matriz de classificacdo intraespecifica nas espécies de Proechimys para a
divisdo geogréficas Norte e Sul do rio Amazonas em relagdo aos individuos e o porcentual

que foram classificados corretamente pela LDA.

Dorsal
Norte  Norte Norte Sul Sul
cuvieri goeldii guyannensis cuvieri Sul goeldii guyannensis %
Norte cuvieri 11 - - - - - 100%
Norte goeldii - 3 2 - 1 - 50%
Norte
guyannensis - 1 22 - - - 96%
Sul cuvieri 1 - - 9 1 1 75%
Sul goeldii - - 1 - 15 - 94%
Sul
guyannensis - - - - - 3 100%
Ventral
Norte  Norte Norte Sul Sul Sul
cuvieri goeldii guyannensis cuvieri  goeldii guyannensis %
Norte cuvieri 9 - - - 1 - 90%
Norte goeldii - 8 - - - - 100%
Norte
guyannensis - - 24 - - - 100%
Sul cuvieri - - - 11 - - 100%
Sul goeldii - - 1 - 14 - 93%
Sul
guyannensis - - - - - 3 100%
Lateral
Norte  Norte Norte Sul Sul Sul
cuvieri goeldii guyannensis cuvieri goeldii guyannensis %
Norte cuvieri 9 - - - - - 100%
Norte goeldii - 8 - - - - 100%
Norte
guyannensis - - 24 - - - 100%
Sul cuvieri - 1 - 10 1 - 83%
Sul goeldii - - - - 16 - 100%
Sul
guyannensis - - - - - 2 100%
Lateral da Mandibula
Norte  Norte Norte Sul Sul Sul
cuvieri goeldii guyannensis cuvieri  goeldii guyannensis %
Norte cuvieri 6 - - - - - 100%
Norte goeldii - 4 1 - - - 80%
Norte
guyannensis - - 19 1 - - 95%
Sul cuvieri - - - 8 - - 100%
Sul goeldii - - - 1 9 - 90%
Sul

guyannensis - - - - - - -
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Figura 7. Andlise de variaveis candnicas para os dois primeiros eixos (CV1 e CV2) para a forma do cranio de Proechimys em relacdo ao rio

Amazonas como barreira geogréafica nas vistas: A) dorsal; B) ventral; C) lateral e D) lateral da mandibula. As linhas pretas representam os valores

méaximos da CV e as linhas pontilhadas representam os valores minimos da CV, e os percentuais de explicacdo de cada CV é dado em parénteses.
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DISCUSSAO

Foi constatamos dimorfismo sexual no tamanho e na forma nas espécies de Proechimys,
porém nao foi evidenciado interacdo entre os fatores sexo e as espécies, parcialmente contrario
ao trabalho de Corti et al., (2001), que constatou dimorfismo no tamanho e ndo para a forma de
Proechimys. Por sua vez, podemos constatar que o dimorfismo sexual é pouco relevante no
género Proechimys, uma vez que é relatado que a diferenca do tamanho entre 0s sexos esta
associado ao crescimento das espécies mesmo quando adultos (Patton & Rogers1983; Patton et
al., 2000). Em relagdo ao tamanho do centroide no sincranio das espécies de Proechimys,
observamos que ocorre diferenga. Com a espécie P. roberti apresentando grande variacéo por
agrupar as subespécies (P. roberti arescens, e P. roberti oris). A espécie P. kulinae que
apresenta o menor tamanho corporal do género (Patton & Leite, 2015), também apresenta o
menor tamanho de centroide (Figura 3).

Na forma do sincrénio, constatamos diferenca entre as espécies de Proechimys.
Entretanto a CVA (Figura 4), mostra grande sobreposicdo entre as espécies, aparentemente
apresentado diferencas sutis na forma do sincranio. Sendo assim, podemos considerar que as
espécies do género sdo bastante similares, possuindo no geral um cranio estreito e alongado,
possivelmente essas caracteristicas estariam relacionadas ao seu ambiente e habitos
alimentares. Considerando que roedores que vivem em areas florestais e possuem uma dieta
herbivora possuem um cranio mais estreito (Samuels 2009; Hautier, Lebrun & Cox, 2012).
Desta forma, a nossa primeira hipétese € parcialmente corroborada, uma vez que constatamos
diferenca de tamanho no sincranio entre as espécies. Porém ndo observamos diferenca de forma
em relacdo as estruturas funcionais do sincranio relacionadas a audi¢do, alimentacéo e olfato,
como encontrado por Corti et al. (2001).

Para a variacdo intraespecifica nas regides geograficas (oriental, central e ocidental),
observamos que as espécies que ocorrem em mais de uma regido ndo apresentam diferenca de
tamanho e forma. Isso evidencia a ampla distribuicdo e capacidade de dispersé@o deste género.
Considerando ainda, que o género é capaz de sobreviver em diferentes ambientes, como
preservados ou que sofreram perturbagéo (Patton et al., 2000). Desta forma, podemos inferir
que apesar da regido ocidental apresentar maior riqueza de mamiferos por possuir
caracteristicas de solo e produtividade superiores do que 0 encontrado na regido oriental (\Voss
& Emmons 1996; Hoorn et al., 2010; Quesada et al., 2010), as espécies de Proechimys
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possivelmente ndo apresentam diferencas de tamanho e forma oriundas destes fatores. Nao
corroborada a nossa segunda hipdtese uma vez que nao ocorre diferenca intraespecifica.

Notavelmente o0 mesmo ocorre quando se considera o rio Amazonas como uma barreira.
Quando analisamos as especies que ocorrem em ambas as margens do rio Amazonas,
observamos que ndo ocorre diferenca intraespecifica. Desta forma, podemos considerar que o
rio Amazonas ndo é uma barreira efetiva a dispersdo dessas espécies, corroborando a nossa
terceira hipotese. Podemos ressaltar ainda, como apontado por Moraes et al., (2016), como a
habilidade de cada espécie em transpor o rio e estabelecer populagdes na outra margem é
relevante. Sendo relatado que para roedores o padrdo de distribuicdo estd geralmente mais
correlacionado com a vegetacdo do que com a margem do rio (Gascon et al., 2000).

Sendo assim, para entender os padrbes de diversidade, se faz necessario um
entendimento do amplo contexto de influéncias regionais, geograficas e histéricas (Ricklefs,
2004). Considerando, que ao longo do periodo Neogeno, na regido da Amazo6nia ocorreram
mudancas climaticas, erosdo intensa com uma paisagem em mudanca resultante da formacéo
dos Andes e do desenvolvimento da bacia de drenagem, que resultou no surgimento de novos
habitats (Hoorn et al 2017). Essas novas oportunidades ecoldgicas, podem ter ocasionado a
expansdo do género Proechimys, uma vez que sua especiacdo ocorreu durante o Plioceno
(Galewski et al. 2005). Isso resultaria na amplitude de variagcdo que encontramos hoje nesse
género. Com espécies ocorrendo tanto nas Florestas amazénicas ocidentais influenciadas pelos
Andes e a bacia sedimentar, como na floresta da regido oriental amazbdnica mais seca,
influenciadas pela transicdo da Amazénia com o Cerrado. Desta forma, possivelmente a
diversidade e grande amplitude geogréfica do género esta relacionada as questdes ambientais
e/ou a filogenia.

Com o resultado do teste de mantel, onde observamos claramente que ndo héa
estruturacdo geografica na morfologia do sincrénio. Descartamos a ideia de isolamento pela
distancia, ou seja, se ha estruturacdo geogréafica ela ndo € linear. Em conjunto com as analises
de diferenciacéo regional (ocidental, central e oriental) e do rio Amazonas como uma barreira,
concluimos que as espécies do género Proechimys ndo sdo influenciadas no tamanho e na forma
do sincranio por nenhuma destas hipoteses. Salientando, como o sincranio ao longo das

variacdes regionais e o rio Amazonas como barreira, apresenta diferencas de forma bem sutis.
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APENDICE |

Espécies de Proechimys utilizadas nas analises. Espécimes depositados nas colec¢des:
Museu Nacional do Rio de Janeiro (MN), Museu de Zoologia da Universidade de Séo Paulo
(MZUSP) e Universidade Federal do Espirito Santo, Vitoria, ES (UFES).
Proechimys cuvieri: Fémea: USP26619; Machos: MN61640; MN61641; USP21258;
USP21257; USP22932; USP21260; USP21268; USP22935; USP26700; USP21255;
USP26622; Sem género definido: USP21270; USP26641; USP25983; USP26150; USP26649;
USP26136; USP26127; USP26202; USP25948; USP26620; USP26610; USP26616.
Proechimys goeldii: Fémeas: USP7347; USP21278; USP22759; USP21275; USP26609;
USP26603; USP26606; Machos: USP26621; USP21277; USP21272; USP21276; USP22745;
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USP21281; USP26617; USP22747; Sem género definido: MN6150; USP537; USP26014;
USP25937; USP26008; USP26642; USP26012; USP26006; USP26614; USP21279.
Proechimys guyannensis: Fémeas: MN20427; MN20316; MN20350; MN20349; MN20359;
MN20374; MN20342; MN20371; MN20444; USP4660; USP8994; USP22353; Machos:
MN20425; MN20380; MN20336; MN20352; MN20330; MN20310; MN20363; MN20366;
MN20339; MN20608; MN20434; MN20446; MN20418; MN20419; USP8074; USP8074.
Proechimys kulinae: Fémea: UFES2649; Machos: UFES2962; UFES2839; Sem género
definido: UFES2834; UFES2835.

Proechimys longicaudatus: Fémeas: USP25837; USP6346; Machos: USP900; USP6347,;
USP10657; Sem género definido: MN64694; USP2005; USP6346; USP17562.

Proechimys roberti: Fémeas: MN34149; MN81717; USP21271; USP4498; MN34140;
MN21924; MN4064; USP26655; MN34168; MN34169; MN34170; MN67093; MN50209;
MN50213; MN50194; MN50195; MN50199; MN76215; MN76211; UFES1390; UFES1388;
MN50200; MN76750; UFES1392; UFES1395; UFES1396; UFES1397; UFES1405;
UFES1398; UFES1401; 50-F-UFES1404; UFES1445; UFES1570; UFES1569; UFES1887;
UFES1858; USP26612; USP21263; Machos: MN81718; USP26693; MN21914; MN34144;
MN21922; MN21923; MN4078; MN5454; MN5457; MN34174; MN50211; MN50208;
MN50193; MN50196; MN75077;, UFES1402; UFES1403; UFES1400; UFES1446;
UFES1580; UFES1583; UFES2945; UFES1857; UFES1873; UFES1860; UFES1859;
USP26552; USP26604; Sem género definido: USP26211; USP26213; USP26220;
USP26210; USP25996; USP26188; USP26184; USP26204; USP26204; USP26207;
USP26221; USP26208; USP26201; USP26169; USP26205; USP26193; USP26215;
USP26166; USP26183;  USP26181; USP26182; MN69846; USP26214; USP26195;
SP26055; USP26110; USP26134 USP26115; USP26209; USP26133; USP26112; USP26198;
USP26219; USP26089; USP26117; USP26111; USP26035; USP26090; ; USP26116;
USP26026; USP25979; USP25984; USP25913; USP25954; USP25930; USP26029;
USP25945; USP25944; USP25912; USP25922; USP25947; USP25957;  USP25943;
USP25991; USP25997; USP26034; USP25941; USP26175; USP26023; USP26167;
USP26057; USP26122; USP26118; USP26065; USP25981; USP26135; USP26114;
USP26191; USP26130; USP26124; USP26206; USP26216.

Proechimys semispinosus: Fémeas: MN27951; MN27952; MN27954; Machos: MN27950;
MN27953; Sem género definido: USP2002.
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APENDICE I

Descri¢do dos marcos anatdmicos para as quatro vistas dos sincranio.

Vista Dorsal

1 - Extremidade do nasal na sutura entre os nasais; 2 e 3 - Extremidade anterior da sutura
entre o nasal e o pré-maxilar; 4 e 5 - Extremidade anterior da raiz do arco zigomético; 6 e 7 -
Sutura anterolateral entre o frontal e maxilar; 8 - Sutura sagital entre o frontal e o nasal; 9 e 10
- Extremidade posterior do forame infra orbital; 11 e 12 - Extremidade anterior do forame infra
orbital; 13 e 14 - Extremidade final do processo jugal superior; 15 e 16 - Extremidade anterior
da sutura entre o frontal e o esquamosal; 17 - Sutura sagital entre o frontal e o parietal; 18 e 19
- Extremidade do processo jugal posterior; 20 e 21 — Ponto de maior largura do meato auditivo
externo; 22 - Sutura sagital entre o parietal e interparietal; 23 - Extremidade posterior do
occipital.

Vista Ventral

1 - Extremidade anterior da sutura entre os nasais; 2- Extremidade posterior do alvéolo
incisivo; 3 e 4 — sutura entre nasal e pré-maxilar; 5 e 6 - Sutura lateral entre pré-maxilar e
maxilar; 7 - Extremidade anterior do forame incisivo; 8 - Extremidade posterior do forame
incisivo; 9 e 10 — Extremidade anterior do foramen infraorbital; 11 e 12 - Margem anterior do
alvéolo do 4° pré-molar; 13 e 14 - Margem posterior do alvéolo do 3° molar; 15 e 16 - Sutura
entre maxilar e jugal na por¢do interna do arco zigomatico; 17 - Extremidade posterior da sutura
do palato; 18 e 19 - Extremidade do processo jugal posterior; 20 e 21 — Extremidade posterior
do foramen oval; 22 e 23 - Ponto de maior largura do meato auditivo externo; 24 e 25 -
Extremidade lateral da sutura entre basisfendide e basioccipital; 26 e 27 - Extremidade lateral
da apdfise mastoide; 28 - Extremidade anterior da parte basilar do osso occipital; 29 -
Extremidade anterior do forame magno; 30 e 31 - Extremidade lateral da crista occipital; 32 e
33 - Extremidade lateral do forame magno; 34 - Extremidade posterior do occipital.

Vista Lateral

1 - Extremidade anterior da sutura entre nasais; 2- Extremidade anterior da sutura entre
nasal e pré-maxilar; 3 - Ponto mais posterior do alvéolo incisivo; 4 - Ponto inferior do alvéolo
incisivo; 5 - Sutura entre nasal e frontal; 6 - Sutura entre maxilar e frontal na borda do forame
infraorbital ; 7 — Ponto mais inferior da sutura entre pré-maxilar e maxilar; 8 — Ponto mais
inferior da sutura entre maxilar e lacrimal; 9 - Sutura supra posterior entre maxila e jugal na

borda do arco zigomatico; 10 - Extremidade inferior da sutura entre maxilar e jugal; 11 -
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Extremidade final do processo jugal superior; 12 - Extremidade final do processo jugal inferior;
13 — Ponto superior da sutura entre frontal e parietal; 14 - Sutura entre frontal, parietal e
esquamosal; 15 - Extremidade do processo jugal posterior; 16 - Extremidade anterior da sutura
entre pterigoide e bula timpanica; 17 - Extremidade posterior da sutura entre pterigoide e bula
timpanica proximo ao meato auditivo externo; 18 — Extremidade inferior da apdfise mastoide;
19 — Sutura entre o occipital e bula timpanica; 20 - Extremidade posterior do occipital.

Vista Lateral da Mandibula

1 - Borda anterior dorsal do alvéolo incisivo; 2- Borda anterior ventral do alvéolo
incisivo; 3 - Extremidade inferior do diastema; 4 - Borda anterior da raiz do 3° molar; 5 -
interseccdo posterior da raiz do molar com a superficie coronoide; 6 - Ponto dorsal da borda
ventral do ramo horizontal com o corpo da mandibula; 7 - Ponta do processo coronoide; 8 -
Maéaximo de curvatura entre o processo coronoide e condilar; 9 - Borda anterior da superficie
articular condilar; 10 - Ponta do processo condilar; 11 - Borda posterior da superficie articular
condilar; 12 - M&ximo de curvatura entre o processo condilar e angular; 13 - Ponta do processo

angular.
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Resumo: A distribuicdo geografica das espécies pode ser vista como o reflexo espacial do seu
nicho, considerando que a espécie depende de condi¢bes adequadas para sua sobrevivéncia.
Sendo assim, algumas caracteristicas morfolégicas compartilhadas podem surgir quando 0s
organismos ocorrem em ambientes similares. Nosso objetivo foi, através da morfologia do
sincranio e da modelagem de nicho, demonstrar as diferencas que ocorrem entre os dois géneros
de ratos de espinho Proechimys e Trinomys. Testando as hip6teses de que ocorre diferenca no
sincranio entre os géneros, apesar de apresentarem grande similaridade morfoldgica e
ecologica. Considerando que o género com maior potencial de ocorréncia na modelagem de
nicho, apresente menor diferenca na morfologia do sincranio. Para isso, nosso tamanho
amostral total foi de 612 individuos de ambos os géneros. Utilizamos métodos de morfometria
geométrica com a plotagem de marcos anatdmicos bidimensionais. Os modelos de distribuicédo
das espécies foram gerados pelo algoritmo de maxima entropia (Maxent), utilizando dados de
presenca das espécies e 19 camadas bioclimaticas e uma de elevagdo. Com nossos resultados,
observamos que ndo ocorre diferenca de tamanho do sincranio entre os géneros Proechimys e
Trinomys em nenhuma das vistas, porém, ocorre diferenca de forma. As espécies de Trinomys
apresentando alteracdes nas bulas auditivas e possuindo um processo jugal mais proeminente e
um cranio mais robusto, e as espécies de Proechimys um cranio delgado e afilado. Os modelos
de distribuicdo potencial das espécies mostram grande sobreposic¢do de nicho, com amplas areas
de distribuicdo potencial para as espécies de Proechimys e Trinomys. Com os modelos de
distribuicdo potencial das espécies de Proechimys apresentando maior amplitude de

distribuicdo potencial, apesar das espécies possuirem a menor variacdo de forma do sincranio.

Palavras-chave: Ambiente. Diversidade. Hystricognathi. Modelagem. Morfometria.
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Introducgéo

As caracteristicas morfologicas dos organismos sdo utilizadas na classificagdo em
grupos em estudos de sistematica e entdo comparados para identificar as relaces entre os
organismos (Cardini e Elton 2008), como também é utilizada para a quantificacdo da
diversidade bioldgica (Adams et al. 2004). A diversidade bioldgica pode refletir trajetdrias de
desenvolvimento divergentes devido a diversas condi¢cdes ambientais, dessa forma populacdes
geneticamente homogéneas podem apresentar diferencas morfoldgicas, sendo a morfometria
uma importante ferramenta para a quantificacdo da variacdo da forma (Breno et al. 2011).
Elementos morfoldgicos ou fisioldgicos compartilhados ou Unicos podem surgir quando varios
grupos de organismos enfrentam um gradiente ambiental comum ou similar (Langerhans e
DeWitt 2004).

A distribuicdo geogréafica de uma espécie depende das condi¢des adequadas para sua
sobrevivéncia, assim a amplitude de ocorréncia desta espécie pode ser vista como o reflexo
espacial do seu nicho (Brown e Lomolino 2006). Os modelos de distribuicdo potencial de
espécies podem fornecer uma previsdo ecoldgica util uma vez que sdo modelos de nicho
ambiental potencial e demonstram uma forte capacidade preditiva de ocorréncia das espécies
(Elith e Leathwick 2009). Os roedores possuem ampla distribuicdo ocorrendo em quase todos
0s continentes, podem ocupar basicamente qualquer habitat, o que é possibilitado por seus
habitos alimentares além de reproducdo rapida, desta forma possuem um grande sucesso na
ocupacdo dos ambientes (Kay e Hoekstra 2008).

Dentro da infraordem Hystricognathi, encontramos a familia de roedores Echimyidae a
mais diversa morfologicamente e ecologicamente (Lara et al. 2002; Emmons et al. 2015). As
espécies atuais de Echimyidae compartilham excepcionais caracteres morfolégicos ancestrais
(Lara et al. 2002). Sendo a subfamilia Eumysopinae um dos conjuntos de espécies (terrestres,
semi-fossorial e arbdrea) que retiveram algumas caracteristicas consideradas primitivas (Verzi
et al. 1995; Fabre et al. 2013). Dentro da subfamilia Eumysopinae encontram-se 0s géneros de
ratos de espinho Proechimys e Trinomys.

Os géneros Proechimys e Trinomys compartilham muitas caracteristicas cranio-
dentarias e morfologicas (Pessoa et al. 2015). Por compartilharem estas caracteristicas eram
considerados um unico género, até que em 1921 Thomas dividiu o género Proechimys em dois

subgéneros, Proechimys sensu stricto e Trinomys. Porém, a combinacdo de dados
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biogeograficos e filogenéticos (Lara et al. 1996; Galewski et al. 2005; Fabre et al. 2013),
separou os géneros Proechimys e Trinomys. Estes ndo estando filogeneticamente relacionados
e representam as linhagens evolutivas mais distantes entre os Echimyidae, sendo os dois
géneros tdo divergentes que devem, portanto ser considerados como géneros distintos
(Galewski et al. 2005). De fato, as espécies dos géneros Proechimys e Trinomys ocupam
distintas areas geograficas. Onde Proechimys ocorre na floresta Amazonica e no Cerrado
(Oliveira e Bonvicino 2006). Ja as espécies de Trinomys sdo endémicas da Mata Atlantica, e
ocorrem em area de transicdo com o Cerrado e a Caatinga (Lara e Patton 2000; Lara et al. 2002;
Oliveira e Bonvicino 2006).

Sendo assim, nosso objetivo foi através da morfologia do sincranio e da modelagem de
nicho demonstrar as diferencas que ocorrem entre 0s dois géneros de ratos de espinho
Proechimys e Trinomys. Desta forma esperamos encontrar diferenca no sincranio entre os
géneros, apesar de apresentarem grande similaridade morfoldgica e ecoldgica (Galewski et al.
2005). Também, consideramos que 0 género com maior potencial de ocorréncia na modelagem
de nicho, apresente menor variacdo na morfologia do sincranio. Uma vez que a amplitude de
variacdo leva a ocupacdo de nichos distintos. E que possa ocorrer sobreposicdo de nicho
potencial das espécies, devido as similaridades ecoldgicas proveniente de os dois géneros
habitarem areas de floresta.

Material e Métodos

Amostra

Foram examinados individuos do género Proechimys e Trinomys provenientes de quatro
colecdes cientificas do Brasil: Museu de Ciéncias Naturais da Pontificia Universidade Catolica
de Minas Gerais (MCN-M), Museu Nacional do Rio de Janeiro (MNRJ), Museu de Zoologia
da Universidade de Sdo Paulo (MZUSP) e Universidade Federal do Espirito Santo, Vitdria, ES
(UFES).

Os individuos foram fotografados na vista dorsal, ventral e lateral esquerda do cranio,
assim como na vista lateral esquerda da mandibula, através de uma camera digital FUJIFILM
FINEPIX S regulada no modo padréo, sem flash, fungdo macro, com resolucéo de 7 megapixels
(3072 x 2304) a uma distancia focal padréo de 13 cm. A padronizacao da distancia foi garantida

pela utilizacdo de um suporte portatil para a chmera sobre o qual foram apoiados os individuos
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fotografados. O tamanho amostral total foi de 612 individuos, mas este nimero variou conforme
a vista ja que alguns individuos apresentavam estruturas quebradas (Tabela 1). Somente
individuos adultos (denticdo permanente erupcionada) foram utilizados para as analises. A lista

completa dos espécimes estudados se encontrada no Apéndice A.

Tabela 1. Total de espécies do género Proechimys e Trinomys analisadas nesse estudo, com o

tamanho amostral para cada espécies e para as diferentes vistas do cranio e para a vista lateral

da mandibula.
Espécies Dorsal Ventral Lateral Mandibula
Género Trinomys
Trinomys albispinus 60 55 52 55
Trinomys dimidiatus 32 31 28 28
Trinomys eliasi 5 5 5 4
Trinomys gratiosus 50 48 46 40
Trinomys iheringi 85 84 79 69
Trinomys mirapitanga 2 2 2 2
Trinomys moojeni 2 2 2 2
Trinomys paratus 67 67 67 65
Trinomys setosus 28 31 27 26
Trinomys yonenagae 35 34 33 30
Género Proechimys
Proechimys cuvieri 22 21 21 14
Proechimys goeldii 23 23 24 15
Proechimys guyannensis 26 27 26 21
Proechimys kulinae 5 5 5 5
Proechimys longicaudatus 7 7 7 7
Proechimys roberti 129 127 125 70
Proechimys semispinosus 6 5 5 6
Total 584 574 554 459

A ordenacdo e organizacgéo da lista de fotos digitais foi realizada utilizando o programa
TPSULtil versdo 1.64 (Rohlf, 2013). A digitalizacdo dos marcos anatdmicos que melhor
representam a morfologia do cranio e da mandibula, foi realizada com o programa TPSDig2,
versdo 2.22 (Rohlf, 2015). Foram digitalizados 23 marcos anatémicos na vista dorsal, 34
marcos anatémicos na vista ventral, 20 marcos anatomicos na vista lateral do cranio e 13 marcos

anatdbmicos na lateral da mandibula (Fig. 1; descrigdo conforme Apéndice B). Os marcos
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anatémicos foram similares aos propostos por Corti et al. (2001), Nicola et al. (2003) e Monteiro
e Reis (2005).

Fig. 1. Posicdo dos marcos anatdmicos no sincrénio de Proechimys cuvieri: A) dorsal, B)

ventral, C) lateral e D) lateral da mandibula.
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Anélise de Morfometria Geométrica

A diferenciagdo no tamanho do cranio e mandibula foi calculada a partir do tamanho do
centroide que € a raiz quadrada da soma das distancias ao quadrado entre cada marco anatdbmico
e o centroide da forma (Bookstein 1991). O tamanho do centroide foi log transformado. Para
testar a diferenca de tamanho entre as espécies foi realizada uma ANOVA. Sendo realizado o
teste de Tukey em caso de p <0.05, para identificar entre quais espécies ocorre diferenca
significativa.

As coordenadas dos marcos anatébmicos foram sobrepostas com o método de
sobreposicdo generalizada de Procrustes (GPA — Generalized Procrustes Analysis) (Dryden e
Mardia 1998; 2016). O método GPA remove diferencas ndo relacionadas a forma como escala,
posicao e orientacdo com as coordenadas dos marcos anatdmicos resultando em uma matriz de
varidveis de forma ou residuos de Procrustes (Rohlf e Slice 1990; Dryden e Mardia 1998;
Adams et al. 2004). Foi testada a associacdo entre tamanho e forma, ou seja, se ha influéncia
da alometria (residuos de regressdo de forma e tamanho) no conjunto de dados através de uma
analise de regressdao multipla. A partir disso, os dados corrigidos para alometria foram utilizados
para demais andlises de forma.

Para avaliacdo da forma foi usada como analise exploratéria a Anélise de Componentes
Principais (PCA- Principal Component Analysis). Para testar a diferenga da forma entre as
espécies foi realizada uma MANOVA (Multivariate Analysis of Variance). Foi usada uma
funcdo discriminante, no caso uma Analise de Variaveis Canénicas (CVA - Canonical Variate
Analysis) para geracao dos graficos discriminantes. As visualizacdes das diferencas de forma
foram feitas através de projecOes das configuragdes de marcos anatbmicos ao longo dos
diferentes eixos da CVA.

Modelagem de Nicho e Distribuicéo

Os modelos de distribuicdo das espécies foram gerados pelo algoritmo de maxima
entropia por meio do software Maxent 3.3.3 (Phillips et al. 2004; 2006; Phillips e Dudik 2008).
Este software fornece um modelo de distribuicdo de adequabilidade ambiental no espacgo
geografico, com valores de zero (inadequado) a um (alta adequabilidade), sendo que as areas
de alta adequabilidade podem ser entendidas como areas onde sdo encontradas as condicdes de
nicho ambiental requeridas pela espécie (Guisan e Thuiller 2005; Elith e Leathwick 20009;
Maestri et al. 2015).
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Para esta analise, foram utilizados dados de presenca das espécies analisadas
provenientes das cole¢des visitadas (Fig. 2) e de dados disponiveis no SpeciesLink database
(http://splink.cria.org.br/), totalizando 586 pontos de ocorréncia de Proechimys e 717 pontos de
ocorréncia de Trinomys. Foram utilizadas 19 camadas bioclimaticas do WorldClim version 1.4
(www.worldclim.org), e uma de elevagdo (www.fao.org) com resolucéo de 30 arc-seconds. As
variaveis sdo: temperatura média anual, variacdo da temperatura média diurna, isotermalidade,
sazonalidade da temperatura, temperatura maxima do més mais quente, temperatura minima do
més mais frio, variacdo da temperatura anual, temperatura média do trimestre mais chuvoso,
temperatura média do trimestre mais seco, temperatura média do trimestre mais quente,
temperatura média do trimestre mais frio, precipitacdo anual, precipitacdo do més mais
chuvoso, precipitacdo do més mais seco, sazonalidade de precipitacdo, precipitacdo do trimestre
mais chuvoso, precipitacdo do trimestre mais seco, precipitacdo do trimestre mais quente,
precipitagdo do trimestre mais frio. Todas as varidveis foram convertidas para o formato raster
com o mesmo nivel de resolucdo das variaveis bioclimaticas (~ 1km?) usando o software
Quantum Gis (QGis) versdo 2.18.13, e cortadas para os limites do Brasil.

Essas variaveis foram utilizadas para a construcdo dos modelos de distribuicdo potencial
das espécies. Os modelos foram validados pelo célculo da &area sobre a curva (AUC — area
under the curve) a partir de uma curva ROC (receiver operating characteristic), um método
grafico para selecdo, avaliacdo e organizacdo de classificadores baseados na sua performance,

mostrando o limiar entre taxas de acertos e taxas de erros (Phillips et al. 2006).


http://splink.cria.org.br/
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Fig. 2: Distribuicdo das espécies dos géneros Proechimys e Trinomys, em relagdo a quatro
biomas brasileiros, Amazénia, Cerrado, Caatinga e Mata Atlantica. Fonte dos mapas

(http://www.diva-gis.org/), fonte da delimitacdo dos biomas (http://mapas.mma.gov.br).

Para todas as andlises estatisticas e para a geracdo de graficos utilizamos a linguagem
“R” na versdo 3.4.3 (R Development Core Team, 2017), e as bibliotecas ape (Paradis et al.
2004), geomorph. (Adams et al. 2017), MASS (Venables e Ripley 2002), Morpho (Schlager
2017), Rvcg (Schlager 2017), stats (R Core Team 2017) e vegan (Oksanen et al. 2017).

Resultados

A analise do tamanho do centroide mostrou que ndo ocorre diferenca de tamanho do
sincranio entre os géneros de ratos de espinho Proechimys e Trinomys em nenhuma das vistas:
dorsal (F(:s83 = 0,27; p = 0,59) ventral (Fs73) = 0,65; p = 0,42), lateral (Fss3) = 0,51; p =
0,47) e lateral da mandibula (F:457) = 1,11; p = 0,29) (Fig. 3).


http://mapas.mma.gov.br/
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Fig. 3: Boxplot da diferenca de tamanho do centroide entre os géneros Proechimys e Trinomys.

A) dorsal; B) ventral; C) lateral; D) lateral da mandibula.

Ocorre diferenca de forma entre os dois géneros de rato de espinho Proechimys e
Trinomys para as vistas do sincranio: dorsal (A de Wilks = 0,07; F(1:583) = 309,0; p = < 0,001),
ventral (A de Wilks = 0,10; F(:573) = 152,09; p = < 0,001), lateral (A de Wilks = 0,08; F1:553) =
157,57; p =< 0,001) e lateral da mandibula (A de Wilks = 0,20; F1.457) = 76,954; p = < 0,001).
Através da analise de componentes principais (PCA), obtemos estruturacdo com separacéo dos
géneros Proechimys e Trinomys nas vistas dorsal, ventral e lateral do cranio, ja a lateral da

mandibula ocorre sobreposic¢éo dos escores (Fig. 4).
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Fig. 4: Analise de componente principal para os dois primeiros eixos (PC1 e PC2) para a forma
do cranio de Proechimys e Trinomys na vista A) dorsal, B) ventral, C) lateral, e D) lateral da
mandibula. As linhas pretas representam os valores minimos da PC e as linhas pontilhadas
representam os valores maximos da PC, e os percentuais de explica¢do de cada PC é dado em

parénteses.
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As projecdes da forma na CVA mostram que para a vista dorsal do cranio a CV1
apresenta 62,8% de explicacao (Fig. 5). Com o género Trinomys apresentando um cranio com
bulas auditivas e processo jugal mais proeminentes do que o género Proechimys, o qual
apresenta um cranio mais alongado. Para a vista ventral do cranios a CV1 apresenta 47,6% de
explicacdo (Fig. 6). Onde novamente o género Trinomys se destaca por apresentar um cranio
com bulas auditivas e processo jugal consideravelmente mais proeminentes que Proechimys.
Na lateral do cranio a CV1 apresenta 51,5% de explicacdo (Fig. 7), onde podemos destacar o
cranio mais delgado e alongado de Proechimys. Ja a lateral da mandibula, a CV1 apresenta
41,6% explicacdo (Fig. 8), destacando sobreposicdo dos escores de Proechimys e Trinomys,
desta forma a mandibula apresenta menos estruturacdo. Podemos apontar que a mandibula de
Proechimys e um agrupamento menor de Trinomys apresentam a mandibula com o processo
angular projetado para trds, com o processo condilar mais afilado, e com um processo coronoide

menos saliente.
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Fig. 5: Andlise de varidveis candnicas para os dois primeiros eixos (CV1 e CV2) para a forma
do cranio de Proechimys e Trinomys na vista dorsal do cranio. As linhas pretas representam 0s
valores maximos da CV e as linhas pontilhadas representam os valores minimo da CV, e 0s

percentuais de explicacdo de cada CV é dado em parénteses.
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Fig. 6: Andlise de varidveis candnicas para os dois primeiros eixos (CV1 e CV2) para a forma
do cranio de Proechimys e Trinomys na vista ventral do cranio. As linhas pretas representam os
valores maximos da CV e as linhas pontilhadas representam os valores minimo da CV, e os

percentuais de explicacdo de cada CV é dado em parénteses.
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Fig. 7: Andlise de varidveis candnicas para os dois primeiros eixos (CV1 e CV2) para a forma
do cranio de Proechimys e Trinomys na vista lateral do cranio. As linhas pretas representam os
valores maximos da CV e as linhas pontilhadas representam os valores minimo da CV, e 0s

percentuais de explicacdo de cada CV é dado em parénteses.
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Fig. 8: Andlise de varidveis candnicas para os dois primeiros eixos (CV1 e CV2) para a forma
do cranio de Proechimys e Trinomys na vista lateral da mandibula. As linhas pretas representam
os valores méximos da CV e as linhas pontilhadas representam os valores minimo da CV, e 0s
percentuais de explicacdo de cada CV é dado em parénteses.

Baseado no modelo algoritmo de méaxima entropia, usando as variaveis bioclimaticas e
de altitude, foram produzidos modelos de distribuicdo potencial de nicho para as espécies de
Proechimys (Fig. 9) e Trinomys (Fig. 10). Neste modelo, cores mais escuras indicam maior
potencial para um nicho adequado para a espécies. Cores mais ténues indicam o menor
potencial para nicho adequado. Para o género Proechimys, as espécies sdo influenciadas por
algumas variaveis, as duas principais sazonalidade da temperatura em quatro das seis espécies
e precipitacdo do trimestre mais quente para duas espécies (Tabela 2). A performance dos
modelos definido como a area sobre a curva (AUC), foi altamente discriminante para as
espécies de Proechimys, com valores proximos a um (Tabela 2). Em relacdo ao género
Trinomys, de acordo com os modelos propostos, seis das oito especies de Trinomys sdo
influenciadas principalmente pela varidvel sazonalidade da temperatura (Tabela 3). A
performance do modelo definido (AUC), foi altamente discriminante para as espécies de

Trinomys (Tabela 3).
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Tabela 2: Variaveis que influenciam a distribuicdo das espécies de Proechimys segundo 0s

modelos propostos pelo algoritmo de méxima entropia (Maxent).

Espécie AUC Variaveis (% de explicacéo)
Temperatura minima do més mais frio (25.8%)

P. cuvieri 0,933 Precipitagdo do més mais seco (21.7%)
Variacdo da temperatura anual (14.3%)
Sazonalidade da temperatura (28%)

P. goeldii 0,939 Precipitacéo do trimestre mais seco (24.5%)
Altitude (14.6%)

P. quyannensis 0913 Precipitacdo do trimestre mais frio (38.2%)
Temperatura minima do més mais frio (23.7%)
Sazonalidade da temperatura (42.2%)

P. kulinae 0,921 Variacdo da temperatura anual (37.7%)

Altitude (12.8%)

P. longicaudatus 0,884

Precipitacdo do trimestre mais quente (42%)
Precipitacdo do trimestre mais frio (34.1%)

Sazonalidade da temperatura (10.9%)

P. roberti 0,950

Precipitacdo do trimestre mais quente (31.4%)
Sazonalidade da temperatura (17%)
Altitude (13.6%)

Os modelos de distribuicdo potencial das espécies de Proechimys mostram grande

sobreposicao de nicho (Fig. 8). Como também, podemos observar amplas areas de distribuicéo

potencial para as espécies. Algumas espécies como P. goeldii, P. kulinae, P. longicaudatus e

P. roberti, apresentam areas potencias de distribui¢do na Mata Atlantica, area de ocorréncia do

género Trinomys. Podemos destacar ainda a espéecie P. longicaudatus com ocorréncia em dois

biomas (Amazénia e Cerrado) mas com potencial de distribuicdo para quatro biomas.



Proechimys cuvieri

Proechimys goeldii

2.000
1 km

Proechimys guyannensis

Proechimys kulinae

Proechimys longicaudatus

Proechimys roberti
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Fig. 9: Areas de nicho potencial para as espécies de Proechimys, segundo o modelo algoritmo de méaxima entropia (Maxent). Pontos amarelos

representam locais de ocorréncia dos individuos utilizados nas anélises de morfometria geométrica.
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Tabela 3: Variaveis que influenciam a distribuicéo das espécies de Trinomys segundo 0s
modelos propostos pelo algoritmo de méxima entropia (Maxent).

Espécie AUC Variaveis (% de explicacéo)
o Precipitacdo anual (30.4%)
T. albispinus 0,972 )
Sazonalidade da temperatura (22.3%)
o Sazonalidade da temperatura (41.3%)
T. dimidiatus 0,996 _
Altitude (22.5%)
) Sazonalidade da temperatura (42.4%)
T. gratiosus 0,991 ) o
Sazonalidade da precipitacdo (12.3%)
o Sazonalidade da temperatura (38.5%)
T. iheringi 0,990 L . )
Precipitacdo do trimestre mais quente (14.7%)
o Precipitacdo do trimestre mais frio (32.8%)
T. moojeni 0,956 o ] ]
Temperatura média do trimestre mais seco (31.2%)
Sazonalidade da temperatura (36.8%)
T. paratus 0,997 o o
Variacdo da temperatura media diurna (20.8%)
Sazonalidade da temperatura (53.8%)
T. setosus 0,989 o ] o
Precipitacdo do trimestre mais frio (15.2%)
Precipitacdo anual (64.7%)
T. yonenagae 0,994

Precipitacdo do més mais chuvoso (25.8%)

Os modelos de distribuicdo potencial das espécies de Trinomys mostram grande
sobreposicdo de nicho (Fig. 9). A espécie T. moojeni com uma area de distribuicdo
potencial bem mais ampla do que sua area reconhecida de distribuicdo. Alguns modelos
apresentam um potencial de distribuicdo para o sul, porém ndo ha ocorréncia dessas
espécies além de Sdo Paulo, como também apresenta potencial de distribuicdo mais no

interior do continente.
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Fig. 10: Areas de nicho potencial para as espécies de Trinomys, segundo o modelo algoritmo de maxima entropia (Maxent). Pontos amarelos

representam locais de ocorréncia dos individuos utilizados nas analises de morfometria geométrica.



Discussao

Neste estudo investigamos as diferencas morfoldgicas entre os dois géneros de ratos de
espinho Proechimys e Trinomys, e através da modelagem de nicho potencial das espécies
inferirmos se o género com maior distribuicdo potencial também apresenta a maior diferenca
de tamanho e forma do sincranio. Em relacdo as diferencas morfologicas, ndo encontramos
diferenca de tamanho de centroide entre os géneros Trinomys e Proechimys. Podemos inferir
que isso ocorre devido ao dois géneros possuirem tamanho corporal similares, com as espécies
de Proechimys variando de 180mm a 300mm (Patton e Leite 2015) e as espécies de Trinomys
de 152mm a 246mm (PessoOa et al. 2015). Porém observamos diferenca de forma entre os
géneros. Com as espécies de Trinomys apresentando no geral alteracdes nas bulas auditivas
(consideravelmente proeminentes) e possuindo um processo jugal mais proeminente e um
cranio mais robusto. Ja as espécies de Proechimys apresenta um cranio delgado e afilado, como
geralmente encontrado no género (Patton e Leite 2015). A diferenca de tamanho nas bulas
auditivas ja foi relatada em espécies de Echimyidae, sendo relativamente maior em espécies
semi-fossorais e seguida de tamanho por espécies arboreas e terrestres (Perez et al. 2009). No
género Trinomys encontramos a espécie semi-fossorial T. yonenagae, que possui as bulas
auditivas mais proeminentes no género.

No geral as espécies terrestres da familia Echimyidae sdo caracterizados por uma baixa
divergéncia morfol6gica do cranio, com os géneros Proechimys e Trinomys compartilhando
caracteristicas cranio-dental e morfoldgicas (Fabre et al. 2013; Pess6a et al. 2015). A mandibula
apresentou sobreposicédo de forma entre os géneros (Fig. 8), sendo assim podemos considerar
como menos informativa e uma das estruturas do sincranio que compartilha caracteristicas
morfoldgicas similares entre o género Proechimys e Trinomys. A diferenca morfolégica na
mandibula responde a variacdo ecoldgica (e.g. ocupacdo de nichos homogéneos ou
heterogéneos) (Monteiro e Reis 2005; Renaud et al. 2007; Perez et al. 2009), e em relagdo a
dieta dos roedores (Hautier et al. 2012). Porém em casos de convergéncia por habitar habitats
similares a evolucdo impulsionou em direcdo a morfologias parecidas (Hautier et al. 2011,
2012). Apesar de ndo constatarmos diferenga de tamanho, a forma do cranio separa os dois
géneros claramente. Desta forma, nossa primeira hipotese é parcialmente corroborada uma vez
que ndo encontramos diferenca de tamanho, porém encontramos diferenca de forma.

Os modelos de distribuicdo potencial das espécies de Proechimys apontam como as

variaveis sazonalidade de temperatura e precipitacdo no trimestre mais quente as principais
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responsaveis pela distribuicdo das espécies. O tipo climatico da ocorréncia das espécies de
Proechimys, é classificado como tropical (Af, Am, Aw e As), com altas temperaturas durante
0 ano todo >22° e a precipitacdo variando de 1900mm a >3100mm (Alvares et al. 2013). Os
modelos de distribuicdo potencial apresentam ainda a maior amplitude de distribuicdo
potencial, apesar das espécies possuirem a menor variacdo de forma do sincranio. Isso pode
estar relacionado a alta ocorréncia de simpatria no género, uma vez que a competicdo em
individuos relacionadas pode pressionar as especies a buscarem uma expansao de nicho para
areas sem sobreposicdo (Mayr 2008). Nao corroborando a nossa hipotese do género com mais
amplitude geografica, apresentar maior diferenca de forma do sincranio.

Para Trinomys os modelos de distribuicdo potencial das espécies aponta a variavel
sazonalidade de temperatura como a principal responsavel pela distribuicdo das espécies. As
espécies de Trinomys ocorrerem nos trés tipos climaticos brasileiros (tropical (A), seco (B) e
subtropical amido (C)), estando principalmente associadas as regides de altas temperaturas
(Alvares et al. 2013). Desta forma, possivelmente as espécie possuem pouca tolerancia a
temperatura baixas (Dallapicola e Leite, 2015), uma vez que ndo ocorre na regiao sul do pais,
apesar da possivel distribuicdo como apresenta o modelo. As espécies de Trinomys, apresentam
uma amplitude de variagdo menor que as espécies de Proechimys como mostra os modelos de
distribuicdo. Isso pode ser explicado pela restricdo de distribuicdo das espécies do género
Trinomys, que ocorrem em seis estados brasileiros, estando associadas a regido leste da Mata
Atlantica (Lara e Patton 2000; Lara et al. 2002; Oliveira e Bonvicino 2006; Attias et al. 2009).
Segundo os modelos propostos existem areas no interior do continente que possuem condi¢des
para a ocorréncia das espécies. A ndo ocorréncia destas espécies, entretanto, pode estar
relacionada a fatores bioticos e.g. baixa capacidade de dispersdo e competicdo com outras
espécies, ou a fatores abidticos como as barreiras geograficas.

Comparando os modelos para ambos 0s géneros observamos algumas possiveis areas
de distribuicdo potencial de Prochimys em regides de ocorréncia atual de Trinomys. Isso
demostra como as espécies dos géneros apresentam requisitos ecologicos semelhantes. Porém,
podemos considerar ainda que a ampla distribuicdo da espécies de Proechimys, pode ser
caracteristica de espécies com habitat generalistas enquanto as espécies de Trinomys como de
especialistas. As espécies de Proechimys possuem uma amplitude de distribui¢do, maior que as
espécies de Trinomys possivelmente por serem menos afetadas pela fragmentagdo do habitat

como esperado de espécies generalistas (Devictor el al. 2008; Clavel et al. 2011). Considerando
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ainda, que as espécies de Proechimys ocupam tanto ambientes preservados como 0s que
sofreram algum tipo de alteracdo (Patton et al. 2000).

Ja espécies especialistas por possuirem limites fisiol6gicos, possuiriam uma distribuicao
mais fragmentada, por ocuparem ambientes mais estaveis e especificos (Futuyma e Moreno
1998; Clavel et al. 2011), caracteristica encontrada na distribuicdo de algumas espécies de
Trinomys. A forma do cranio também evidencia que as espécies de Proechimys sdo generalistas,
por apresentarem diferencas sutis entre as espécies. Ou seja, a forma do sincranio é efetiva em
toda a amplitude geografica das espécies de Proechimys. Em Trinomys observamos diferencas
no sincranio das espécies, 0 que demonstra a especializacdo para habitats especificos e.g. T.
albispinus e T. yonenagae, que ocorrem em habitats secos.
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Espécies de Proechimys e Trinomys utilizadas nas analises. Espécimes depositados nas
colecdes: Museu de Ciéncias Naturais da Pontificia Universidade Catolica de Minas Gerais
(MCN-M); Museu Nacional do Rio de Janeiro (MN), Museu de Zoologia da Universidade de
Sao Paulo (MZUSP) e Universidade Federal do Espirito Santo, Vitéria, ES (UFES).
Proechimys cuvieri: Fémea: USP26619; Machos: MN61640; MN61641; USP21258;
USP21257; USP22932; USP21260; USP21268; USP22935; USP26700; USP21255;
USP26622; Sem género definido: USP21270; USP26641; USP25983; USP26150; USP26649;
USP26136; USP26127; USP26202; USP25948; USP26620; USP26610; USP26616.
Proechimys goeldii: Fémeas: USP7347; USP21278; USP22759; USP21275; USP26609;
USP26603; USP26606; Machos: USP26621; USP21277; USP21272; USP21276; USP22745;
USP21281; USP26617; USP22747; Sem género definido: MN6150; USP537; USP26014;
USP25937; USP26008; USP26642; USP26012; USP26006; USP26614; USP21279.
Proechimys guyannensis: Fémeas: MN20427; MN20316; MN20350; MN20349; MN20359;
MNZ20374; MN20342; MN20371; MN20444; USP4660; USP8994; USP22353; Machos:
MN20425; MN20380; MN20336; MN20352; MN20330; MN20310; MN20363; MN20366;
MN20339; MN20608; MN20434; MN20446; MN20418; MN20419; USP8074; USP8074.
Proechimys kulinae: Fémea: UFES2649; Machos: UFES2962; UFES2839; Sem género
definido: UFES2834; UFES2835.

Proechimys longicaudatus: Fémeas: USP25837; USP6346; Machos: USP900; USP6347;
USP10657; Sem género definido: MN64694; USP2005; USP6346; USP17562.

Proechimys roberti: Fémeas: MN34149; MN81717; USP21271; USP4498; MN34140;
MN21924; MN4064; USP26655; MN34168; MN34169; MN34170; MN67093; MN50209;
MN50213; MN50194; MN50195; MN50199; MN76215; MN76211; UFES1390; UFES1388;
MN50200; MN76750; UFES1392; UFES1395; UFES1396; UFES1397; UFES1405;
UFES1398; UFES1401; 50-F-UFES1404; UFES1445; UFES1570; UFES1569; UFES1887;
UFES1858; USP26612; USP21263; Machos: MN81718; USP26693; MN21914; MN34144;
MN21922; MN21923; MN4078; MN5454; MN5457; MN34174; MN50211; MN50208;
MN50193; MN50196; MN75077; UFES1402; UFES1403; UFES1400; UFES1446;
UFES1580; UFES1583; UFES2945; UFES1857; UFES1873; UFES1860; UFES1859;
USP26552; USP26604; Sem género definido: USP26211; USP26213; USP26220;
USP26210; USP25996; USP26188; USP26184; USP26204; USP26204; USP26207;
USP26221; USP26208; USP26201; USP26169; USP26205; USP26193; USP26215;
USP26166; USP26183;  USP26181; USP26182; MN69846; USP26214; USP26195;
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SP26055; USP26110; USP26134 USP26115; USP26209; USP26133; USP26112; USP26198;
USP26219; USP26089; USP26117; USP26111; USP26035; USP26090; ; USP26116;
USP26026; USP25979; USP25984; USP25913; USP25954; USP25930; USP26029;
USP25945; USP25944; USP25912; USP25922; USP25947; USP25957;  USP25943;
USP25991; USP25997; USP26034; USP25941; USP26175; USP26023; USP26167;
USP26057; USP26122; USP26118; USP26065; USP25981; USP26135; USP26114;
USP26191; USP26130; USP26124; USP26206; USP26216.

Proechimys semispinosus: Fémeas: MN27951; MN27952; MN27954; Machos: MN27950;
MN27953; Sem género definido: USP2002.

Trinomys albispinus - Fémeas: MN9936; MN9958; MN9941; MN13759; MN13870;
MN13761; MN33872; MN13764; MN13739 MZUSP2636; MN13792; MN34008; Machos:
MN9939; MN9938; MN30537; MN13744; MN14026; MN13811; MN13818; MN13819;
MN13952; MN33873; MN33879; MN67903; MN6454; MN13740; MN13772; MN13991,
Sem género definido: MZUSP26722; Trinomys albispinus minor: Fémeas: MN44544;
MNG67774; MN67814; MN75883; MZUSP28887 MZUSP28940; MZUSP28885; MZUSP952;
MZUSP964; MCN-M1132; MCN-M1136.

Machos: MN44543; MN67763; MN75882; MN75884; MN75896; MN75873; MN75875;
MN75878; MN75880; MZUSP28888; MZUSP28886; MZUSP963; MZUSP961; MCN-M726;
MCN-M1050; Sem género definido: MN67773; MN75881; MN75903; MN75923; MN75879;
MN75877.

Trinomys dimidiatus - Fémeas: MN4943; MN42996; MN5470; MN5450; MN73778;
MN70160; MN10350; MN6144; MN6157; MN10366; MN10361; MN10360; MN62269;
MN62266; MN43808; Machos: MN4950; MN60209; MN4942; MN42770; MN4001;
MN10344; MN73362; MN67554; MN10352; MN6147; MN6146; MN6154; MN33705;
MN33704; MN6159; MN10367; MN43823; MN30521; Sem género definido: MN62265.
Trinomys eliasi - Fémeas: MN42816; MN35884; Machos: MN29427; MN42868; Sem género
definido: MN29426.

Trinomys gratiosus - Fémeas: UFES913; UFES1627; UFES1621; UFES1650; UFES1824;
UFES1823; UFES1822; UFES1821; UFES1825; UFES1222; UFES1891; UFES1818;
UFES1819; Machos: UFES912; UFES1652; UFES1617; UFES1835; UFES1651; UFES1817,
UFES1820; UFES1839; UFES1615; UFES1889; UFES945; UFES2594; Sem género
definido: UFES3116; UFES3125; UFES3118. Trinomys gratiosus gratiosus - Fémeas:
MN43847; MN35883; Macho: MN67498. Trinomys gratiosus bonafidei - Fémeas: MN33517;
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MN43807; Machos: MN31370; MN61806; MN43821; MN75827; MN54153; MN75821; M-
MN75828; Sem género definido: MN15099; MN75826. Trinomys gratiosus panema -
Fémeas: MN5656; MN5663; MN5767; MN5757; Machos: MN5674; MN5759; MN5772;
Sem género definido: MN33789; MN33792.

Trinomys iheringi - Fémeas: MN31022; MN43809; MN30520; MN30522; MN30519;
MN43806; MN43829; MN31381; MN31382; MN62280; MN67500; MN69873; MZUSP2146;
MZUSP28370; MZUSP28378; MZUSP27757; MZUSP10073; MZUSP10210; MZUSP11025;
MZUSP27758; MZUSP1966; MZUSP1964; MZUSP1967; MZUSP26646; MZUSP26801;
MZUSP11023; UFES2286; 107-F-UFES2232. Machos: MN25705; MN34388; MN30517;
MN31021; MN43822; MN62281; MN62283; MN62285; MN66190; MN68927; MZUSP2095;
MZUSP10071; MZUSP2145; MZUSP2096; MZUSP29409; MZUSP27432; MZUSP10211;
MZUSP28381; MZUSP10209; MZUSP11022; MZUSP10212; MZUSP22809; MZUSP213;
MZUSP25909; MZUSP26647; MZUSP11427; MZUSP29397,; MZUSP28386;
MZUSP27756; MZUSP25885; MZUSP25887; MZUSP1962; MZUSP221; MZUSP26550;
MZUSP10779; MZUSP11021; MZUSP25878; UFES2231; Sem género definido: MN43826;
MN24931; MN34156; MN43845; MZUSP2525; MZUSP29410; MZUSP29400; MZUSP3201;
MZUSP25900; MZUSP214; MZUSP25905; MZUSP318; MZUSP25910; MZUSP25871,
MZUSP25874; MZUSP25904; MZUSP26551; MZUSP25883; MZUSP222; MZUSP25873;
MZUSP25902.

Trinomys mirapitanga - Machos: MN48012; MN48013.

Trinomys moojeni - Fémea: MCN-M1036. Macho: MCN-M1037.

Trinomys paratus - Fémeas: MN31452; MN31451; MN31407; MZUSP29420; UFES645;
UFES641; UFES639; UFES638; UFES637; UFES628; UFES625; UFES654; UFES644;
UFES646; UFES648; UFES658UFES659; UFES653; UFES652; UFES651; UFES650;
UFES2004; UFES1487; UFES671; UFES674; UFES684; UFES662; UFES669; UFES814;
UFES817; UFES815; UFES818; UFES820; UFES2809; UFES2804; UFES2818; UFES3117.
Machos: MN5455; MN31406; MZUSP29419; UFES634; UFES632; UFES631; UFES630;
UFES627; UFES435; UFES434; UFES642; UFES629; UFES436; UFES655; UFES656;
UFES657; UFES643; UFES647; UFES649; UFES844; UFES967; UFES663; UFES673;
UFES682; UFES683; UFES660; UFES661; UFES816; UFES819; UFES2798; Sem género
definido: MN67463.

Trinomys setosus - Fémeas: MN10473; MN30532; MN10524; MN10523; MN10997;
MN33744; MN31442; UFES2043; UFES285; UFES2063; MCN-M994; MCN-M996;
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Machos: MN31441; MN10515; MN30528; MN30536; MN10521; MN8328; MN8327,;
MN8325; MN33748; UFES289; MCN-M997. Sem género definido: MN74388; UFES2081.
Trinomys setosus elegans - Fémeas: MN34127; MN31448; Machos: MN34128; MN34132;
MN34129; MN31449.

Trinomys yonenagae - Fémeas: MZUSP28936; MZUSP28941; MZUSP28911; MZUSP28930;
MZUSP28913; MZUSP28928; MZUSP28945; MZUSP28944; MZUSP28897; MZUSP28901;
MZUSP28900; MZUSP28903; MZUSP28912; MZUSP28883; MZUSP28902; MZUSP28917;
MZUSP28920; MZUSP28915; Machos: MZUSP28884; MZUSP28943; MZUSP28934;
MZUSP28925; MZUSP28935; MZUSP28904; MZUSP28923; MZUSP28933; MZUSP28927;
MZUSP28929; MZUSP28899; MZUSP28898; MZUSP28918; MZUSP28919; MZUSP28909;
Sem género definido: MN44812; MN44814; MN44813.

APENDICE B

Descri¢do dos marcos anatdmicos para as quatro vistas dos sincranio de Proechimys e
Trinomys.

Vista Dorsal

1 - Extremidade do nasal na sutura entre os nasais; 2 e 3 - Extremidade anterior da sutura
entre o nasal e o pré-maxilar; 4 e 5 - Extremidade anterior da raiz do arco zigomético; 6 e 7 -
Sutura anterolateral entre o frontal e maxilar; 8 - Sutura sagital entre o frontal e o nasal; 9 e 10
- Extremidade posterior do forame infra orbital; 11 e 12 - Extremidade anterior do forame infra
orbital; 13 e 14 - Extremidade final do processo jugal superior; 15 e 16 - Extremidade anterior
da sutura entre o frontal e o0 esquamosal; 17 - Sutura sagital entre o frontal e o parietal; 18 e 19
- Extremidade do processo jugal posterior; 20 e 21 — Ponto de maior largura do meato auditivo
externo; 22 - Sutura sagital entre o parietal e interparietal; 23 - Extremidade posterior do
occipital.

Vista Ventral

1 - Extremidade anterior da sutura entre 0s nasais; 2- Extremidade posterior do alvéolo
incisivo; 3 e 4 — sutura entre nasal e pré-maxilar; 5 e 6 - Sutura lateral entre pré-maxilar e
maxilar; 7 - Extremidade anterior do forame incisivo; 8 - Extremidade posterior do forame
incisivo; 9 e 10 — Extremidade anterior do foramen infraorbital; 11 e 12 - Margem anterior do
alvéolo do 4° pré-molar; 13 e 14 - Margem posterior do alvéolo do 3° molar; 15 e 16 - Sutura
entre maxilar e jugal na por¢éo interna do arco zigomatico; 17 - Extremidade posterior da sutura

do palato; 18 e 19 - Extremidade do processo jugal posterior; 20 e 21 — Extremidade posterior
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do foramen oval; 22 e 23 - Ponto de maior largura do meato auditivo externo; 24 e 25 -
Extremidade lateral da sutura entre basisfendide e basioccipital; 26 e 27 - Extremidade lateral
da apofise mastoide; 28 - Extremidade anterior da parte basilar do osso occipital; 29 -
Extremidade anterior do forame magno; 30 e 31 - Extremidade lateral da crista occipital; 32 e
33 - Extremidade lateral do forame magno; 34 - Extremidade posterior do occipital.

Vista Lateral

1 - Extremidade anterior da sutura entre nasais; 2- Extremidade anterior da sutura entre
nasal e pré-maxilar; 3 - Ponto mais posterior do alvéolo incisivo; 4 - Ponto inferior do alvéolo
incisivo; 5 - Sutura entre nasal e frontal; 6 - Sutura entre maxilar e frontal na borda do forame
infraorbital ; 7 — Ponto mais inferior da sutura entre pré-maxilar e maxilar; 8 — Ponto mais
inferior da sutura entre maxilar e lacrimal; 9 - Sutura supra posterior entre maxila e jugal na
borda do arco zigomatico; 10 - Extremidade inferior da sutura entre maxilar e jugal; 11 -
Extremidade final do processo jugal superior; 12 - Extremidade final do processo jugal inferior;
13 — Ponto superior da sutura entre frontal e parietal; 14 - Sutura entre frontal, parietal e
esquamosal; 15 - Extremidade do processo jugal posterior; 16 - Extremidade anterior da sutura
entre pterigoide e bula timpanica; 17 - Extremidade posterior da sutura entre pterigoide e bula
timpanica proximo ao meato auditivo externo; 18 — Extremidade inferior da apdfise mastoide;
19 — Sutura entre o occipital e bula timpanica; 20 - Extremidade posterior do occipital.

Vista Lateral da Mandibula

1 - Borda anterior dorsal do alvéolo incisivo; 2- Borda anterior ventral do alvéolo
incisivo; 3 - Extremidade inferior do diastema; 4 - Borda anterior da raiz do 3° molar; 5 -
interseccdo posterior da raiz do molar com a superficie coronoide; 6 - Ponto dorsal da borda
ventral do ramo horizontal com o corpo da mandibula; 7 - Ponta do processo coronoide; 8 -
Maéaximo de curvatura entre o processo coronoide e condilar; 9 - Borda anterior da superficie
articular condilar; 10 - Ponta do processo condilar; 11 - Borda posterior da superficie articular
condilar; 12 - Maximo de curvatura entre o processo condilar e angular; 13 - Ponta do processo

angular.
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CONCLUSAO GERAL

Os nossos resultados fornecem evidéncias de alguns aspectos da ecologia e
diversificacdo do cranios de dois géneros de ratos de espinho. Podemos concluir, em primeiro
lugar que o género Trinomys apresenta diferenca de forma e tamanho entre a maioria das
espécies, estando essas diferencas associadas principalmente ao ambiente onde essa espécies
ocorrem, demonstrando poucas restricdes impostas pela filogenia. Com algumas espécies (e.g.
T. albispinus e T. yonenagae), possuindo caracteristicas morfologicas no sincranio para habitar
a Caatinga e Cerrado.

Em segundo lugar, concluimos que apesar de o género Proechimys apresentar uma
ampla distribuicdo geografica e possuir grande amplitude de espécies, os resultados das analises
de diferenciacéo regional (ocidental, central e oriental) e do rio Amazonas como uma barreira,
ndo foram significativas em relacdo ao efeito no tamanho e na forma do sincranio das espécies
do género Proechimys analisadas neste trabalho. Ressaltando como o sincranio ao longo das
variagOes regionais e do rio Amazonas como barreira, apresentam diferencas de forma bem
sutis intraespecificamente e interespecificamente.

Quando comparados os dois géneros, constatamos distin¢Ges entre ambos. De fato, o
género Proechimys apresenta a maior distribuicdo potencial de espécie, apesar de menor
variacdo na forma do sincranio, e com nichos adequados ocorrendo na area de ocorréncia de
Trinomys. Demonstrando como as duas espécies possuem requerimentos ecoldgicos
semelhantes, o que possivelmente responde as semelhanca morfoldgicas externas apresentadas
pelos dois género, que até tempo atrds eram consideradas um Unico género e proximas
filogeneticamente. Também podemos considerar que Proechimys apresenta caracteristicas de
espécies mais generalistas, enquanto Trinomys de espécies especialistas.

Isso evidencia a importancia ecoldgica desses dois géneros, em suas respectivas area de
ocorréncia. Também da necessidade de medidas de conservacdo dos géneros Proechimys e
Trinomys com ocorréncia em areas consideradas hotspots mundiais de conservagéo.
Considerando ainda que ambos 0s géneros possuem espécies que se encontram ameacadas na
lista vermelha da IUCN, apontando que a maioria das espécies em ambos géneros ainda
possuem poucos dados conhecidos da sua ecologia, sendo necessarios mais esforcos de

pesquisa para 0s géneros de ratos de espinho.
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Black and white figures reproduced from drawings: these should be scanned at a minimum
resolution of 800 dpi and supplied in TIFF format. Please note that JPEG, Powerpoint and doc
files are not suitable for publication. If it is not possible to provide electronic versions, the
figures supplied should be in black ink on white card or paper. Lines must be clean and heavy
enough to stand reduction; drawings should be no more than twice page size. The maximum
dimensions of published figures are 168 x 225 mm. Scale bars are the most satisfactory way of
indicating magnification. Take account of proposed reduction when lettering drawings; if you
cannot provide competent lettering, it may be pencilled in on a photocopy.



118

Diagrams: in most instances the author's electronic versions of diagrams are used and may be
re-labelled to conform to journal style. These should be supplied as vector format Encapsulated
PostScript (EPS) files. Please note that diagrams or graphs will not reproduce well in the online
version of your paper unless they are in vector format due to low maximum screen resolution.

Type legends for Figures in numerical order on a separate sheet. Where a 'key' is required for
abbreviations used in more than one Figure, this should be included as a section of the main
text.

Authors wishing to use illustrations already published must obtain written permission from the
copyright holder before submitting the manuscript. Authors may, in the first instance, submit
good xerox or photographic copies of figures rather than the originals.

Upon revision papers should be submitted in an editable file format (i.e. not PDF) and figures
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https://academic.oup.com/journals/pages/authors/latex_files
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Supplementary data

Submit all material to be considered as Supplementary Material online at the same time as the
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will not be copyedited, so ensure that it is clearly and succinctly presented, and that the style
conforms with the rest of the paper. Also ensure that the presentation will work on any Internet
browser. It is not recommended for the files to be more than 2 MB each, although exceptions
can be made at the editorial office’s discretion.

PROOFS

Authors will receive a link to the PDF proof of their manuscript on our online system by email,
and it is essential that a current email address is supplied with all manuscripts. Proofing
instructions will accompany the PDF file but the proof should be checked immediately upon
receipt and uploaded in accordance with covering instructions. Only essential corrections
should be made at the proof stage.

ADVANCE ACCESS

For Zoological Journal, manuscripts arrive at OUP and go through the production process until
the final versions are ready to publish. These are then published on an Advance Access page
and they will remain on the page up until the issue that they are assigned to is published.

Immutable Advance Access

In order to comply with the requirements of the International Commission on Zoological
Nomenclature (ICZN) with regard to nomenclatural works, ALL articles, regardless of whether
they include nomenclatural information, that are published in Journal XX will be immutable
from [insert date]; this means that no changes will be allowed to any article without the
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Nomenclatural Works
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OFFPRINTS

All contributors of published articles will have free online access to the PDF and HTML version
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the Journal of Zoology but may be published as supplementary material online. Please
click here for our supplementary material guidelines.

Papers that report experimental work must comply with the standards and procedures laid down
by British national or equivalent legislation and the research permit number must be stated in
the acknowledgments section of your manuscript. Attention is drawn to the ‘Guidelines for the
Use of Animals in Research' published in each January issue of the journal Animal Behaviour.
Papers will not be accepted if they are based on work involving cruelty to animals or if the work
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numerals. If a new taxon is described, the institution in which the type material is deposited
must be given, together with details of the registration assigned to it. Full binomial names
should be given on the first occasion an organism is mentioned (and abbreviated thereafter),
except at the beginning of a sentence. Avoid footnotes except to add information below the
body of a table. Do not use initial capitals for the common names of animals unless derived
from a proper noun.

Typescript

The typescript should follow the conventional form and must include:

1. Title page giving a concise title (do not include scientific names in the title), followed by a
list of authors' names and the institutions where the work was carried out. The name, address
and email address of the corresponding author should also be given. A short title for page
headings must be provided (maximum eight words).

2. Abstract of not more than 300 words which should list the main results and conclusions.
The abstract should also explain the importance of the paper in a way that is accessible to
non-specialists. Authors may submit non-English abstracts for online publication to allow
the international research community greater access to published articles. Translated
abstracts should be submitted in pdf format as supplementary material. The Editors have no
input into the content of supplementary material, therefore accuracy is the sole
responsibility of the authors.

Keywords. A maximum of eight keywords may be suggested.

Introduction, which should not provide a review of the area of work but should introduce

the reader to the aims and context for the work described.

5. Materials and Methods should be sufficient to allow the work to be replicated, but should
not repeat information described fully elsewhere.

6. Results should be restricted to a factual account of the findings obtained and the text must
not duplicate information given in Tables and Figures.

7. Discussion. This should point out the significance of the results in relation to the reasons
for undertaking the research.

Please note that appendices are no longer published in the printed version of the journal.

Supplementary material may be published in electronic form. Please click here for our

supplementary material guidelines.
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Accuracy of references is the responsibility of the author(s). References must be checked
against the text to ensure (a) that the spelling of authors’ names and the dates given are
consistent and (b) that all authors quoted in the text (in date order if more than one) are given
in the reference list and vice versa. The full title of the paper must be given together with the
first and last pages.

Journal titles should be abbreviated in accordance with the Zoological Record Serial Sources,
published annually by BIOSIS.

Book titles should be followed by the place of publication and the publisher. Please give the
name of the editor(s) if different from the author cited.

In the text, references must be arranged chronologically with the surname(s) of the
author(s) followed by the date.

Use a, b, etc. after the year to distinguish papers published by the same author(s) in the same
year. Reference should not be made to unpublished data.

I Two authors:use both names and the year. Do not use et al.


https://authorservices.wiley.com/author-resources/Journal-Authors/Prepare/manuscript-preparation-guidelines.html

123

ii. Three authors: on first citation use all authors' names and the year. Thereafter it is
usually sufficient to give the name of the first author followed by et al. and the date.

iii. More than three authors: on first citation and thereafter give the name of the first author
followed by et al. and the date.

In the list, references must be arranged first alphabetically under author(s) name(s) and

then in chronological order if several papers by the same author(s) are cited.
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References in Articles

We recommend the use of a tool such as EndNote or Reference Manager for reference

management and formatting. EndNote and Reference Manager reference styles can be searched

for here: http://endnote.com/downloads/styles

Figures

Figures should be submitted as separate electronic files and figure legends should be included
at the end of the main manuscript file. Illustrations may be line drawings or photographs and
should be numbered consecutively in the text as Fig. 1, Fig. 2 etc. Component parts of figures
should be labelled (a), (b), (c) etc. Captions for figures, which should be self-explanatory, must
be typed, double spaced, on a separate page.

Our preferred electronic file type is vector-format encapsulated post script (EPS) because these
images are scaleable and therefore do not lose quality in the online PDF. All line drawings or
photographs with added labelling should be supplied in EPS format. Half tones without any
labelling should be supplied in TIFF format at 300 dots per inch minimum. If line drawings
cannot be supplied as EPS files then they must be in TIFF format with a minimum resolution
of 800 dpi. These resolutions also apply to any images embedded into an EPS file. Please click
here for our artwork guidelines. Please see the illustration submission section in the Wiley
house style guide available here, and the electronic artwork guidelines provided here.

Line drawings

Should not be larger than twice the final size and in no circumstances should exceed 168 x 220
mm. The axes of graphs should be carefully chosen so as to occupy the space available to the
best advantage. When reduced, the drawing should fit into either one (80 mm) or two (168 mm)
columns, preferably the former. Lines should be bold enough to stand reduction to about 0.25-
0.35 mm. Line drawings should be as simple as possible and many computer-generated figures,
such as 3-dimensional graphs, fine lines, gradations of stippling and unusual symbols, cannot
be reproduced satisfactorily when reduced. Unsatisfactory line drawings will have to be
redrawn at the author's expense. Preferred symbols are open and filled circles, boxes and
triangles, and these should be used consistently. Lettering should be kept to a minimum and
should be self-explanatory and unambiguous and of sufficiently high quality and size to be
clearly visible after reduction to final size. Lettering of all figures within the manuscript should
be of uniform style in a sans serif typeface (Helvetica) and capitals should be used for the initial
letter of the first word only. Bold lettering should not be used. Photographs should be the same
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size as they will appear in the journal and should be selected to fit neatly into one column (80
mm) or two columns (168 mm).

Photographs

Should be labelled and numbered as for line drawings. For microscopical preparations, scale
bars with appropriate units must be provided; statements of magnification are not acceptable.
Colour figures

May be accepted provided that they are of a very high quality. The cost of reproduction must
be met by the author(s) and a binding agreement to meet the costs will be required before the
manuscript can be accepted for publication. For colour figures, the instructions for the
preparation of photographs should be followed. Original illustrations should not be sent until
the paper has been accepted and will only be returned on request. Any article received by Wiley
Blackwell with colour work will not be published until the colour work agreement form has
been returned to the following address:

Customer Services (OPI)

John Wiley & Sons Ltd,
European Distribution Centre
New Era Estate

Oldlands Way, Bognor Regis
West Sussex PO22 9NQ

Tables

These must fit the page size (220 x 168 mm) without undue reduction. Oversize tables will not
be accepted. Tables should be kept simple and where possible, the use of vertical lines should
be avoided. Tables are referred to as Table 1, Table 2, etc., and any sub-sections as (a), (b), etc.
Footnotes in tables should be indicated by superscript a, b, etc.

Decisions and invitations to revise

All submissions are subject to peer review and authors can expect a decision, or an explanation
for the delay, within 3 months of receipt. If a revision is requested, the corresponding author
should submit the revised manuscript within 2 months unless there are special reasons for a
delay, agreed in advance with the Editor. Papers not received within 2 months may be treated
as new submissions and sent for further evaluation by new referees.

Pre-submission English-language editing

Authors for whom English is a second language may choose to have their manuscript
professionally edited before submission to improve the English. A list of independent suppliers
of editing services can be found at http://wileyeditingservices.com/en/. All services are paid
for and arranged by the author, and use of one of these services does not guarantee acceptance
or preference for publication.

Accepted manuscripts

Following acceptance of a manuscript, authors will be asked to send their final version as a
Word file. Figures should be saved in an EPS format and photographs saved as TIFF files.
Authors will be asked to complete an Exclusive Licence Form.

NEW: Online production tracking via Wiley Blackwell's Author Services

Author Services enables authors to track their article - once it has been accepted - through the
production process to publication online and in print. Authors can check the status of their
articles online and choose to receive automated e-mails at key stages of production. The author
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will receive an e-mail with a unique link that enables them to register and have their article
automatically added to the system. Please ensure that a complete e-mail address is provided
when submitting the manuscript. Visit https://authorservices.wiley.com/author-
resources/index.html for more details on online production tracking and for a wealth of
resources including FAQs and tips on article preparation, submission and more.

Proofs

The corresponding author will receive an email alert containing a link to a web site from where
a PDF file of the proof can be downloaded. The corresponding author must provide a reliable
email address and inform the Production Editor of any extended period when the email address
is not effective. Instructions for returning the proofs will be sent with the proof. Excessive
alterations to the text, other than printer's errors, may be charged to the author. The Editors
reserve the right to correct the proof themselves, using the accepted version of the typescript, if
the author's corrections are overdue and the journal would otherwise be delayed. The Journal
of Zoology has had a change in journal style, Latin species hames are no longer given in the
article title but are instead inserted in the abstract, please keep this in mind when choosing the
titles for submitted articles.

Early View Publication

The Journal of Zoology is covered by Wiley Blackwell's Early View service. Early View
articles are complete full-text papers published online in advance of the print issue. Articles
published online are complete and in their final form: the author's final corrections have been
incorporated and changes cannot be made after online publication. Early View articles do not
have volume, issue or page numbers, and therefore cannot be cited in the traditional way. They
are therefore given a Digital Object Identifier (DOI), which allows the article to be cited and
tracked before it is assigned to an issue. After print publication the DOI remains valid and can
continue to be used to cite and access the article.

Author material archive policy

Please note that unless specifically requested, Wiley Blackwell will dispose of all hardcopy or
electronic material submitted 2 months after publication. If you require the return of material
submitted please inform the Production Editor when your paper is accepted for publication.

Offprints

Free access to the final PDF offprint or your article will be available via author services only.
Please therefore sign up for author services if you would like to access your article PDF offprint
and enjoy the many other benefits the service offers. A copy of the Publisher's Terms and
Conditions for the use of the PDF file will accompany the electronic offprint and the file can
only be distributed in accordance with these requirements. Additional paper offprints may be
ordered when proofs are sent out, provided that the order is placed promptly (i.e. at the time of
proof correction).

Mammalian Biology
Introduction

Mammalian Biology (formerly Zeitschrift flr S&ugetierkunde) is an international scientific
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journal edited by the Deutsche Gesellschaft fur Séugetierkunde (German Society of
Mammalogy). The journal is devoted to the publication of research on mammals (see aims and
scope of the journal). We publish original research papers, short communications and
occasionally review articles that generate a significant contribution to the field of mammalogy.

Submission checklist

You can use this list to carry out a final check of your submission before you send it to the
journal for review. Please check the relevant section in this Guide for Authors for more details.
Ensure that the following items are present:

One author has been designated as the corresponding author with contact details:
* E-mail address

* Full postal address

All necessary files have been uploaded:

Manuscript:

* Include keywords

* All figures (include relevant captions)

« All tables (including titles, description, footnotes)

* Ensure all figure and table citations in the text match the files provided

* Indicate clearly if color should be used for any figures in print

Graphical Abstracts / Highlights files (where applicable)

Supplemental files (where applicable)

Further considerations

* Manuscript has been 'spell checked' and 'grammar checked'

» All references mentioned in the Reference List are cited in the text, and vice versa

* Permission has been obtained for use of copyrighted material from other sources (including
the Internet)

* A competing interests statement is provided, even if the authors have no competing interests
to declare

« Journal policies detailed in this guide have been reviewed

» Referee suggestions and contact details provided, based on journal requirements

For further information, visit our Support Center.

Before you begin

Ethics in publishing
Please see our information pages on Ethics in publishing and Ethical guidelines for journal
publication.

Declaration of interest

All authors must disclose any financial and personal relationships with other people or
organizations that could inappropriately influence (bias) their work. Examples of potential
conflicts of interest include employment, consultancies, stock ownership, honoraria, paid expert
testimony, patent applications/registrations, and grants or other funding. Authors must disclose
any interests in two places: 1. A summary declaration of interest statement in the title page file
(if double-blind) or the manuscript file (if single-blind). If there are no interests to declare then
please state this: 'Declarations of interest: none'. This summary statement will be ultimately
published if the article is accepted. 2. Detailed disclosures as part of a separate Declaration of
Interest form, which forms part of the journal's official records. It is important for potential
interests to be declared in both places and that the information matches. More information.
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Submission declaration and verification

Submission of an article implies that the work described has not been published previously
(except in the form of an abstract or as part of a published lecture or academic thesis or as an
electronic preprint, see http://www.elsevier.com/sharingpolicy), that it is not under
consideration for publication elsewhere, that its publication is approved by all authors and
tacitly or explicitly by the responsible authorities where the work was carried out, and that, if
accepted, it will not be published elsewhere in the same form, in English or in any other
language, including electronically without the written consent of the copyright-holder. To
verify originality, your article may be checked by the originality detection service
CrossCheck http://www.elsevier.com/editors/plagdetect.

Submitting a manuscript previously rejected by another journal without notification and
disclosure of previous reviews will lead to immediate rejection should it be uncovered. There
is nothing wrong with being rejected and submitting to a different journal, but the referees’
efforts should be taken into account and given credit. Please attach previous reviews and
responses/rebuttals with your submission, following your cover letter.

Changes to authorship

Authors are expected to consider carefully the list and order of authors beforesubmitting their
manuscript and provide the definitive list of authors at the time of the original submission. Any
addition, deletion or rearrangement of author names in the authorship list should be made
only before the manuscript has been accepted and only if approved by the journal Editor. To
request such a change, the Editor must receive the following from the corresponding author:
(a) the reason for the change in author list and (b) written confirmation (e-mail, letter) from all
authors that they agree with the addition, removal or rearrangement. In the case of addition or
removal of authors, this includes confirmation from the author being added or removed.
Only in exceptional circumstances will the Editor consider the addition, deletion or
rearrangement of authors after the manuscript has been accepted. While the Editor considers
the request, publication of the manuscript will be suspended. If the manuscript has already been
published in an online issue, any requests approved by the Editor will result in a corrigendum.
Copyright

Upon acceptance of an article, authors will be asked to complete a '‘Journal Publishing
Agreement' (see more information on this). An e-mail will be sent to the corresponding author
confirming receipt of the manuscript together with a '‘Journal Publishing Agreement’ form or a
link to the online version of this agreement.

Subscribers may reproduce tables of contents or prepare lists of articles including abstracts for
internal circulation within their institutions. Permission of the Publisher is required for resale
or distribution outside the institution and for all other derivative works, including compilations
and translations. If excerpts from other copyrighted works are included, the author(s) must
obtain written permission from the copyright owners and credit the source(s) in the article.
Elsevier has preprinted forms for use by authors in these cases.

For open access articles: Upon acceptance of an article, authors will be asked to complete an
‘Exclusive License Agreement' (more information). Permitted third party reuse of open access
articles is determined by the author's choice of user license.

Author rights

As an author you (or your employer or institution) have certain rights to reuse your work. More
information.
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Elsevier supports responsible sharing
Find out how you can share your research published in Elsevier journals.

Role of the funding source

You are requested to identify who provided financial support for the conduct of the research
and/or preparation of the article and to briefly describe the role of the sponsor(s), if any, in study
design; in the collection, analysis and interpretation of data; in the writing of the report; and in
the decision to submit the article for publication. If the funding source(s) had no such
involvement then this should be stated.

Funding body agreements and policies

Elsevier has established a number of agreements with funding bodies which allow authors to
comply with their funder's open access policies. Some funding bodies will reimburse the author
for the Open Access Publication Fee. Details of existing agreements are available online.

Open access
This journal offers authors a choice in publishing their research:

Subscription

* Articles are made available to subscribers as well as developing countries and patient groups
through our universal access programs.

* No open access publication fee payable by authors.

Open access

* Articles are freely available to both subscribers and the wider public with permitted reuse.

* An open access publication fee is payable by authors or on their behalf, e.g. by their research
funder or institution.

Regardless of how you choose to publish your article, the journal will apply the same peer
review criteria and acceptance standards.

For open access articles, permitted third party (re)use is defined by the following Creative
Commons user licenses:

Creative Commons Attribution (CC BY)

Lets others distribute and copy the article, create extracts, abstracts, and other revised versions,
adaptations or derivative works of or from an article (such as a translation), include in a
collective work (such as an anthology), text or data mine the article, even for commercial
purposes, as long as they credit the author(s), do not represent the author as endorsing their
adaptation of the article, and do not modify the article in such a way as to damage the author's
honor or reputation.

Creative Commons Attribution-NonCommercial-NoDerivs (CC BY-NC-ND)
For non-commercial purposes, lets others distribute and copy the article, and to include in a
collective work (such as an anthology), as long as they credit the author(s) and provided they
do not alter or modify the article.

The open access publication fee for this journal is USD 1800, excluding taxes. Learn more
about Elsevier's pricing policy: http://www.elsevier.com/openaccesspricing.

Green open access
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Authors can share their research in a variety of different ways and Elsevier has a number of
green open access options available. We recommend authors see our green open access page for
further information. Authors can also self-archive their manuscripts immediately and enable
public access from their institution's repository after an embargo period. This is the version that
has been accepted for publication and which typically includes author-incorporated changes
suggested during submission, peer review and in editor-author communications. Embargo
period: For subscription articles, an appropriate amount of time is needed for journals to deliver
value to subscribing customers before an article becomes freely available to the public. This is
the embargo period and it begins from the date the article is formally published online in its
final and fully citable form. Find out more.

This journal has an embargo period of 12 months.

Language (usage and editing services)

Please write your text in good English (American or British usage is accepted, but not a mixture
of these). Authors who feel their English language manuscript may require editing to eliminate
possible grammatical or spelling errors and to conform to correct scientific English may wish
to use the English Language Editing service available from Elsevier's WebShop.

Submission

Our online submission system guides you stepwise through the process of entering your article
details and uploading your files. The system converts your article files to a single PDF file used
in the peer-review process. Editable files (e.g., Word, LaTeX) are required to typeset your
article for final publication. All correspondence, including notification of the Editor's decision
and requests for revision, is sent by e-mail.

Submit your article
Please submit your article via http://ees.elsevier.com/mambio.
Review process

After submission, each paper enters the pre-review stage. The aim of this process is to identify
papers which do not fit into the scope of Mammalian Biology, are too descriptive, or only have
low relevance to a broader readership and thus have a low probability of being accepted. This
policy saves authors' time and reduces effort of reviewers and editors. Manuscripts, which will
pass this stage, then go into peer-review. Each manuscript submitted to Mammalian
Biology will be reviewed independently by at least two experts covering the field of the article.
Authors may suggest up to five colleagues with expertise in the scientific field of the
contribution, which do not and did not belong to the authors' institution. These might be
considered as referees.

Content of the manuscript

Manuscripts can be published as original investigations, short communications or reviews. The
total length should not exceed 7000 words including references, tables and figure legends. In
the case of longer articles (in particular reviews) please contact the managing editor before
submission.

Original investigations: In addition to the text, original investigations should include
illustrations, tables and references. The text should be divided into: Abstract, Introduction,
Material and methods (Please ensure to use Material and not Materials), Results, Discussion
(or together as Results and Discussion), Acknowledgements, References.
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Short communications: Please include Keywords and an Abstract. The only headings allowed
for Short communication items are 'Acknowledgements’ and 'References'. Delete all others (e.g.
Introduction, Results). Short communications should not exceed 4000 words in total and
usually have a maximum of two items (tables or figures).
Reviews: Manuscripts that review and integrate the current state of knowledge in a special field
of mammalian biology are also welcome. The text must provide an Abstract, special headings
depending on the subject, Acknowledgements, References.

Preparation

Peer review

This journal operates a single blind review process. All contributions will be initially assessed
by the editor for suitability for the journal. Papers deemed suitable are then typically sent to a
minimum of two independent expert reviewers to assess the scientific quality of the paper. The
Editor is responsible for the final decision regarding acceptance or rejection of articles. The
Editor's decision is final. More information on types of peer review.

Use of word processing software

It is important that the file be saved in the native format of the word processor used. The text
should be in single-column format. Keep the layout of the text as simple as possible. Most
formatting codes will be removed and replaced on processing the article. In particular, do not
use the word processor's options to justify text or to hyphenate words. However, do use bold
face, italics, subscripts, superscripts etc. When preparing tables, if you are using a table grid,
use only one grid for each individual table and not a grid for each row. If no grid is used, use
tabs, not spaces, to align columns. The electronic text should be prepared in a way very similar
to that of conventional manuscripts (see also the Guide to Publishing with Elsevier). Note that
source files of figures, tables and text graphics will be required whether or not you embed your
figures in the text. See also the section on Electronic artwork.

To avoid unnecessary errors you are strongly advised to use the 'spell-check’ and 'grammar-
check’ functions of your word processor.

Line numbering should be applied throughout the text.

Please use italics only for species names, not to mark subheadings or other important
information. Italics should also always be used for "in vitro™ and "in vivo".

The primary headings should be in bold followed by italic secondary headings. There should
be no numbers. Article structure

Subdivision - unnumbered sections

Divide your article into clearly defined sections. Each subsection is given a brief heading. Each
heading should appear on its own separate line. Subsections should be used as much as possible
when cross-referencing text: refer to the subsection by heading as opposed to simply 'the text'.
Introduction

State the objectives of the work and provide an adequate background, avoiding a detailed
literature survey or a summary of the results.

Material and methods

Provide sufficient details to allow the work to be reproduced by an independent researcher.
Methods that are already published should be summarized, and indicated by a reference. If
quoting directly from a previously published method, use quotation marks and also cite the
source. Any modifications to existing methods should also be described.
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Theory/calculation

A Theory section should extend, not repeat, the background to the article already dealt with in
the Introduction and lay the foundation for further work. In contrast, a Calculation section
represents a practical development from a theoretical basis.

Results

Results should be clear and concise.

Discussion

This should explore the significance of the results of the work, not repeat them. A combined
Results and Discussion section is often appropriate. Avoid extensive citations and discussion
of published literature.

Conclusions

The main conclusions of the study may be presented in a short Conclusions section, which may
stand alone or form a subsection of a Discussion or Results and Discussion section.
Appendices

If there is more than one appendix, they should be identified as A, B, etc. Formulae and
equations in appendices should be given separate numbering: Eq. (A.1), Eq. (A.2), etc.; in a
subsequent appendix, Eq. (B.1) and so on. Similarly for tables and figures: Table A.1; Fig. A.1,
etc.

Essential title page information

« Title. Concise and informative. Titles are often used in information-retrieval systems. Avoid
abbreviations and formulae where possible.
 Author names and affiliations. Please clearly indicate the given name(s) and family name(s)
of each author and check that all names are accurately spelled. You can add your name between
parentheses in your own script behind the English transliteration. Present the authors' affiliation
addresses (where the actual work was done) below the names. Indicate all affiliations with a
lower-case superscript letter immediately after the author's name and in front of the appropriate
address. Provide the full postal address of each affiliation, including the country name and, if
available, the e-mail address of each author.
 Corresponding author. Clearly indicate who will handle correspondence at all stages of
refereeing and publication, also post-publication. This responsibility includes answering any
future queries about Methodology and Materials. Ensure that the e-mail address is given and
that contact details are kept up to date by the corresponding author.
* Present/permanent address. If an author has moved since the work described in the article
was done, or was visiting at the time, a 'Present address' (or 'Permanent address’) may be
indicated as a footnote to that author's name. The address at which the author actually did the
work must be retained as the main, affiliation address. Superscript Arabic numerals are used
for such footnotes.

Abstract

A concise and factual abstract is required. The abstract should state briefly the purpose of the
research, the principal results and major conclusions. An abstract is often presented separately
from the article, so it must be able to stand alone. For this reason, References should be avoided,
but if essential, then cite the author(s) and year(s). Also, non-standard or uncommon
abbreviations should be avoided, but if essential they must be defined at their first mention in
the abstract itself.

Keywords

Immediately after the abstract, provide a maximum of 5 keywords (1 minimum), avoiding
general and plural terms and multiple concepts (avoid, for example, 'and’, 'of'). Capitalize the
first letter of your keywords; in the case of compound keywords, capitalize only the first word.
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Be sparing with abbreviations: only abbreviations firmly established in the field may be eligible.
These keywords will be used for indexing purposes.

Abbreviations

Define abbreviations that are not standard in this field in a footnote to be placed on the first
page of the article. Such abbreviations that are unavoidable in the abstract must be defined at
their first mention there, as well as in the footnote. Ensure consistency of abbreviations
throughout the article.

Acknowledgements

Collate acknowledgements in a separate section at the end of the article before the references
and do not, therefore, include them on the title page, as a footnote to the title or otherwise. List
here those individuals who provided help during the research (e.g., providing language help,
writing assistance or proof reading the article, etc.). Please use 'Acknowledgements' rather than
'‘Acknowledgments'.

Formatting of funding sources

List funding sources in this standard way to facilitate compliance to funder's requirements:
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States Institutes of Peace [grant number aaaa].

It is not necessary to include detailed descriptions on the program or type of grants and awards.
When funding is from a block grant or other resources available to a university, college, or
other research institution, submit the name of the institute or organization that provided the
funding.

If no funding has been provided for the research, please include the following sentence:

This research did not receive any specific grant from funding agencies in the public,
commercial, or not-for-profit sectors.

Units

Follow internationally accepted rules and conventions: use the international system of units
(SI). If other units are mentioned, please give their equivalent in SI.

Footnotes

Footnotes should be used sparingly. Number them consecutively throughout the article. Many
word processors can build footnotes into the text, and this feature may be used. Otherwise,
please indicate the position of footnotes in the text and list the footnotes themselves separately
at the end of the article. Do not include footnotes in the Reference list.

Artwork

Electronic artwork

General points

» Make sure you use uniform lettering and sizing of your original artwork.

* Embed the used fonts if the application provides that option.

* Aim to use the following fonts in your illustrations: Arial, Courier, Times New Roman,
Symbol, or use fonts that look similar.

* Number the illustrations according to their sequence in the text.

* Use a logical naming convention for your artwork files.

* Provide captions to illustrations separately.

» Size the illustrations close to the desired dimensions of the published version.
* Submit each illustration as a separate file.

A detailed guide on electronic artwork is available.

You are urged to visit this site; some excerpts from the detailed information are given
here.
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Formats

If your electronic artwork is created in a Microsoft Office application (Word, PowerPoint,
Excel) then please supply ‘'as is' in the native document format.
Regardless of the application used other than Microsoft Office, when your electronic artwork
is finalized, please 'Save as' or convert the images to one of the following formats (note the
resolution requirements for line drawings, halftones, and line/halftone combinations given
below):

EPS (or PDF): Vector drawings, embed all used fonts.

TIFF (or JPEG): Color or grayscale photographs (halftones), keep to a minimum of 300 dpi.
TIFF (or JPEG): Bitmapped (pure black & white pixels) line drawings, keep to a minimum of
1000 dpi.

TIFF (or JPEG): Combinations bitmapped line/half-tone (color or grayscale), keep to a
minimum of 500 dpi.

Please do not:

* Supply files that are optimized for screen use (e.g., GIF, BMP, PICT, WPQ); these typically
have a low number of pixels and limited set of colors;

* Supply files that are too low in resolution;

+ Submit graphics that are disproportionately large for the content.

Color artwork

Please make sure that artwork files are in an acceptable format (TIFF (or JPEG), EPS (or PDF),
or MS Office files) and with the correct resolution. If, together with your accepted article, you
submit usable color figures then Elsevier will ensure, at no additional charge, that these figures
will appear in color online (e.g., ScienceDirect and other sites) regardless of whether or not
these illustrations are reproduced in color in the printed version. For color reproduction in
print, you will receive information regarding the costs from Elsevier after receipt of your
accepted article. Please indicate your preference for color: in print or online only. Further
information on the preparation of electronic artwork.

Illustration services

Elsevier's WebShop offers Illustration Services to authors preparing to submit a manuscript but
concerned about the quality of the images accompanying their article. Elsevier's expert
illustrators can produce scientific, technical and medical-style images, as well as a full range of
charts, tables and graphs. Image 'polishing' is also available, where our illustrators take your
image(s) and improve them to a professional standard. Please visit the website to find out more.
Figure captions

Ensure that each illustration has a caption. Supply captions separately, not attached to the figure.
A caption should comprise a brief title (not on the figure itself) and a description of the
illustration. Keep text in the illustrations themselves to a minimum but explain all symbols and
abbreviations used.

Tables

Please submit tables as editable text and not as images. Tables can be placed either next to the
relevant text in the article, or on separate page(s) at the end. Number tables consecutively in
accordance with their appearance in the text and place any table notes below the table body. Be
sparing in the use of tables and ensure that the data presented in them do not duplicate results
described elsewhere in the article. Please avoid using vertical rules and shading in table cells.
Tables

Please submit tables as editable text and not as images. Tables can be placed either next to the
relevant text in the article, or on separate page(s) at the end. Number tables consecutively in
accordance with their appearance in the text and place any table notes below the table body. Be
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sparing in the use of tables and ensure that the data presented in them do not duplicate results
described elsewhere in the article. Please avoid using vertical rules. In table headlines, use
italics only for species names.

References

Citation in text

Please ensure that every reference cited in the text is also present in the reference list (and vice
versa). Any references cited in the abstract must be given in full. Unpublished results and
personal communications are not recommended in the reference list, but may be mentioned in
the text. If these references are included in the reference list they should follow the standard
reference style of the journal and should include a substitution of the publication date with
either 'Unpublished results' or ‘Personal communication’. Citation of a reference as 'in press'
implies that the item has been accepted for publication.

Reference links

Increased discoverability of research and high quality peer review are ensured by online links
to the sources cited. In order to allow us to create links to abstracting and indexing services,
such as Scopus, CrossRef and PubMed, please ensure that data provided in the references are
correct. Please note that incorrect surnames, journal/book titles, publication year and pagination
may prevent link creation. When copying references, please be careful as they may already
contain errors. Use of the DOI is encouraged.

A DOI can be used to cite and link to electronic articles where an article is in-press and full
citation details are not yet known, but the article is available online. A DOI is guaranteed never
to change, so you can use it as a permanent link to any electronic article. An example of a
citation using DOI for an article not yet in an issue is: VanDecar J.C., Russo R.M., James D.E.,
Ambeh W.B., Franke M. (2003). Aseismic continuation of the Lesser Antilles slab beneath
northeastern Venezuela. Journal of Geophysical Research,
https://doi.org/10.1029/2001JB000884. Please note the format of such citations should be in
the same style as all other references in the paper.

Web references

As a minimum, the full URL should be given and the date when the reference was last accessed.
Any further information, if known (DOI, author names, dates, reference to a source publication,
etc.), should also be given. Web references can be listed separately (e.qg., after the reference list)
under a different heading if desired, or can be included in the reference list.

Data references

This journal encourages you to cite underlying or relevant datasets in your manuscript by citing
them in your text and including a data reference in your Reference List. Data references should
include the following elements: author name(s), dataset title, data repository, version (where
available), year, and global persistent identifier. Add [dataset] immediately before the reference
so we can properly identify it as a data reference. The [dataset] identifier will not appear in your
published article.

References in a special issue

Please ensure that the words 'this issue’ are added to any references in the list (and any citations
in the text) to other articles in the same Special Issue.

Reference management software

Most Elsevier journals have their reference template available in many of the most popular
reference management software products. These include all products that support Citation Style
Language styles, such as Mendeley and Zotero, as well as EndNote. Using the word processor
plug-ins from these products, authors only need to select the appropriate journal template when
preparing their article, after which citations and bibliographies will be automatically formatted
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in the journal's style. If no template is yet available for this journal, please follow the format of
the sample references and citations as shown in this Guide.

Users of Mendeley Desktop can easily install the reference style for this journal by clicking the
following link:

http://open.mendeley.com/use-citation-style/mammalian-biology

When preparing your manuscript, you will then be able to select this style using the Mendeley
plug-ins for Microsoft Word or LibreOffice.

Reference style

Text: All citations in the text should refer to:

1. Single author: the author's name (without initials, unless there is ambiguity) and the year of
publication;

2. Two authors: both authors' names and the year of publication;

3. Three or more authors: first author's name followed by ‘et al." and the year of publication.
Citations may be made directly (or parenthetically). Groups of references should be listed first
alphabetically, then chronologically.

Examples: 'as demonstrated (Allan, 2000a, 2000b, 1999; Allan and Jones, 1999). Kramer et al.
(2010) have recently shown ...."

List: References should be arranged first alphabetically and then further sorted chronologically
if necessary. More than one reference from the same author(s) in the same year must be
identified by the letters 'a’, 'b', 'c', etc., placed after the year of publication.

Examples:

Reference to a journal publication:

Van der Geer, J., Hanraads, J.A.J., Lupton, R.A., 2010. The art of writing a scientific article. J.
Sci. Commun. 163, 51-59.

Reference to a book:

Strunk Jr., W., White, E.B., 2000. The Elements of Style, fourth ed. Longman, New York.
Reference to a chapter in an edited book:

Mettam, G.R., Adams, L.B., 2009. How to prepare an electronic version of your article, in:
Jones, B.S., Smith , R.Z. (Eds.), Introduction to the Electronic Age. E-Publishing Inc., New
York, pp. 281-304.

Reference to a website:

Cancer Research UK, 1975. Cancer  statistics reports for the UK.
http://www.cancerresearchuk.org/aboutcancer/statistics/cancerstatsreport/ (accessed 13 March
2003).

Reference to a dataset:

[dataset] Oguro, M., Imahiro, S., Saito, S., Nakashizuka, T., 2015. Mortality data for Japanese
oak wilt disease and surrounding forest compositions. Mendeley Data, V1.
https://doi.org/10.17632/xwj98nb39r.1.

Journal abbreviations source
Journal names should be abbreviated according to the List of Title Word Abbreviations.

Video

Elsevier accepts video material and animation sequences to support and enhance your scientific
research. Authors who have video or animation files that they wish to submit with their article
are strongly encouraged to include links to these within the body of the article. This can be done
in the same way as a figure or table by referring to the video or animation content and noting
in the body text where it should be placed. All submitted files should be properly labeled so
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that they directly relate to the video file's content. . In order to ensure that your video or
animation material is directly usable, please provide the file in one of our recommended file
formats with a preferred maximum size of 150 MB per file, 1 GB in total. Video and animation
files supplied will be published online in the electronic version of your article in Elsevier Web
products, including ScienceDirect. Please supply 'stills’ with your files: you can choose any
frame from the video or animation or make a separate image. These will be used instead of
standard icons and will personalize the link to your video data. For more detailed instructions
please visit our video instruction pages. Note: since video and animation cannot be embedded
in the print version of the journal, please provide text for both the electronic and the print
version for the portions of the article that refer to this content.

Data visualization

Include interactive data visualizations in your publication and let your readers interact and
engage more closely with your research. Follow the instructions hereto find out about available
data visualization options and how to include them with your article.

Supplementary material

Supplementary material such as applications, images and sound clips, can be published with
your article to enhance it. Submitted supplementary items are published exactly as they are
received (Excel or PowerPoint files will appear as such online). Please submit your material
together with the article and supply a concise, descriptive caption for each supplementary file.
If you wish to make changes to supplementary material during any stage of the process, please
make sure to provide an updated file. Do not annotate any corrections on a previous version.
Please switch off the "Track Changes' option in Microsoft Office files as these will appear in
the published version.

Data linking

If you have made your research data available in a data repository, you can link your article
directly to the dataset. Elsevier collaborates with a number of repositories to link articles on
ScienceDirect with relevant repositories, giving readers access to underlying data that gives
them a better understanding of the research described.

There are different ways to link your datasets to your article. When available, you can directly
link your dataset to your article by providing the relevant information in the submission system.
For more information, visit the database linking page.

For supported data repositories a repository banner will automatically appear next to your
published article on ScienceDirect.

In addition, you can link to relevant data or entities through identifiers within the text of your
manuscript, using the following format: Database: xxxx (e.g., TAIR: AT1G01020; CCDC:
734053; PDB: 1XFN).

Data in Brief

You have the option of converting any or all parts of your supplementary or additional raw data
into one or multiple data articles, a new kind of article that houses and describes your data. Data
articles ensure that your data is actively reviewed, curated, formatted, indexed, given a DOI and
publicly available to all upon publication. You are encouraged to submit your article for Data
in Brief as an additional item directly alongside the revised version of your manuscript. If your
research article is accepted, your data article will automatically be transferred over to Data in
Brief where it will be editorially reviewed and published in the open access data journal, Data
in Brief. Please note an open access fee of 500 USD is payable for publication in Data in Brief.
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Full details can be found on the Data in Brief website. Please use this template to write your
Data in Brief.

MethodsX

You have the option of converting relevant protocols and methods into one or multiple
MethodsX articles, a new kind of article that describes the details of customized research
methods. Many researchers spend a significant amount of time on developing methods to fit
their specific needs or setting, but often without getting credit for this part of their work.
MethodsX, an open access journal, now publishes this information in order to make it
searchable, peer reviewed, citable and reproducible. Authors are encouraged to submit their
MethodsX article as an additional item directly alongside the revised version of their
manuscript. If your research article is accepted, your methods article will automatically be
transferred over to MethodsX where it will be editorially reviewed. Please note an open access
fee is payable for publication in MethodsX. Full details can be found on the MethodsX website.
Please use this template to prepare your MethodsX article.

Taxon names

We strongly discourage the use of non-phylogenetic taxon names such as Insectivora,
Fissipedia or Artiodactyla. These names do not refer to monophyletic groups and are thus
obsolete. If you want to refer to a para- or polyphyletic assemblage that shares a certain behavior
or adaptation etc., please use other expressions, e. g. terrestrial carnivores (instead of Fissipedia)
or terrestrial cetartiodactyls (instead of Artiodactyla). "Insectivorous mammals is acceptable if
you refer to mammals that feed on insects irrespective of their phylogenetic relationships (i. e.
anteaters as well as shrews) but not if you refer to the groups formerly falsely combined into
"Insectivora".

Revisions

Papers may be returned for modification or revision. Revised manuscripts should be returned
to the editorial office within 90 days after receipt of the reviews, otherwise they will be treated
as new submissions
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