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RESUMO

Oxymycterus é um género diverso de roedores neotropicais distribuido nas
latitudes médias da América do Sul. A nomenclatura do género permanece confusa
devido as dificuldades na delimitagdo morfologica de espécies e as controvérsias na
aplicagio de wum conceito bioldégico de espécie a amostras alopatridas.
Conseqiientemente, varios autores consideraram espécies descritas no Brasil como
sindnimos de O. rufus (Fischer, 1814), dentre elas O. dasytrichus (Schinz, 1821), uma
tendéncia que constitui uma hipdtese nula sobre a diversidade de espécies no Brasil
oriental. Uma hipotese alternativa de validade destes dois nomes foi proposta em uma
revisdo mais recente, considerando-os em dois grupos de espécies distintos: o grupo
rufus, restrito ao nordeste argentino; e o grupo dasytrichus, incluindo populagdes do
Brasil oriental. A descoberta de duas formas simpatridas de Oxymycterus em Vigosal
Minas Gerais, fenotipicamente similares a representantes destes dois grupos, estimulou
investigagdes sobre o status destas populagdes como unidades evolutivas e seu
relacionamento aos grupos de espécies rufus e dasytrichus, que forneceriam uma base
para o teste das hipOteses de co-especificidade destes nomes. Duas abordagens
metodologicas foram adotadas para inferéncias taxondOmicas: (1) a analise da
variabilidade morfométrica de 22 amostras geograficas dos grupos dasytrichus, rufus e
Jjudex, que foi posteriormente complementada com a analise de caracteres qualitativos
cranianos, falicos e externos; e (2) a analise filogenética de sequéncias de nucleotideos
do gene mitocondrial citocromo-b. As evidéncias morfoldgicas e moleculares sugerem
que: (1) as duas formas simpatridas de Vigosa constituem duas espécies geneticamente e
evolutivamente independentes; (2) estas duas espécies se alocaram aos grupos de
espécies dasytrichus e rufus, consequientemente corroborando estes nomes como
unidades taxonOmicas validas; (3) o grupo dasytrichus caracteriza-se por um gradiente
geografico norte-sul de incremento das dimensdes cranianas, dentro do qual uma das
formas de Vigosa esta inserida; (4) o grupo rufus € constituido por uma unica espécie
representada por amostras argentinas e por uma das formas simpatridas de Vigosa,
sugerindo uma distribuigdo geografica descontinua para esta unidade. Finalmente, (5) as
divergéncias morfologicas e moleculares de uma das formas simpatridas de Minas
Gerais em relagdo as amostras argentinas sugerem um padrio de diferenciagdo devido a
um isolamento pela distincia, produto de uma estruturagdo geografica recente de O.

rufus.
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ABSTRACT

Oxymycterus is a diverse neotropical rodent genus distributed at the middle
latitudes of South America. The nomenclature of the genus remains obscure due to the
difficulties in the morphological definition of species and to the controversies on the
application of a biological species concept to alopatric samples. Therefore, several
authors have considered the species described from Brazil as synonyms of O. rufus
(Fischer, 1814), including O. dasytrichus described from Bahia, a tendency that
represent a null hypothesis on the species diversity of the genus in southeastern Brazil.
An alternative hypothesis of validation of these names was proposed in a recent revision
that considered them in two different species groups: the rufus group restrict to
northeastern Argentina, and the dasytrichus group encompassing samples from
southeastern Brazil. The discovery of two sympatric forms of Oxymycterus in Vigosa,
Minas Gerais, phenotypically similar to members of these groups, prompted
investigations about the status of these populations as evolutionary units and their
relationship with the rufus and dasytrichus species groups, which provided a framework
to test the hypotheses of validity of these names. Two approaches were used to allow
taxonomic inferences: (1) a morphometric analysis of 22 geographic samples of the
dasytrichus, rufus and judex groups, complemented by the analyses of qualitative
cranial, phallic and external characters; and (2) a phylogenetic analysis of cytochrome-b
mitochondrial gene nucleotide sequences. The morphological and molecular evidence
suggest the following conclusions: (1) the two sympatric forms from Vigosa comprise
two genetically and evolutionary independent species; (2) these species were allocated
to the dasytrichus and rufus species groups, thus supporting the validity of these names
as distinct taxonomic units; (3) the dasytrichus group was characterized by northern-
southern geographic gradient of increase in cranial dimensions, including the darker
form from Vigosa; (4) the rufus group was revealed to include only one species,
represented by samples from Argentina and from one of the sympatric forms of Vigosa,
suggesting a discontinuous geographic distribution for this species group; (5) the
morphological and molecular divergences of one sympatric form from Vigosa in
relation to the argentine samples suggest an isolation by distance model of

differentiation due to a recent geographic structuring of O. rufus.

vil



INDICE

AGRADECIMENTOS iv
RESUMO vi
ABSTRACT vii
INTRODUCAO GERAL 1
CAPITULO I: Diferenciagio morfoldgica e alocagio taxondémica de duas formas
simpatridas de Oxymycterus da Mata Atlantica. 10
1.1 NTRODUCAO 10
1.2 MATERIAIS E METODOS 16
1.2.1 Material examinado e Composi¢do das amostras 16
1.2.2  Analises Morfoldgicas 21
1.2.2.1 Morfometria multivariada 21
1.2.2.2 Morfologia qualitativa 29
1.2.3  Anaélises Preparatorias 32
1.3 RESULTADOS E DISCUSSAO 34
1.3.1 Morfometria Multivariada 34
1.3.2 Morfologia Qualitativa 44
1.3.3 Padrdes de variagdo dentro dos grupos de espécies 58
grupo dasytrichus 58
grupo rufus 67
CAPITULO II: Padrdes de divergéncia molecular e hipoteses de diversificagdo de duas
formas simpatridas de Oxymycterus da Mata Atlantica. 79
2.1 INTRODUCAO 79
2.2 MATERIAIS E METODOS 81
2.2.1 Amostras analisadas 81
2.2.2 Isolamento, amplificagdo e sequenciamento do gene citocromo b-----85
2.2.3 Métodos analiticos 86
2.2.4 Grupo Externo 87
2.3 RESULTADOS E DISCUSSAO 89

2.3.1 Diferenciagdo Genética

89




2.3.2 Evolugdo Molecular 03

2.3.3 Analises Filogenéticas 94
CAPITULO III: Implicagdes taxondmicas e biogeograficas das analises morfologicas e

moleculares das formas simpétridas de Vigosa, Minas Gerais. 102
3.1 IMPLICACOES TAXONOMICAS 102
3.1.1 Status das duas formas simpatridas e diversidade de espécies da classe
grande 102

3.1.2 Alocagdo taxondmica das formas simpatridas e validade das formas
nominais 105
3.1.3 Identidade taxondmica das formas simpatridas 108
3.2 CONSIDERACOES BIOGEOGRAFICAS 114
CONCLUSOES GERAIS 119
REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS 121

APENDICE I: Exemplares examinados ---131



INTRODUCAO GERAL

Diversidade e questoes taxonémicas do género @xymycterus

O género de roedores neotropicais Oxymycterus possui uma distribuigdo
geografica ampla nas latitudes médias da América do Sul, atingindo seu limite
setentrional na margem sul do rio Amazonas, Brasil, e seu limite meridional no sul da
Provincia de Buenos Aires, Argentina (Hershkovitz, 1994; Oliveira, 1998).
Representantes do género podem ser encontrados em uma variedade de paisagens
naturais, habitando desde encostas de florestas tropicais imidas da costa atlantica a
altiplanos andinos situados a mais de 3000 m de altitude. A multiplicidade de habitats
ocupados por estes roedores se equipara a sua diversidade taxondmica, que corresponde a
um total de 25 formas nominais descritas (Hershkovitz, 1994; Hershkovitz, 1998). Uma
parte consideravel destes nomes (treze) foi originalmente descrita com base em amostras
coletadas em localidades da Argentina, Uruguai e Brasil, e muitos dos problemas
taxondmicos do género envolvem a complexidade na identificagdo de populagdes
parapatridas ou alopatridas as localidades-tipo nestas regides. As dificuldades no
reconhecimento taxondmico de amostras de Oxymycterus na costa atlantica
freqiientemente tém influenciado trabalhos em outras areas do conhecimento, como
ecologia de comunidades (ex. Bonvicino et al., 1997; Olmos, 1991; Paglia et al., 1995),
ecologia de populagdes (Bonaventura et al, 1991; Henriques & Alho, 1991),
parasitologia (ex. Barros-Battesi et al., 1998) e genética (Kasahara & Yonenaga-Yassuda,
1984; Svartman & Almeida, 1993), onde as identificagdes das espécies do género
envolvidas permanecem confusas.

Muitas das questdes nomenclaturais existentes decorrem de controvérsias na
interpretagdo taxondmica da variabilidade morfolégica do género, que tem variado
consideravelmente ao longo dos anos. A dificuldade na detecgdo de descontinuidades em
caracteres morfologicos e citogenéticos tem levado alguns autores a postularem a co-
especificidade de algumas formas nominais (Cabrera, 1961; Hershkovitz, 1994; Musser
& Carleton, 1993; Reig, 1987, Vittulo et al, 1986). No entanto, a visdo atual da
diversidade morfoldgica de Oxymycterus.foi subestimada durante longo tempo, e

somente recentemente, analises mais detalhadas da variabilidade do género tém revelado



aexisténcia de um maior nimero de espécies (Hershkovitz, 1998; Oliveira, 1998). Além
disso, apesar da abrupta multiplicagdo dos estudos sistematicos de roedores baseados em
seqiiéncias de DNA mitocondrial durante os Gltimos 10 anos, as questdes taxonomicas
basicas dentro do género tém sido raramente abordadas sob esta perspectiva,
principalmente considerando as formas da costa atlantica. A combinagdo de métodos
analiticos utilizando dados morfolégicos e moleculares poderia contribuir ao
conhecimento taxondmico do grupo, possibilitando testar hipoteses classicamente
postuladas sobre a aplicabilidade dos nomes disponiveis na literatura e sobre a
delimitacdo e integridade de espécies.

O presente trabalho surgiu do estudo morfoldgico e molecular de duas formas
simpatridas de Oxymycterus de Vigosa, Minas Gerais, de identidades taxondmicas
duvidosas. O esclarecimento do status taxondmico destas duas formas e a investigagdo
de suas afinidades com formas nominais previamente reconhecidas da costa atlantica
possibilitaram o teste de hipoteses taxonomicas sobre a diferenciagdo deste género no
sudeste do Brasil. Essas hipoteses encontram-se enunciadas na préxima segio.
Hipoteses de diferenciacio do género na Costa Atlantica

As hipoteses mais recentes de diferenciacdo do género restringem-se a dois
trabalhos centrais, a compilagio taxondmica e caracterizagdo preliminar do género feita
por Hershkovitz (1994), e a extensa revisdo morfoldgica realizada por Oliveira (1998),
sintetizando as informagdes contidas nas séries-tipo e nas descrigdes originais. Apesar
deste ultimo constituir-se de uma monografia ainda ndo publicada, esta obra tem sido
citada em trabalhos taxonomicos (ex. Emmons, 1999). Os dois trabalhos diferem na
delimitagdo taxonOmica e geografica de espécies e grupos de espécies e em suas
abordagens metodolégicas.

Hershkovitz (1994) dividiu as formas nominais do género em dois grupos
geograficos, um atlantico e outro andino, especulando que cada um destes teria derivado
de um ancestral comum. Cada divisdo geografica, por sua vez, foi subdividida em trés
classes de tamanho (grande, médio e pequeno) baseadas em trés medidas externas obtidas
de séries-tipo ou fornecidas nas descrigdes originais (comprimento condilobasal do

cranio, comprimento da pata posterior com unha e comprimento da série molar), sendo



estas classes consideradas como grupos de espécies. A divisdo Atlantica permaneceu
constituida por 14 formas (uma adicionada mais tarde em Hershkovitz, 1998), sendo nove
destas pertencentes a classe “grande” (Tabela 1.1). Apesar de Hershkovitz nio
formalizar sinonimias, ele propds que a maioria das nove formas seria co-especifica de O.
rufus (Fischer, 1814), o nome mais antigo disponivel. Embora a localidade-tipo de O.
rufus tenha sido restrita por ele mesmo a provincia de Entre Rios (32°30°S), Argentina, a
proposta de co-especificidade de populagdes do sul e sudeste do Brasil em relago a esta
espécie implicaria na extensdo consideravel de sua distribuigdo geografica e de seu
conceito. Em vista da variabilidade morfolégica expandida, amostras fenotipicamente
distintas, principalmente em coloragdo de pelagem, foram propostas por Hershkovitz
como variantes fenotipicos recorrentes dentro de uma mesma populagéo.

Oliveira (1998), analisando a variabilidade de caracteres craniométricos, baculares
e externos de 64 amostras populacionais, delimitou 10 grupos de espécies, alocando
nestes 22 formas nominais como espécies ou subespécies através de comparagdo com
séries e descrigdes originais (Tabela 1.1). As formas atlanticas O. dasytrichus e O. judex,
pertencentes a classe grande de Hershkovitz e propostas como provaveis sindnimos de O.
rufus, foram dissociadas e caracterizadas como dois grupos de espécies
morfologicamente e geograficamente distintos. O grupo dasytrichus permaneceu
constituido por populagdes distribuidas nos Estados da Bahia, Goias, Minas Gerais,
Espirito Santo, Rio de Janeiro e Sdo Paulo, incluindo O. dasytrichus e O. roberti como
espécies. O grupo judex foi composto por amostras da Provincia de Misiones, Argentina,
e dos Estados brasileiros de Santa Catarina, Parana, Sio Paulo e Rio de Janeiro,
compreendendo as formas nominais O. judex, O. misionalis e O. quaestor como espécies.
A dissociagdo entre as formas grandes do sudeste do Brasil e O. rufus restringiu esta
espécie a amostras do nordeste argentino, incluindo as Provincias de Entre Rios,
Cordoba, Corrientes e Buenos Aires. O grupo de espécies rufus permaneceu entio
integrado por uma unica espécie politipica sem nenhuma amostra brasileira incluida nela.
Os grupos de espécies obtidos por Oliveira apresentaram-se espacialmente contiguos,
raramente sobrepostos geograficamente, o que o levou a postular a existéncia de uma

consisténcia geografica para cada grupo de espécie dentro do género Oxymycterus.



Tabela 1.1. Arranjos taxondmicos das formas nominais do género Oxymycterus em grupos de espécies

segundo as duas revisdes mais recentes do grupo.

Hershkovitz (1994) Oliveira (1998)
Divisoes Grupos de espécies Formas nominais | Grupos de espécies Formas
geogréaficas | (classes de tamanho) incluidas nominais
incluidas
grande angularis grupo angularis angularis
Jjudex hispidus
misionalis grupo judex Judex
quaestor quaestor
rufus misionalis
platensis grupo rufus rufus '
dasytrichus platensis
Atlantica hispidus grupo dasytrichus dasytrichus
rostellatus' roberti
médio roberti
pequeno amazonicus grupo amazonicus amazonicus
delator grupo delator delator
nasutus grupo nasutus nasutus
caparoe’ incertae sedis caparoe’
grande inca grupo inca inca
iris iris
. Juliacae grupo juliacae Juliacae
doris doris
Andina médio nigrifrons nigrifrons
paramensis hiska
Jacentior
akodontius grupo paramensis Jacentior
paramensis
pequeno hiska akodontius
hucucha hucucha

1 - O. rostellatus foi tentativamente sinonimizado com O. dasytrichus em Oliveira (1998).
2 - O. caparoe foi descrita somente em 1998 por Hershkovitz e associada por este autor a classe pequena da
divisdo atlantica. Oliveira (1998) reconheceu esta forma apenas como uma espécie nova (Oxymycterus sp5)

nfo a alocando em nenhum grupo de espécies.

Os arranjos taxondmicos proporcionados por cada um dos trabalhos compdem um
conjunto de hipodteses de diferenciagdo do género na América do Sul. A visdo de
Hershkovitz (1994) consiste em uma interpretagdo mais conservadora da diversidade de
espécies dentro do género, devido a sua proposigdo de que amostras alopatridas e
morfologicamente variaveis possivelmente constituiriam membros de uma unica entidade
biologica. Ja Oliveira (1998) considera um maior numero de espécies validas,

reconhecendo maior complexidade na estrutura da variabilidade morfologica do género



ao longo de sua distribuigdo geografica. Aparentemente, as principais divergéncias entre
estes dois trabalhos se expressam em diferentes concepgdes sobre a taxonomia de
populagdes pertencentes a classe grande de formas nominais da costa atlantica.

Um primeiro grupo de hipdteses relacionadas com essas controvérsias refere-se a
questdo basica do status das nove formas nominais da classe grande do Brasil oriental
como espécies, ou seja, como unidades evolutivas geneticamente independentes. Estas
hipéteses podem ser propriamente enunciadas como:

Hy - as populagdes do Brasil oriental pertencentes a classe grande de Hershkovitz
constituem representantes de uma mesma espécie (Hershkovitz), ou;
H, — estas populagdes representam mais de uma espécie (Oliveira).

O teste destas hipdteses envolve basicamente a comparagdo tradicional entre
amostras desta regido do Brasil, o que foi realizado por Oliveira (1998), que analisando
amostras alopatridas e parapatridas, rejeitou a hipotese nula de Hershkovitz (Hy).
Entretanto, muitas vezes a decisdo sobre o nivel taxondmico (status) de diferenciacdo
morfologica entre duas amostras alopatridas constitui uma tarefa complexa, uma vez que
uma espécie bioldgica pode eventualmente variar no espago e erros de amostragem da
amplitude geografica desta espécie podem revelar diferengas que ndo seriam suportadas
se amostras geograficamente intermediarias fossem levadas em conta nas comparagdes.
Excluindo casos em que as populagdes encontram-se geograficamente proximas, as
divergéncias morfologicas entre duas formas alopatridas, dentro de um conceito
biologico de espécie, sempre podem refletir a diferenciagdo marginal de uma unica
espécie devido a uma certa descontinuidade no fluxo génico ocasionada pelo
distanciamento geografico (Frost & Hillis, 1990; Mayr & Ashlock, 1991; Nei, 1972).

Por outro lado, existe uma situagdo particular em que o status de duas populagdes
pode ser inferido com maior precisdo: a existéncia destas populagdes em simpatria. A
verificagdo da manutengdo de descontinuidades em caracteres ndo relacionados entre
duas formas simpatridas constitui uma das evidéncias mais concretas de isolamento
genético e independéncia evolutiva entre duas espécies (Mayr & Ashlock, 1991; Sites
Jr& Crandall, 1997). Portanto, a comparagdo de amostras simpatridas oferece uma

grande vantagem em relagdo ao estudo de amostras alopatridas, principalmente no que



concerne ao poder de decisdo taxonOmica e aplicabilidade de um conceito bioldgico de
espécie.

Mas antes de prosseguir na discussdo da analise de casos de simpatria, uma
segunda questdo deve ser considerada em adigdo ao status taxondmico das populagdes da
classe grande do Brasil oriental. Esta questdo diz respeito ao relacionamento destas
populagdes aos nomes disponiveis na literatura e a subseqiiente conclusdo sobre a
validade destes nomes com base no teste da hipotese de co-especificidade enunciada
anteriormente. As questdes sobre status e alocagdo taxondmica ndo sdo mutuamente
exclusivas, j4 que a validade de formas nominais depende do status taxondmico das
populagdes que as representam, isto € se duas populagGes constituem duas espécies
distintas, os nomes relativos a elas permanecem validos. Deste modo, a alocagdo
taxondmica das amostras da classe grande atlantica e a inferéncia sobre a validade dos
nomes disponiveis para amostras desta regido sfo apenas conseqiiéncias sobre o stafus
taxoridmico de populagdes.

Portanto, o reconhecimento de populagdes da classe grande da costa atlantica
como membros de uma mesma espécie implicaria na invalidagdo dos demais nomes
descritos para esta regido e posterior alocagdo destas populagdes ao nome mais antigo O.
rufus, como foi sugerido por Hershkovitz (1994). Esta inferéncia poderia ser
objetivamente expressa como:

H; — as formas nominais da classe “grande” do Brasil oriental se encontram associadas a
O. rufus, constituindo sinénimos juniores desta espécie.

Por outro lado, as populagdes atlanticas podem se apresentar como componentes
de varias espécies associadas a diferentes formas nominais do Brasil oriental, o que
corroboraria a validade destes nomes perante O. rufus. Esta suposi¢do expressa uma
dedugdo derivada dos padrdes gerais inferidos por Oliveira (1998) sobre a diversidade do
género. Dentre eles, se encontra a constatagdo de grupos de espécies morfologicamente
diferentes em relagdo a O. rufus no sudeste do Brasil, o que em principio proibiria o
relacionamento de amostras desta regido com esta forma nominal descrita do nordeste da
Argentina. Em adig@o, Oliveira propds que os grupos de espécies em Oxymycterus se
apresentariam moderadamente consistentes geograficamente, o que tornaria ainda mais

improvavel o relacionamento de amostras geograficamente distantes a um mesmo grupo



de espécies. As populagdes da classe grande do sudeste do Brasil e nordeste da
Argentina (O. rufus), neste caso, constituiriam unidades biolégicas independentes, de
maior afinidade a formas nominais geograficamente mais proximas. Com base nos
padrdes gerais postulados por Oliveira a alocagdo das formas da classe grande poderia ser
expressa como:

H; — as formas nommais da classe “grande” do Brasil oriental ndo se encontram
associadas a O. rufus, e sim a grupos de espécies geograficamente mais proximos, como
os grupos dasytrichus e judex, e estes formariam unidades taxondmicas validas (proposta
de Oliveira).

Mas como testar estas hipoteses? Como discutido anteriormente, a analise de
formas simpatridas proporcionaria um grande poder de teste dos conjuntos de hipoteses
de diferenciagdo das formas grandes do género no Brasil oriental. Neste contexto estdo
duas formas simpatridas de Vigosa, Minas Gerais (Figura 1.1). As distingdes mais
evidentes entre elas consistem nos padrdes de coloragdo, que podem ser grosseiramente
caracterizados como marrom-escuro e canela-avermelhado, fendtipos apresentados
também por representantes dos grupos dasytrichus, judex e rufus delineados por Oliveira
(1998). No entanto, o nivel de diferenciagdo entre estas amostras permanece sem uma
analise mais detalhada, e uma delas persiste com sua identificagdo taxonOmica incerta
(Oxymycterus sp. ex.: Lessa et al., 1999; Paglia et al, 1995). A outra populagdo, por sua
vez, tem sido associada na literatura com O. rufus, provavelmente devido a sua coloragdo
predominantemente avermelhada (Lessa et al, 1999). Ambas tém sido reportadas
ocupando simultaneamente os mesmos habitats de um fragmento de floresta tropical
semidecidua, caracterizados pela dominancia da graminea exotica Melinis minutiflora
(capim-gordura) (Lessa et al., 1999; Paglia et al., 1995).

Tendo em vista a vantagem da aplicagdo de um conceito bioldgico de espécie
mediante a analise de amostras simpatridas, a determinagdo do status taxondmico das
duas formas de Vigosa e o subseqliente esclarecimento da relagdo de ambas as formas
nominais e grupos de espécies, postulados como mais proximos, forneceriam uma boa
base para o teste das hipdteses taxonomicas de diferenciagdo do género Oxymycterus no
sudeste do Brasil verificando a validade de formas nominais do sudeste do Brasil, um

assunto consideravelmente discutido ao longo da historia taxondmica deste taxon.



Dentro deste contexto, esta dissertagdo possui como objetivos especificos:

(1)- Esclarecer o status taxondmico (espécies distintas ou fenétipos intrapopulacionais)
das formas simpatridas de Oxymycterus de Vigosa, Minas Gerais, visando o teste da
hipotese nula de co-especificidade das formas grandes do Brasil oriental proposta por
Hershkovitz (1994);

(2)- Determinar a alocagdo taxondmica destas duas formas em relagdo aos grupos
dasytrichus, judex e rufus avaliando as hipoteses H; e H; de relacionamento das formas
do sudeste do Brasil com O. rufus,

(3)- Clarificar a identidade taxonémica destas duas formas dentro dos grupos de espécies
em que forem alocadas.

Como apontado anteriormente, a congruéncia entre caracteres nao
correlacionados na diferenciagdo de duas amostras simpatridas é fundamental para
inferéncia de independéncia genética na delimitagdo de espécies (Mayr & Ashlock,
1991). Desta forma, esta dissertagdo envolveu a analise de conjuntos morfologicos
distintos, incluindo estruturas como o cranio e a genitalia masculina, funcionalmente ndo
correlacionadas.

Analises de padrdes de variagdo em haplotipos de DNA mitocondrial também
foram realizadas procurando testar os agrupamentos obtidos com base nas analises
morfoldgicas, fazendo uso de uma metodologia filogenética na inferéncia de
relacionamentos entre unidades taxondomicas. Esta dissertagdo encontra-se entdo
estruturada em trés capitulos: o Capitulo I coloca as questdes deste trabalho dentro da
histdria taxondmica do género Oxymycterus e analisa estas questdes utilizando métodos
morfométricos e morfoldgicos; o Capitulo II aborda basicamente as mesmas questdes
taxondmicas enunciadas no primeiro capitulo, no entanto, sob uma perspectiva
filogenética sustentada pela analise de padrdes de variagdo de 410 pares de base do gene
mitocondrial citocromo b; o Capitulo III, por fim, consiste na sintese de uma discussdo
geral, combinando evidéncias fornecidas pelas analises morfoldgicas e moleculares rumo
a uma conclusdo geral sobre a taxonomia das formas simpatridas de Vigosa e suas

implicagdes nomenclaturais e biogeograficas.



Figura 1.1. Representantes da forma avermelhada (topo) e da forma escura (abaixo) de roedores do género
Oxymycterus encontradas em simpatria na regido de Vigosa, Minas Gerais.



CAPITULO I: DIFERENCIACAO MORFOLOGICA E ALOCACAO
TAXONOMICA DE DUAS FORMAS SIMPATRIDAS DE OXYMYCTERUS DA
MATA ATLANTICA.

1.1 INTRODUCAOQO

Evolugdo historica do conceito de Oxymycterus rufus

A presente se¢do deste capitulo dedica-se a um breve historico taxondmico do
conceito de O. rufus, construido ao longo de dois séculos de estudos taxondmicos de
roedores sigmodontineos neotropicais. Esta forma nominal tem sido associada a varias
formas do Brasil oriental e a determinag@o de seu conceito esta intrinsecamente ligada a
clarificagdo da taxonomia do género (Oliveira, 1998).

A associagdo de amostras do sudeste do Brasil a O. rufus ndo foi uma tendéncia
expressa apenas por Hershkovitz, sendo que autores anteriores ja haviam citado a
ocorréncia desta espécie para os Estados de Sdo Paulo, Rio de Janeiro, Minas Gerais e
Mato Grosso (Tabela 1.2). A razio desta tendéncia ndo € totalmente conhecida,
entretanto, um retorno a descrigdo original de O. rufus do inicio do século XIX sugere
algumas hipoteses.

A espécie foi originalmente descrita pelo espanhol F. Azara com o vernaculo de
“rat roux” ou “rat cinquieme” em sua publicagdo transliterada para o francés “Essais Hist.
Nat. Quadr. Paraguay” de 1801, onde ndo recebeu tratamento binomial formal, o que foi
mais tarde concretizado por Fischer (1814) (Langguth, 1966). A descrigdo do “rat roux”,
baseada em um unico exemplar coletado por P. Noseda em localidade ndo reportada, ndo
¢ suficientemente precisa para excluir outras formas de Oxymycterus e até mesmo de
roedores sigmodontineos (ex. Holochilus, Scapteromys) de sua definigdo morfolégica
(Tate, 1932). Além disso, segundo o proprio Azara (1801), o rato ja se encontrava
consideravelmente danificado durante o tempo que permaneceu em alcool e muitas
caracteristicas poderiam ter sido alteradas até o momento de sua descrigdo. Mais tarde,
em uma segunda publicagdo em espanhol (Azara, 1802), Azara descreve em detalhe um
segundo exemplar canela-avermelhado, “el hocicudo”, obtido na latitude 32°30’S e
considerado por ele como co-especifico do primeiro individuo (“rat roux”), mencionado

na versdo francesa. Além de caracteristicas como o focinho “em forma de trompete”,
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olhos diminutos e o aspecto canela-avermelhado da pelagem do segundo exemplar, as
medidas da pata posterior mencionadas por Azara (1802) garantem uma alocagdo mais
precisa de formas avermelhadas de Oxymycterus. Entretanto, o nome O. rufus continuou
baseado na publica¢do francesa e a segunda descrigdo foi raramente mencionada durante
oresto do século XIX. A relevancia dada & primeira descrigdo, menos precisa, poderia
explicar a razdo dos autores subseqlientes na associagdo de amostras heterogéneas de
outras regides da Costa Atlantica a O. rufus. Além disso, os exemplares originais das
duas descrigdes permanecem desaparecidos, impossibilitando concluir com exatiddo
sobre a identidade especifica do primeiro roedor (“rat roux”) obtido por Noseda e seu
relacionamento com o segundo exemplar, provavelmente um Oxymycterus.

Durante os 50 anos que se seguiram ap6s a descri¢io de O. rufus, trés formas do
Brasil oriental, O. dasytrichus (Schinz, 1821), O. hispidus (Pictet, 1843) e O. rostellatus
(Wagner, 1842), foram descritas. A primeira, originalmente nomeada Mus dasytrichos,
foi baseada em um exemplar coletado em Camamu, Bahia, durante a expedi¢do do
Principe Maximiliano de Wied. Mais tarde, o proprio Wied (1826) descreveu em detalhe
um segundo exemplar do sul da Bahia, localidade posteriormente restrita ao baixo
Mucuri (Avila-Pires, 1965), nomeado Hypudaeus dasytrichos e considerado por ele co-
especifico do primeiro espécime descrito em Schinz (1821). Ja O. rostellatus, sem
localidade especifica (“Brasil?”), foi descrita por Wagner e O. hispidus, baseada em
exemplares coletados por Blanchet na Bahia, foi descrita por Pictet (1843).

A tendéncia em associar populagdes de Oxymycterus do territorio brasileiro ao
“rat roux” de Azara € iniciada com a consideragdo de dasytrichus e rostellatus como
sindnimos juniores de O. rufus realizada por Burmeister (1854), descrevendo espécimes
coletados em Nova Friburgo, Rio de Janeiro. Posteriormente, autores do final do século
XIX expressaram a mesma visdo de Burmeister sobre o status taxondmico de dasytrichus
considerando-o como sindnimo de rufus. Pelzen (1883) e Winge (1887) referiram-se a
populagdes de Sdo Paulo, Minas Gerais e Bahia como O. rufus, corroborando a tendéncia
cunhada por Burmeister. Trouessart (1898), em seu catalogo taxonomico de mamiferos,
lista as espécies viventes e fosseis de Oxymycterus descritas até o final do século XIX,
repetindo as sinonimias propostas por Burmeister incluindo a localidade de Nova

Friburgo, Rio de Janeiro, e citando Minas Gerais como ocorréncias de O. rufus no Brasil.
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No dez primeiros anos do século XX, varias novas formas nominais de

Oxymycterus do Brasil e Paraguai foram descritas por Oldfield Thomas (Thomas, 1900;

1909), incluindo O. roberti de Minas Gerais, O. judex de Santa Catarina e O. quaestor do

Parana. Apesar da disponibilidade de um maior nimero de nomes para amostras do

Brasil, Allen (1916), Shufeld (1926) e Vieira (1953) continuaram referindo-se a

populagdes de Mato Grosso, Santa Catarina e S0 Paulo, respectivamente, como O. rufus

(Tabela 1.2).

Tabela 1.2. Distribuigdo geogréfica de O. rufus no Brasil e formas nominais associadas a esta espécie ao

longo dos trabalhos dos principais autores.

Autor Distribuigao de O. rufus em Sinénimos ou formas incluidas
territorio brasileiro como subespécies em O. rufus.
‘Burmeister (1854) Nova Friburgo, Rio de Janeiro; Bahia  rostellatus, dasytrichus
(indiretamente pela inclusdo de
dasytrichus).
Pelzen (1883) Itararé, Sdo Paulo. nenhuma
Winge (1887) Lagoa Santa, Minas Gerais; Bahia; nenhuma
“Brasil”. *
Trouessart (1898) Minas Gerais; Nova Friburgo, Riode  rostellatus, dasytrichus
Janeiro; Itararé, Sdo Paulo
(erroneamente citada como
Amaz0nia).
Allen (1916) Campos Novos, Mato Grosso. nenhuma
Shufeld (1926) Santa Catarina. nenhuma
Gyldenstolpe (1932) nenhuma localidade brasileira nenhuma
incluida.
Ellerman (1944) Bahia, Brasil: indiretamente devidoa  dasytrichus
inclusio de dasytrichus.
Cabrera (1961) Brasil oriental; Mato Grosso; Mucuri,  rostellatus, dasytrichus, nasutus,
Bahia; Rio Grande do Sul. platensis
Musser & Carleton (1993) Sudeste do Brasil. rostellatus, dasytrichus, nasutus,
platensis, rutilans
Hershkoviw (1994) Mato Grosso; Santa Catarina; Sdo rostellatus, dasytrichus, platensis,
Paulo; Minas Gerais. quaestor, judex,misionalis
Oliveira (1998) Nenhuma localidade brasileira platensis

incluida.
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Gyldenstolpe (1932) restringe a localidade-tipo de rufus ao Paraguai, omite O.
dasytrichus e considera O. rostellatus valido em sua compilagdo taxondmica de
sigmodontineos, estabelecendo sua localidade-tipo como “Leste do Brasil, Bahia”.
Ellerman (1941) cita apenas dasytrichus como sindnimo de rufus, também validando
rostellatus e repetindo as localidades-tipo citadas por Gyldenstolpe.

Cabrera (1961), em sua listagem de mamiferos da América do Sul, realiza um
rearranjo substancial na nomenclatura do género, propondo varias formas nominais como
subespécies de nomes mais antigos. Como exemplo, dasytrichus, rostellatus, nasutus e
platensis como subespécies de O. rufus, ampliando a distribuigdo desta espécie para o
Estado do Rio Grande do Sul, incluindo também paises como Uruguai, Paraguai e
Argentina na abrangéncia geografica da espécie. Cabrera também restringiu a localidade-
tipo de O. rufus rufus para Assungio, Paraguai, com base na opinido de Rengger (1830).

Musser & Carleton (1993) repetem o arranjo taxondmico e a distribuigdo
geografica postuladas por Cabrera (1961) ao nivel de espécie, citando as subespécies
incluidas em O. rufus como sindnimos. No entanto, estes autores levantaram duvidas
com relagdo aos limites especiﬁéos e geograficos de O. rufus com outras espécies de
Oxymycterus, explicitando a obscuridade na restrigéo da localidade-tipo para Assung@o,
Paraguai, ja que a ocorréncia de uma forma avermelhada nesta regido € pouco provavel,
uma vez que somente O. delator, uma espﬁcie mais escura, tem sido reportada nesta
localidade por autores recentes. A restrigdo da localidade-tipo de O. rufus mais ao sul, na
provincia Argentina de Entre Rios, foi advogada por Musser & Carleton (1993) como a
possibilidade mais plausivel em vista da ocorréncia de formas avermelhadas nesta regido
da Argentina.

Hershkovitz (1994) entdo restringe a localidade-tipo de O. rufus para o norte da
Provincia de Entre Rios (32°30’S), Argentina, com base em sua interpretagdo das
coordenadas geograficas fornecidas na segunda descri¢do de Azara (1802). No entanto,
como explicitado anteriormente, Hershkovitz sugeriu a sinonimiza¢do de formas
nominais distribuidas desde o Estado da Bahia até Santa Catarina, as quais ele incluiu em
sua classe de formas “grande”, dentre elas O. dasytrichus, O. hispidus, O. judex e O.
quaestor. Além da tendéncia de compressdo da diversidade cunhada pelos autores

anteriores, Hershkovitz foi estimulado a associar O. rufus com as formas grandes do
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Brasil oriental devido a similaridade de medidas da pata posterior, carater enfatizado por
ele na definigdo de classes de tamanho dentro das divisdes geograficas. A segunda
descricdo (Azara, 1802) fornece esta medida como 13°"°, que foi convertida por
Hershkovitz (1994; p.36) como 35,2mm, assim suportando a associagdo do segundo
exemplar de Azara com as demais formas grandes da Costa Atlantica. Sua visdo é
concretizada na associagdo de exemplares do Parque Nacional do Caparad, Espirito
Santo, com O. rufus, citando medidas de pata posterior de 32-37mm (Hershkovitz, 1998:
242-243). Contudo, no mesmo trabalho, exemplares de Iporanga, Sdo Paulo, com patas
posteriores variando de 32 a 38mm de comprimento, sdo identificados como
Oxymycterus hispidus sem que se esclarecesse arelagdo entre estes dois nomes.

Considerando a problematica de O. rufus, Oliveira (1998) finalmente restringe a
distribuig@o geografica de O. rufus as Provincias argentinas do Delta do Parana e ao sul
da Provincia de Buenos Aires, considerando a Provincia de Entre Rios (32°30’S) como
localidade-tipo restrita por Hershkovitz (1994). As amostras do Alto Parana (O.
misionalis) sdo alocadas junto com amostras das regides sul e sudeste do Brasil (O.
quaestor e O. judex) ao grupo }'udex. As formas marrom-escuras do sudeste brasileiro
agruparam-se no grupo dasytrichus, incluindo O. dasytrichus e O. roberti. Deste modo, o
nome dasytrichus é dissociado pela primeira vez de rufus. Oxymycterus rostellatus, por
sua vez, € sinonimizada a O. dasytrichus, que permanece como O nome mais antigo
disponivel para formas da costa do Brasil, razdo pela qual este grupo de espécies, tipico
do bioma de Floresta Atlantica, foi intitulado. Uma das evidéncias morfoldgicas que
basearam Oliveira na restri¢do de O. rufus para amostras do nordeste argentino consistiu
na descoberta de uma conversdo erronea da medida fornecida por Azara (1802) realizada
por Hershkovitz (1994, 1998). A conversdo de 137’ é corretamente proporcionada por
Oliveira (1998) como 29,5mm, o que contribui na associagdo do segundo exemplar de
Azara a espécimes do nordeste argentino. Além disso, padrdes de variabilidade
morfométrica e um conjunto de caracteres qualitativos garantiram a caracterizagéo de O.
rufus como uma unidade taxondmica divergente em relagdo as espécies do Brasil
oriental.

De uma maneira geral ao longo de suas historias taxonomicas, as espécies de

Oxymycterus tém sido discriminadas com base em caracteres morfologicos vagamente
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definidos ou sujeitos a uma grande variabilidade intrapopulacional, envolvendo a
caracterizagdo de tonalidades de pelagem e tamanho geral dos espécimes. Nas
comparagdes de tamanho entre espécies, medidas externas e cranianas tém sido
consideradas independentemente, apresentando relevancia na delimitagdo de grupos de
espécies (Hershkovitz, 1994). Estaabordagem nio consiste na interpretagdo morfologica
mais abrangente e adequada dos padrdes de forma e tamanho, uma vez que nenhuma
medida isolada consiste em um descritor eficiente da variagdo em tamanho. Estes
padrdes podem ser mais precisamente expressos e quantificados sob uma perspectiva
multivariada, onde a covariancia entre todos os caracteres € interpretada simultaneamente
através de combinagdes lineares que sintetizam a variabilidade morfolégica contida nas
amostras analisadas (Bookstein et al., 1985; Humphries etal., 1981).

A abordagem classica da diversidade morfologica de Oxymycterus foi
recentemente questionada na revisdo de bliveira (1998), que difere dos enfoques
taxondmicos classicos por utilizar métodos especificos de analise multivariada da
variagdo morfologica do género, como analise dos componentes principais e analises
discriminantes, que serviram paré diferenciacdo de grupos de espécies.

O género Oxymycterus tem sido marcado pela dificuldade na interpretagdo
discreta de caracteres morfologicos tradicionalmente utilizados na taxonomia de
roedores, prejudicando abordagens cladistas para inferéncia de agrupamentos
interespecificos. O enfoque morfométrico multivariado torna estas inferéncias tangiveis,
apesar deste ndo se encontrar estritamente vinculado a postulagio de hipoteses de
relacionamento evolutivo. Este capitulo, portanto, trata de analisar as questdes de status
e identidade taxonomica das duas formas simpatridas de Vigosa, e o relacionamento de
ambas aos grupos de espécies dasytrichus, rufus e judex, supostos como mais
relacionados as formas de Vigosa em aspectos gerais de pelagem e tamanho.
Posteriormente, a variagdo de caracteres qualitativos do cranio, genitalia masculina e
pelagem, tradicionalmente utilizados na taxonomia de roedores, foi interpretada a luz dos
padrdes de divergéncia morfométrica caracterizando e comparando os agrupamentos

obtidos.
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1.2 MATERIAIS E METODOS

1.2.1 MATERIAL EXAMINADO E COMPOSICAO DAS AMOSTRAS

Foram analisados 400 exemplares (Apéndice I) distribuidos em 26 amostras
populacionais da Argentina e do Brasil, depositados nas seguintes instituigdes:
MZUSP — Museu de Zoologia da Universidade de Sdo Paulo, Sdo Paulo, SP, Brasil;
MN — Museu Nacional, Universidade Federal do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, RJ,
Brasil;
MZUFV - Museu de Zoologia “Jodo Moojen de Oliveira”, Universidade Federal de
Vigosa, Vigosa, Minas Gerais, Brasil.
UFMG - Colegdo do Laboratério de Mastozoologia, Universidade Federal de Minas
Gerais, Belo Horizonte, MG, Brasil.
UFPB - Departamento de Sistematica e Ecologia, Universidade Federal da Paraiba, Jodo
Pessoa, PB, Brasil.
MLP — Museo de La Plata, La Plata, Argentina.
MACN - Museo de Ciencias Naturales “Bemardino Rivadavia”, Buenos Aires,
Argentina.
MMP Ma — Museo Municipal de Ciencias Naturales de Mar Del Plata “Lorenzo Scaglia”,
Mar Del Plata, BA, Argentina.

As amostras utilizadas nas analises morfoldgicas foram compostas por exemplares
de uma mesma localidade nos casos em que o numero de individuos foi maior ou igual a
10. As localidades com menos de 10 individuos foram agrupadas com base na
proximidade geografica, constituindo amostras compostas. As identificagdes ao nivel de
grupos de espécies foram obtidas a partir da se¢do de espécimes examinados de Oliveira
(1998). A preferéncia foi dada a primeira abordagem para sele¢cdo de amostras, visando
testar alguns agrupamentos obtidos por Oliveira e evitando certa subjetividade a priori
nas analises. Conjugando os dois procedimentos, um total de 14 amostras “grandes” foi
considerado para as analises discriminantes independentes-de-tamanho (Tabela 1.3;

Figura 1.2). Apenas uma parte das amostras dos grupos dasytrichus e judex do sudeste
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do Brasil depositadas no Museu Nacional ja havia sido incluida nas analises de Oliveira
(1998). Da mesma forma, os exemplares do grupo rufus aqui analisados sdo em sua
maioria inéditos, evitando-se assim uma circularidade nas informagdes utilizadas para as
analises dos dois trabalhos.

A forma nominal O. platensis foi representada por seus topétipos contidos na
amostra de Punta Lara, Provincia de Buenos Aires (“lara”). As amostras “pret” e “verm”
correspondem as duas formas simpatridas de Vigosa, Minas Gerais e foram tratadas
separadamente devido a distingdo aparente na colorag@o da pelagem citada anteriormente.
Membros das duas amostras puderam ser facilmente discriminados a priori com base
nesse carater, onde “pret” € caracterizada por individuos de pelagem predominantemente
marrom-escura (forma escura) e “verm” por individuos de pelagem caracteristicamente
canela-avermelhado (forma avermelhada) (Tabela 1.3).

Algumas localidades contendo poucos individuos permaneceram desagregadas
devido a grande distancia geografica em relagdo a outros conjuntos ou por apresentarem
individuos de alocagdo duvidosa (Tabela 1.4; Figura 1.2). Estas amostras reduzidas foram
tratadas em analises morfolégicas separadas sendo posteriormente alocadas as amostras
grandes (veja alocagdo de amostras pequenas). As amostras “bhia” e “robe”
tentativamente representaram as formas O. dasytrichus (Schinz, 1821) e O. roberti
Thomas, 1901, respectivamente. A primeira amostra é constituida por apenas dois
exemplares do Estado da Bahia, um deles representado por uma pele de Porto Seguro
alocado por Oliveira (1998) ao grupo dasytrichus com base em caracteres externos e o
outro recentemente obtido de Cairu (pele e cranio), localidade a 60km de distancia da
localidade-tipo de O. dasytrichus (Camamu, Bahia). A segunda amostra € constituida por
seis exemplares de Anapolis, Estado de Goias, também identificadas como representantes
de O. roberti por Oliveira (1998) em comparagdes com o holétipo de Araguari, Minas

Gerais.
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Tabela 1.3. Abreviagdes, grupo de espécie pertencente, nimero de individuos, machos e f€meas e

localidades de proveniéncia das amostras “grandes” (n>10) utilizadas nas analises.

Amostras Grupos de espécies Tamanho Localidades
(Oliveira, 1998) amostral
1- arro rufus 30 individuos ~ Arroyo Brusquitas (38°15’S, 57°46°W),
17m, 6f Arroyo de las Corrientes (38°00°S,
57°33°W), Arroyo seco (38 “22’S, 60 °15°W),
Chapadmalal (38 °02°S, 57 “43°W), Miramar
(38°16°S, 57°43°W), Provincia de Buenos
Aires.
2—Dbera rufus 13 individuos Berazategui (34°46°S, 58°13°W), Provincia
4m, 4f de Buenos Aires
3 - corr rufus 10 individuos  Yacyreta (28°15°S, 58°38°W), Depto.
2m, 2f Saladas, Santa Tecla (27 °38°S, 56 “22°W)
Depto. Ituzaingo, San Juan Poriahu (27
°42°S, 57 °11°W), Depto. San Miguel,
Provincia de Corrientes.
4 — delt rufus 42 individuos INTA - Otamendi (34 °10°S, 58°55°W),
8m, 11f Campos Del Tuyu, Provincia de Buenos
Aires.
5—ilha dasytrichus 26 individuos  Ilha Grande (23 °09°S, 44 °14°W), Angra dos
15m, 9f Reis, Estado do Rio de Janeiro.
6-—Lara rufus 36 individuos  Punta Lara— Ensenada (34°51°S, 57°51°'W),
9m, 10f Buenos Aires: topotipos de O. platensis
Thomas.
7 — pret ? 18 individuos  Populagdo escura de Vigosa (20°45°S,
12m, 6f 42°52°W), Minas Gerais.
8 — Sant dasytrichus 16 individuos ~ Santa Teresa (19°56°S, 40°36°W), Estado do
11m, 3f Espirito Santo.
9 — tere Judex 14 individuos  Teresopolis (22°24°S, 42°57°W), Estado do
1m, 4f Rio de Janeiro.
10 - torn rufus 25 individuos  Abra de la Ventana (38 °06°S, 62 °14°W),
9m, 14f Tornquist, Provincia de Buenos Aires.
11 - ubat dasytrichus 33 individuos Ubatuba (23°26°S, 45°04’W), Estado de Sdo
19m, 12f Paulo.
12 - vent rufus 38 individuos  Sierra de la Ventana (38 °09°S, 61 °59°W),
22m, 3f Provincia de Buenos Aires.
13 - verm ? 21 individuos Populagdo avermelhada de Vigosa (20°45’S,
13m, 7f 42°52°W), Minas Gerais.
14 - vnov dasytrichus 10 individuos  Venda Nova do Imigrante (20°20°S,

4m, 5f

41°08°W), Estado do Espirito Santo.
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Tabela 1.4. Abreviagdes, tamanho amostral e localidades das amostras “pequenas” (n<10ind.) utilizadas

~ nas andlises.
Amostras Tamanho Localidades
_ (abreviagdes) amostral

15 —bhia 2 Porto Seguro (16°26°S, 39°03°W); Cairu (13°29°S, 39°02°W); Estado
2f da Bahia: representantes de O. dasytrichus Schinz.

16- cara 5 Séo Jodo do Jacutinga — Caratinga (20°36°S, 41°11°W), Estado de
3m, 2f Minas Gerais.

17 — cast 3 Castelo (19°47°S, 42°08°W), Estado do Espirito Santo.
1m

18 — cord 5 Pampa de Achala (31°35°S, 64°50°W), Provincia de Cérdoba.

19 —itac 2 Parque Estadual do Itacolomi - Ouro Preto (20 °26°S, 43 “29°W),
2m Estado de Minas Gerais.

20 - ouro Ouro Preto (20°178, 43°30°W), Estado de Minas Gerais.
Im

21 - prti 9 Parati (23°13°S, 44°42°W), Estado do Rio de Janeiro.
4m, 3f .

22 - pass 7 Passos (20°43°S, 46°36° W), Estado de Minas Gerais.
6m, 1f .

23 - rese 5 Resende (22028’8, 44°26’W), Estado do Rio de Janeiro.
2m, 2f

24 - rios 6 Parque Nacional E1 Palmar (31°49°S, 58 “15°W), Depto. Coldn;
2m, 3f Yuqueri (31°23°S, 58°07°W), Provincia de Entre Rios.

25 - robe 6 Anépolis (16°19°S, 48°57°W), Estado de Goiés; amostra identificada
2m por Oliveira (1998) como O. roberti Thomas.

26 - sanl ) Villa del Carmen (33 °08°S, 65 °05°W), Provincia de San Luis.
2m
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1.2.2 ANALISES MORFOLOGICAS
1.2.2.1 MORFOMETRIA

Caracteres morfométricos cranio-dentdrios

Vinte caracteres cranianos foram medidos em 371 exemplares por meio de um
paquimetro digital com precisio de 0,0lmm constituindo a base das analises
morfométricas (Figura 1.3). A maioria dos caracteres (13) encontra-se descrita por De
Blase & Martin (1981), sendo estes usualmente utilizados em estudos morfométricos
tradicionais de mamiferos. Seis caracteres (CTN, CPP, LRA, LPZ, CIP, LIP) sdo mais
restritos a estudos de sistematica de roedores, e suas definigdes podem ser encontradas
nos trabalhos de Carleton & Musser (1989) ou nesta propria se¢do. Dos 20 caracteres,
cinco (LAZ, LPZ, CMC, LIO, CNA) sdo homoélogos a medidas utilizadas por Oliveira
(1998). O comprimento da mandibula (CMA) foi derivado de DeBlase & Martin (1981)
com modificagGes, sendo que o limite anterior desta medida no presente trabalho consiste
na extremidade dorsal anterior do alvéolo incisivo, e ndo na extremidade ventral anterior
como definido por estes autores.

Os caracteres e suas defini¢gdes se encontram listados abaixo:

CMC (comprimento maximo do cranio): da extremidade mais posterior do occipital até a
extremidade mais anterior dos nasais ao longo do plano mediano do cranio, excluindo a
ossificagdo pré-nasal.
CNA (comprimento dos nasais): da extremidade mais anterior dos nasais até a regido da
sutura fronto-nasal, tomado ao longo do plano mediano do cranio.
CTN (comprimento do tubo nasal): da extremidade mais anterior da parede lateral do
pré-maxilar até a porgdo antero-ventral do alvéolo incisivo.
CDI (comprimento do diastema): distancia entre os incisivos e a série molar.
CMO (comprimento da série molar): medido no nivel das coroas de M1 e M2.
CFI (comprimento do foramen incisivo): medido do limite anterior (pré-maxilar) ao
limite posterior (maxilar).
CPA (comprimento do palato): medido da extremidade anterior do processo pré-maxilar
entre os incisivos até a extremidade posterior do palato dsseo, ao longo do plano mediano

do cranio.

21



CPP (comprimento da ponte palatal): do limite maxilar posterior do forimen incisivo até
a extremidade posteromediana do palato 6sseo.

LRO (largura rostral): medida no nivel da capsula nasolacrimal.

LRA (largura maxima da regido anterorbital): medida no nivel do lacrimal.

LAZ (largura maxima do arco zigomatico). medida no nivel do processo zigomatico do
esquamosal.

LPZ (largura da placa zigomatica): medida na base maxilar da placa zigomatica, do
limite anterior ao posterior.

LCA (largura da caixa craniana): medida na regido temporal, no ponto imediatamente
anterior a sutura entre o esquamosal e o occipital.

LIP (comprimento do interparietal). distancia antero-posterior do eixo mediano do
interparietal.

LIP (largura maxima do interparietal). medida dos limites laterais do interparietal.

LIO (largura minima da regido interorbital). medida na constrigdo interorbital.

LBU (largura maxima da bula auditiva): medida do ponto ventral delimitado pela sutura
formada basiesfenoide e basioccipital ao ponto dorsal delimitado pela sutura entre os
parietais, ao longo do plano sagital do cranio.

PRO (profundidade da regido rostral): medida no nivel dé sutura entre o pré-maxilar e o
maxilar, posicionando o paquimetro sobre os nasais e regido diastemal.

PCA (profundidade da caixa craniana): medida posicionando-se a extremidade do
paquimetro na sutura basiesfenoide e na sutura fronto-parietal.

CMA (comprimento maximo mandibula): da extremidade anterodorsal do alvéolo

incisivo ao processo corondide.
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Figura 1.3. Caracteres morfométricos cranianos utilizados nas analises.
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Classes etdarias

Os individuos utilizados nas analises morfologicas foram separados em classes
etarias para estimativa do componente etario nas amostras. Estas classes foram baseadas
no grau de desgaste dentario dos molares superiores inferido a partir das condigdes de
ocorréncia de dobras e proje¢des de esmaltes de cada molar. A terminologia usada nas
descrigdes da topologia dentaria segue Reig (1977). A variagdo das estruturas esmaltadas
tem sido fortemente correlacionada com componentes de variagdo ontogenética em
estudos de roedores sigmodontineos, constituindo, portanto, bons estimadores de idade
relativa de roedores (Brandt & Pessoa, 1994; Voss & Marcus, 1992).

Oito classes etarias foram estabelecidas, sendo elas:
Classe 0: M1 e M2 ndo desgastados, com cuspides bem acuminadas, posterolofo
presente; M1 com anteroflexo mediano bem marcado; M3 recém-eclodido e ndo
desgastado.
Classe 1: M1, M2 e M3 pouco desgastados, com superficie oclusiva estreita e cispides
pouco desgastadas; M1 com anteroflexo mediano bem marcado, Ml e M2 com
paraflexos e metaflexos bem distintos penetrando a superficie oclusiva até seu eixo
mediano e circundando o paracone e protocone, respectivamente; M3 com paracone,
metacone e protocone moderadamente desgastados, mas ainda distintos; hipocone
ausente; paraflexo, protoflexo e hipoflexo ainda presentes.
Classe 2: M1, M2 e M3 moderadamente desgastados, com superficie oclusiva estreita,
com cuspides linguais arredondadas; M1 com anteroflexo mediano reduzido, paraflexo e
metaflexo distintos e muro anterior mais estreito do que o posterior; M2 contendo apenas
paraflexo, com muro anterior na mesma condigdo do muro posterior de M1; M3 com
hipocone ausente e dobras de esmalte ainda visiveis.
Classe 3: M1, M2 e M3 gastos, com superficie oclusiva bem proeminente e ctspides
arredondadas; M1 com anteroflexo mediano muito reduzido ou ausente; M1 e M2 com
muros ausentes, paraflexo e metaflexo reduzidos ou ausentes; M3 somente com paracone
distinto, as outras cuspides e as dobras de esmalte ausentes.
Classe 4: M1, M2 e M3 com superficie oclusiva bastante expandida, cuspides
arredondadas e pouco salientes da margem da coroa; M1 com anteroflexo mediano

ausente; M2 com paraflexo vestigial ou ausente; M3 apresentando apenas paracone

24



distinto e margem labial com concavidade acentuada, garantindo um aspecto de “C” ao
molar.
Classe 5: M1 e M2 muito desgastados, com cuspides desgastadas e posicionadas na
margem da coroa; M2 com aspecto bilofodonte (em “forma de 8”); M3 com paracone
distinto, sem concavidade na margem labial.
Classe 6: M1 e M2 muito desgastados, com cuspides desgastadas e posicionadas na
margem da coroa; M2 bilofodonte (em “forma de 87); M3 totalmente cilindrico, com
todas as cuspides.
Classe 7: M1 e M2 muito desgastados, com cuspides muito reduzidas ou ausentes; M2
com aspecto quadrangular; M3 cilindrico.

Individuos apresentando condigdes de duas classes etarias adjacentes foram
classificados como intermediarios. No entanto, a freqiiéncia destes individuos foi tdo

baixa que ndo houve necessidade de subdivisdo das oito classes.

Estimativa dos dados ausentes

Alguns individuos apres'entaram estruturas do cranio quebradas ou danificadas
impossibilitando a mensuragdo precisa de certos caracteres com paquimetro. Os
exemplares contendo no maximo quatro caracteres ausentes (20% dos caracteres) tiveram
seus dados ausentes estimados através de uma rotina de verossimilhanga maxima de
expectativa-maximizagdo (Dempster et al, 1977). Este procedimento estima os dados
ausentes ajustando interativamente a matriz de varidncia-covaridncia dos caracteres de
forma que a estrutura original dos dados presentes ndo € acentuadamente alterada.

Com o objetivo de se avaliar o viés deste tipo de procedimento nos resultados
analiticos, um método de regressio multipla dos caracteres em relagdo ao primeiro
componente principal (Oliveira & Strauss, 1996) foi paralelamente utilizado. Os
resultados das analises multivariadas obtidos de matrizes estimadas pelos dois métodos
nio diferiram entre si, demonstrando pouca tendenciosidade nos algoritmos de

estimativas, apesar dos dois procedimentos serem logisticamente distintos.
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Componentes principais e Andlise Independente-de-Tamanho

A partir da matriz de variancia-covariancia dos 20 caracteres log-transformados
das 14 amostras, contendo individuos de todas as idades, foram extraidos autovalores e
autovetores representando a variancia total de todas as amostras, em uma analise de
Componentes Principais (Pearson, 1901). Este procedimento teve como objetivo apenas
explorar os padrdes gerais de variagdo no tamanho e forma ao longo das amostras, ndo
concluindo sobre agrupamentos interespecificos. No caso de correlagdo positiva de todos
os caracteres com o primeiro componente principal, este eixo foi interpretado como um
fator de variagdo associado principalmente ao tamanho geral (Reis et al., 1990; Strauss,
1985). O primeiro componente principal geralmente tem sido considerado como um bom
descritor multidimensional de variagdo do fator de tamanho em estudos de populagdes de
roedores representando varios estagios ontogenéticos (Reis etal., 1990; Voss etal., 1990;
Voss & Marcus, 1992; Voss, 1992). A variancia deste fator latente pode ser decomposta
nas variabilidades interpopulacional e intrapopulacional, ambas relacionadas a diferengas
de tamanho. O ultimo elementorse encontra influenciado por fontes ontogenéticas de
variagdo, diferengas de intervalos etarios entre amostras ou mesmo erros de amostragem,
podendo eventualmente confundir ou obscurecer padrdes de variagdo geografica em
organismos com grandes amplitudes de tamanho corporal (Reis et al, 1990, Strauss,
1985).

Com o objetivo de corrigir a influéncia da variabilidade intragrupal associada ao
fator-tamanho, uma Analise Candnica Discriminante Independente-de-Tamanho foi
realizada. Nesta analise, as médias dos caracteres de todos os grupos foram centradas em
zero, obtendo-se em seguida uma matriz de covariancia-variancia representando a
variabilidade intragrupo de todas as amostras. O primeiro componente principal extraido
a partir desta matriz foi entdo considerado como um eixo descritor do fator-tamanho
intrapopulacional. Para isolamento da variabilidade morfométrica ndo relacionada a este
fator, cada carater foi separadamente regredido em relagdo ao primeiro componente
principal e os residuos obtidos da regressdo representaram a por¢do da variabilidade do
carater ndo-relacionada ao tamanho. Estes residuos combinados com as medidas

originais dos espécimes permitiram a obten¢do de uma nova matriz de medidas, agora
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independentes do fator-tamanho intragrupal (Reis et al, 1990). A partir desta nova
matriz de dados, foram calculadas matrizes de covaridncia-varidncia que subsidiaram a
extragdo de autovalores e autovetores canonicos resumindo a discriminagdo morfométrica
entre amostras (Pessoa & Reis, 1994). As correlagdes entre os caracteres e o0s
componentes principais foram expressas através dos coeficientes de correlagdo de

Pearson (») entre os caracteres e os escores dos componentes principais (Strauss, 1985).

Distincia de Mahalanobis

A distincia entre os grupos foi estimada relevando, além da distdncia acumulada
entre as médias de todos caracteres, a covaridncia entre eles, consistindo em uma
estimativa multivariada ou multidirecional ‘da separagdo entre os centréides de cada
grupo. A Distancia de Mahalanobis (D2) é a estimativa que melhor se ajusta nesta
abordagem, constituindo a base para as quantificacdes das separagdes entre grupos
(Manly, 1994).

Com o objetivo de obter-se distancias entre grupos corrigidas para o fator
tamanho, as Distancias Mahalanobis foram computadas com base na matriz de residuos
das variaveis originais obtida pela regressdo ao primeiro componente principal explicada

acima.

Anadlise de Variancia Multivariada

A Analise de Variancia Multivariada (MANOVA) foi utilizada nos estudos de
variabilidade intrapopulacional relativos a quantificagio do dimorfismo sexual
secundario relacionado aos caracteres craniométricos. A hipdtese nula testada nestes
procedimentos foi sempre de homogeneidade morfométrica multivariada entre sexos, ou
seja, a auséncia de qualquer dimorfismo sexual nos 20 caracteres morfométricos

utilizados.

Analises de agrupamento
Para a construg¢do de dendrogramas de agrupamento das amostras dois métodos
foram utilizados, o UPGMA e o neighbour-joining, baseados nas Distancias Mahalanobis

(independentes-de-tamanho) obtidas. O método de UPGMA procede analisando as
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distdncias entre as populagdes par a par, primeiramente produzindo grupos de duas
populagdes que possuam a menor distancia entre si. Uma vez estabelecidos, os varios
grupos produzidos sdo conectados entre si de acordo com as distdncias médias entre eles.
Uma desvantagem deste método € que muitas vezes elementos de distancias
intermediarias em relagdo a um determinado par de elementos ndo é posicionado
intermediariamente e sim unido a outra amostra com a distdncia mais proxima deste
elemento intermediario, pois uma vez estabelecidos, os pares nunca sdo reavaliados.

O procedimento de neighbour-joining (Saitou & Nei, 1987) atua de forma mais
interativa, produzindo pares de unidades que sempre sdo reavaliados quando uma nova
unidade de distdncia proxima é agrupada ao par previamente formado, possibilitando o
posicionamento correto de unidades que tenham distdncias intermediarias. Outra
propriedade caracteristica do neighbour-joining é a capacidade de expressar a distadncia
entre as amostras através do comprimento dos ramos. Os dois métodos foram utilizados

para comparagao.

Classificagdo a posteriori de amostras reduzidas

As amostras reduzidas (Tabela 1.4) foram associadas as maiores amostras (Tabela
1.3) com base nos valores de distincia de Mahalanobis (corrigida) estimados. Uma
amostra pequena foi relacionada com uma determinada amostra grande quando a
distdncia entre ambas foi menor do que a distadncia da amostra pequena com qualquer
outra amostra grande. Ainda, com o objetivo de se estimar a consisténcia destas
associagOes, as distdncias entre amostras pequenas e grandes foram estimadas 1000
vezes, sempre re-amostrando aleatoriamente as matrizes originais com substituigdo
(bootstrap) e re-estimando as distdncias de Mahalanobis a cada replicagdo. Desta forma,
obteve-se o nimero de vezes em que duas amostras (pequena e grande) se associaram por
apresentarem as menores distancias de Mahalanobis ao longo de 1000 replicagGes.

Uma vez associadas as amostras maiores, as amostras pequenas foram
consideradas em analises posteriores de. variabilidade ao longo de cada grande
agrupamento (grupo de espécies) delineado nas analises discriminantes e de agrupamento

primordiais.
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Pacotes estatisticos e programas utilizados

Todas as analises multivariadas foram realizadas no programa MatLab versédo 4.3
(MathWorks) utilizando algoritmos escritos por. R. E. Strauss e disponiveis na Internet
(http://www.biol.ttu.edu/Faculty/FacPages/Strauss/Matlab/matlab.htm). O pacote
estatistico Statistica versdo 5.0 foi paralelamente utilizado para o célculo de coeficientes
de correlagdes (Pearson e Spearman), estatisticas descritivas e testes univariados néo-

paramétricos confirmando analises realizadas no MatLab.

1.2.2.2 MORFOLOGIA QUALITATIVA

A variabilidade de caracteres qualitativos cranianos e penianos foi interpretada a
luz dos padrdes de divergéncia morfométrica, complementando comparagdes e descrigdes
das populagdes amostradas e avaliando a congruéncia entre a abordagem quantitativa e
qualitativa na alocagdo dos fenotipos simpatridos de Vigosa. A analise dos caracteres
cranianos e penianos (conjuntos ndo correlacionados funcionalmente) consistiu a base

para conclusdes a respeito do status das formas de Vigosa, Minas Gerais.

Cranio

Caracteres cranianos foram descritos seguindo a terminologia utilizada por
Carleton (1980), Carleton & Musser (1989) e Voss (1993).

Alguns caracteres demonstraram polimorfismos intrapopulacionais aparentemente
independentes de fatores sexuais ou ontogenéticos. Esta variagdo foi expressa através de
histogramas de freqii€ncias relativas de ocorréncia dos estados de cada carater dentro das
amostras, possibilitando comparagdes das distribui¢des de atributos morfologicos nio

fixados nas amostras populacionais estudadas (Wiens, 1995).

Morfologia peniana

As glandes foram removidas de 20 exemplares representados por peles ou
carcagas mantidas em meio liquido. Os procedimentos de preparagdo das glandes
adotados s@o similares aos de Hooper (1959) e Lidicker (1968). O material dissecado foi
primeiramente fixado em formol 4% para preservagdo de espinhos e outras estruturas

epidérmicas, e, em seguida, submetido a um processo de hidratagdo e clareamento em
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solugdo de KOH 2-4%. As pecas obtidas de peles secas foram clareadas mais
rapidamente (4-6 dias) do que aquelas obtidas de carcagas em meio liquido (6-8 dias). As
pecas parcialmente ou totalmente clareadas foram coradas com Alizarina Red 0,003%
para melhor visualiza¢do do baculo 6sseo. Depois de corado, o material foi estocado em
glicerina, passando por um gradiente de concentragdes (20%, 40%, 60% e 100%). O
material preparado sera depositado nas instituigdes de origem supracitadas.

Durante todo o processo, figuras das glandes e baculos ilustrando suas
morfologias foram realizadas com o auxilio de uma lupa acoplada a cimara clara. As
descrigdes de caracteres penianos e baculares seguiram basicamente as terminologias
utilizadas por Hooper & Musser (1964) e Spotorno (1992). A caracterizagdo qualitativa
das glandes foi focada na variagdo morfologica apresentada pelos processos uretrais,
papila dorsal, margem da cratera, aspecto geral da glande e baculo (Figura 1.4).

Nove caracteres quantitativos (Figura 1.4) foram medidos utilizando-se uma
ocular milimetrada, sendo eles:

CBP — Comprimento do baculo 6sseo: medido mediano-dorsalmente partindo da base
proximal até a extremidade mais distal do baculo 6sseo.

LB - largura maxima da base proximal do baculo dsseo.

CG - Comprimento maximo da glande: medido do ponto de inser¢do do prepucio até a
extremidade mais distal dos tecidos que envolvem os digitos cartilaginosos (bacular
mounds).

LMG - Largura maxima da glande.

PB - Profundidade da base proximal do baculo 6sseo
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Figura 1.4. Aspecto externo dorsal e lateral da glande e vistas dorsal e lateral do baculo de
Oxymycterus ilustrando as medidas utilizadas.
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1.2.3 ANALISES PREPARATORIAS

Premissas das Andlises Multivariadas

A validade de inferéncias estatisticas sobre os parametros populacionais a partir
de amostras coletadas na natureza depende de duas premissas basicas relacionadas a uma
amostragem aleatoria de individuos (Sokal & Rohlf, 1995). A premissa de normalidade
dos dados assume que a distribuigdo de valores de uma variavel se ajusta a uma
distribuigdo normal, enquanto que a premissa de homoscedasticidade considera que as
variaveis devem apresentar varidncias homogéneas entre os grupos. A violagdo destas
premissas ndo impede a realizagdo das analises multivariadas, entretanto, compromete a
confiabilidade das inferéncias estatisticas realizadas a partir delas para se testar hipoteses
(Manly, 1994, Neff & Marcus, 1980).

O teste de Kolmogorov-Smirnov (Sokal & Rohlf, 1995) foi usado para testar a
hipétese nula de ajuste da distribuigdo dos caracteres log-transformados observada a
normalidade dentro de cada uma das 14 amostras. Os resultados mostraram que todas as
amostras apresentam distribuigdes normais para todos os 20 caracteres (p>0,05),
correspondendo a premissa de normalidade. -

O teste de Levene foi realizado para se testar a hipotese nula de homogeneidade
de variancias entre as 14 amostras. Os 20 caracteres log-transformados foram entdo
examinados univariadamente. Os resultados deste teste indicaram uma heterogeneidade
de variancias significativa para oito caracteres craniométricos (p<0,05). Dentre eles estdo
o comprimento do tubo nasal (CTN), comprimento da série molar (CMO), comprimento
(CIP) e largura (LIP) do interparietal e profundidade da caixa craniana (PCA).

Devido ao desajuste dos dados a premissa de homoscedasticidade, todas as
analises multivariadas foram conduzidas combinadas com procedimentos de replicagdo
por bootstrap, re-estimando os pardmetros estatisticos a partir da re-amostragem dos
dados originais (Efron & Tibshirani, 1993). As distribuigdes empiricas produzidas por
bootstrap formaram a base para a obtengdo de intervalos de 95% confianga para as
estatisticas envolvidas nas analises, possibilitando o teste das hipoteses de forma
independente de modelos teéricos de distribuigdo de probabilidades. Estes intervalos de

confianga permitiram também a ponderag@o na interpretagdo de certos pardmetros das
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analises multivariadas, em vista da amplitude de variagdo apresentada por estes, além de
subsidiarem a obtengdo de elipses de 95% de confianga para os centréides de amostras

reduzidas (Zuben et al., 1998).

Dimorfismo sexual

A ocorréncia de dimorfismo sexual em caracteres cranianos e externos nas
maiores amostras estudadas ndo foi aparente. No entanto, uma analise de varidncia
multivariada (MANOVA) foi realizada para se testar a hipdtese nula de auséncia de
dimorfismo sexual secundario nos 20 caracteres craniométricos. As distribui¢des tedricas
para determinagdo da significincia das estatisticas observadas foram obtidas através de
1000 amostragens aleatorias dos dados originais, com o objetivo de evitar a
tendenciosidade nas inferéncias estatisticas (estimativa da significancia do teste). Os
testes foram implementados considerando as sete maiores amostras populacionais com
numeros representativos de machos e fémeas (“arro”, “ilha”, “pret”, “torn”, “ubat”,

“vent” e “verm”). Os resultados da analise encontram-se resumidos na Tabela 1.5.

Tabela 1.5. Resultados da analise de varidncia multivariada (MANOVA) para analise de dimorfismos
sexuais; estatisticas e graus de significincia baseados nas distribuigdes teodricas obtidas por meio 1000
replicagdes de bootstrap: valores de F e grau de significancia a 5%. Veja abreviagdes das amostras na

Tabela 1.3.

Amostra F-calculado Valor de p (@=0,05)
arro (Mar Del Plata, Buenos Aires) 0,50 0,82
ilha (TIlha Grande, RJ) 12,04 0,51
pret (forma escura de Vigosa, MG) 0,46 0,58
tom (Tornquist, Buenos Aires) 2853/ 0,39
ubat (Ubatuba, SP) 1,63 0,23
vent (Sierrade 1aVentana, Buenos Aires) 1,18 0,46
verm (forma avermelhada de Vigosa, MG) 0,38 0,78

Machos e fémeas ndo diferiram significativamente nos 20 caracteres
morfométricos nas comparagdes ao longo das cinco maiores amostras (valores de
p>0,05). Portanto, machos e fémeas foram tratados sem discriminagdo em uma mesma

amostra populacional nas analises morfométricas seguintes.

33



1.3 RESULTADOS E DISCUSSAO

1.3.1 MORFOMETRIA MULTIVARIADA

Variabilidade Morfométrica Associada ao Fator Geral de Tamanho

Componentes principais foram calculados com o objetivo de se explorar os
padrdes de variagdo nos fatores genéricos de tamanho e forma ao longo das 14 amostras
grandes. A representagdo individual dos escores em relagdo aos dois primeiros
componentes e os vetores de correlagdo entre os caracteres e os respectivos componentes
encontram-se na Figura 1.5.

O primeiro componente principal (PC1) abrange aproximadamente 60% da
variabilidade total apresentada pela matriz de variancia-covariancia de todas as amostras.
Todos os 20 caracteres encontram-se positivamente correlacionados com este
componente, portanto, corroborando a interpretagdo do PC1 como um eixo de variagdo
no fator geral de tamanho. Desta forma, a maior parte da variabilidade morfométrica
(60%) nas amostras de Oxymycterus pode ser atribuida ao fator geral de tamanho e a
variabilidade restante, representada pelos demais componentes, como expressdes da
variagdo na forma. O primeiro e segundo componentes principais juntos explicam
aproximadamente 80% da variabilidade craniométrica (Figura 1.5).

Um padrio de variagdo das amostras em relagdo ao fator tamanho pode ser
visualizado ao longo do PC1. As amostras do sudeste brasileiro, compreendendo o grupo
dasytrichus (em preto) e a forma escura de Vigosa (“pret” em azul), diferenciam-se dos
representantes do grupo rufus (vermelho) e da forma avermelhada (“verm” em rosa) por
possuirem maiores dimensdes cranianas em geral. A amostra “tere” permanece
intermediaria preenchendo o intervalo entre amostras representantes dos grupos
dasytrichus e rufus. Ja o segundo componente ndo fornece padrdes de segregagéo claros
para as amostras.

Para testar a significancia da correlagdo entre os caracteres € os componentes,
coeficientes de correlagdo de Pearson () foram obtidos. Com exceg¢do do comprimento
da ponte palatal (CPP) (» = 0,097 e P=0,08), todos os demais caracteres foram

significativamente correlacionados com o primeiro componente principal (p<0,01). Os
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caracteres CNA (» = 0,8283), LRA (r=0,803), LIP (»=0,9105), CIP (r=0,826) e LIO (r
= 0,8214) apresentaram maior correlagdo significativa com o fator tamanho, enquanto
que os caracteres CTN (r = 0,379), LPZ (r = 0,5004) e PCA (r = 0,3328) foram menos
correlacionados com este fator apesar de serem significantes.

Uma segunda Analise de Componentes Principais, onde as médias das variaveis
de todos os grupos foram centradas em zero, foi realizada eliminando-se o fator
interpopulacional relacionado ao tamanho. A variabilidade abrangida pelo primeiro
componente principal, agora representando somente o fator intrapopulacional de
tamanho, corresponde a 38,24% da variabilidade intrapopulacional acumulada de todas as
amostras. A magnitude deste valor demonstra que mais da metade da variabilidade
abrangida pelo prnmeiro componente € relacionada a fatores de variagdo
intrapopulacional relacionados ao tamanho, portanto, sustentando o uso de um método de

analise que possibilite corrigir a influéncia do fator de tamanho intrapopulacional.
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Figura 1.5. Andlise de Componentes Principais. (a) Representagdo dos escores individuais de 14 amostras
populacionais de Oxymycterus em relagdo ao primeiro (PC1) e segundo (PC2) componentes principais. Os
valores entre parénteses correspondem a porcentagem da variabilidade total contida em cada componente. (b)
Vetores de correlagdo entre os caracteres craniométricos e os componentes principais PCl e PC2.
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Andlise Canénica Discriminante Independente-do-tamanho

A Analise Discriminante Candnica Independente-do-tamanho revelou a existéncia
de trés grupos bem definidos e separados no espago definido pelas duas primeiras
fungdes discriminantes (SDF1 e SDF2) que explicam aproximadamente 80% da
variabilidade morfométrica ndo-relacionada ao tamanho intrapopulacional. Trés grandes
grupos de amostras podem ser visualizados na representagdo dos escores em relagdo aos
dois maiores eixos discriminantes (SDF1 e SDF2) na Figura 1.6a.

Um primeiro grupo € constituido por quatro amostras populacionais do sudeste
brasileiro representantes do complexo dasytrichus (“ilha”, “ubat”, “sant” e “vnov”) e pela
forma escura de Vigosa, Minas Gerais (“pret”). Este grupo diferencia-se dos outros dois
por apresentar os maiores valores relativos para todos os 20 caracteres, indicando o fator
tamanho como causa principal da divergéncia do grupo dasytrichus (Figura 1.6b). Este
fator intergrupal de tamanho se expressa alometricamente, uma vez que os caracteres
craniodentérios expressam diferentes magnitudes de correlagdes significativas com o eixo
SDF1. Todos os caracteres apresentaram-se significativamente correlacionados com este
eixo (p<0,01), embora os caracteres relacionados com a conformagdo do interparietal,
LIP (r = 0,6558) e CIP (r = 0,5979), junto com CNA (» =0,3713) e LIO (r = 0,4199),
tenham contribuido mais para a diferenciagdo do grupo dasytrichus em relagdo aos
demais. Portanto, os cranios agrupados neste conjunto além de serem caracterizados
como integralmente maiores, apresentam interparietal maior em largura e comprimento,
regido interorbital mais larga e nasais comparativamente mais longos. A forma escura de
Vigosa (“pret”) se sobrepde consideravelmente as demais amostras deste grupo, em uma
regido do espago multivariado densamente ocupada.

Um segundo grupo € formado por seis amostras do nordeste argentino
representantes do complexo rufus e pela forma avermelhada de Vigosa (amostra “verm”),
divergindo do grupo dasytrichus ao longo do primeiro eixo discriminante (SDF1). Os
representantes do grupo rufus possuem cranios de menor tamanho em comparagdo a
individuos do grupo dasytrichus, mas com os caracteres CIP, LIP, CNA e LIO
acentuadamente menores do que os demais. Dentre as amostras argentinas, os topotipos
de Oxymycterus platensis representados pela amostra “lara” justapdem-se aos individuos

das demais amostras do nordeste da Argentina, nio evidenciando um padrio de
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segregacdo claro. A populagdo avermelhada ocupa uma posi¢do marginal em relagdo as
demais amostras do grupo rufus, apresentando uma sobreposi¢gdo morfométrica mais
extensiva com a amostra argentina do Delta do Parana (“delt”).

A amostra “tere” composta de duas localidades da Serra dos Orgéos, Rio de
Janeiro, integra um terceiro conjunto de individuos representantes do grupo judex bem
divergente dos grupos dasytrichus e rufus ao longo de SDF1 e SDF2. Este conjunto
apesar de representado por apenas 13 individuos consiste na amostra mais heterogénea
em termos morfométricos, apresentando grande amplitude em relagdo ao primeiro eixo
discriminante em comparagdo as amostras dos demais grupos. Individuos desta amostra
diferenciam-se dos grupos rufis e dasytrichus ao longo de SDF2 por apresentar maiores
valores relativos de comprimento do tubo nasal (CTN), ao longo de SDF! e por possuir
valores intermedidrios para os demais caracteres, sendo alometricamente maiores do que
o grupo rufus e alometricamente menores do que o grupo dasytrichus. Em vista da
heterogeneidade morfométrica exibida por este grupo, alguns individuos se destacaram
apresentando valores tdo altos para outros caracteres quanto aqueles apresentados por
individuos do grupo dasytrichus Eindividuos representados na parte esquerda do poligono
do grupo judex).

Oliveira (1998) comentou sobre a heterogeneidade morfoldgica de individuos da
Serra dos Orgios alocados ao grupo judex, aqui representados pela amostra “tere”. A
possibilidade de existéncia de duas espécies ndo foi descartada, apesar das amostras
atuais ndo possibilitarem um teste consistente desta hipotese. Com o objetivo de
expressar a divergéncia apresentada pela amostra de Serra dos Orgdos dentro do
complexo judex, Oliveira provisoriamente referiu estas formas a O. quaestor, descrita
com base em exemplares de Roga Nova, Estado do Parana, que, segundo ele,
assemelham-se com os exemplares de Serra dos Orgdos em morfologia craniana. De
qualquer forma, as duas formas simpatridas aparentemente se encontram

morfometricamente dissociadas deste grupo de espécies.
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Figura 1.6. Andlise Canénica Discriminante independente-do-tamanho. (a) Representagao dos escores
individuais de todas as 14 amostras grandes em relagao aos dois maiores eixos de discriminagao
independentes-do-tamanho (SDF1 e SDF2). (b) Vetores de correlagdo entre os caracteres craniométricos € os
eixos de discriminagdo (somente vetores com coeficientes maiores que 0,3 estdo nomeados).
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Anadlises de agrupamento

As distancias de Mahalanobis corrigidas para o efeito do tamanho foram
estimadas entre as 14 amostras grandes para a constru¢do de dendrogramas, ilustrando
padrdes de similaridade morfométrica. Um total de 1000 interagdes de bootstrap foi
executado para estimar-se as significincias e poderes estatisticos das distdncias (Hy:
D*=0). Os dendrogramas construidos pelos métodos de UPGMA e neighbour-joining
podem ser visualizados na Figura 1.7.

O padréao de agrupamento fornecido pelo UPGMA demonstra que a forma escura
de Vigosa aloca-se internamente no complexo dasytrichus, formando um grupo com a
amostra “sant” do Espirito Santo. Um segundo grupo é formado pelas amostras “ilha” e
“ubat”, provenientes de localidades costeiras dos Estados do Rio de Janeiro e Sdo Paulo,
respectivamente. A amostra “vnov” da regido montanhosa do Espirito Santo permanece
marginalmente relacionada aos dois grupos anteriores. A topologia interna do grupo
dasytrichus produzida por UPGMA difere sutilmente do padrio fornecido pelo
neighbour-joining, sendo que neste tltimo, a inica mudanga é a auséncia do agrupamento
“ubat” - “ilha”, apesar do comprimento reduzido do ramo entre eles (Figura 1.7b). Esta
diferenga pode ser atribuida a diferenga dos algoritmos na constru¢do dos dendrogramas,
sendo que no procedimento de neighbour-joining, a distincia entre “ubat” e “ilha” foi
reavaliada ap0s a adi¢do de “vnov”, provavelmente desfazendo o pareamento inicial das
duas amostras costeiras.

O posicionamento apresentado pela amostra “tere” da Serra dos Orgdos nos
dendrogramas de UPGMA e neighbour-joining corrobora seu elevado grau de
divergéncia sugerido na andlise discriminante anterior. Este grupo associa-se
remotamente ao grupo dasytrichus nas duas topologias, apresentando grandes niveis de
distancia de Mahalanobis em relagdo a todas as amostras (53,50 — 98,68).

A topologia apresentada pelo grupo rufus foi a que mais variou entre os dois
algoritmos implementados para construg¢do dos dendrogramas. A amostra “delt”
representante da regido do Delta do Parana agrupou-se com os topoétipos de O. platensis
(“lara”) no dendrograma de UPGMA, ao contrario da proximidade exibida em relagéo a
amostra “torn” na topologia estimada pelo neighbour-joining. Estas trés amostras

apresentaram distdncias entre si ndo significativas (p>0,05) e muito similares,
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dificultando a determinagdo de afinidades especificas entre elas. A posi¢do da amostra
“corr” da Provincia de Corrientes também varia, agrupando-se com amostras do sudeste
da Provincia de Buenos Aires no UPGMA e com a amostra “lara” no dendrograma de
neighbour-joining.

Padrdes evidenciados pelas duas topologias foram o agrupamento das amostras do
sudeste da Provincia de Buenos Aires (“vent”, “bera” e “arro”) a associagdo marginal da
forma avermelhada de Vigosa (“verm”) a amostras argentinas. As distdncias de
Mahalanobis apresentadas entre “verm” e as demais amostras do grupo rufus variaram

significativamente de 17,68 a 31,05 (p<0,01).

Classificagdo a posteriori das amostras pequenas

As 11 amostras de tamanho reduzido (n<l0 ind.) foram probabilisticamente
alocadas as 14 grandes amostras por mgio dos valores relativos de distdncia de
Mahalanobis. As probabilidades de alocag@o obtidas por 1000 replicagdes sdo mostradas
na Tabela 1.6 abaixo.

As amostras reduzidas das Provincias de Cordoba (“cord”) e de San Luis (sanl)
alocaram-se a grande amostra de representantes de O. platensis (“lara”), dentro do grupo
rufus (100%). Os topotipos de O. rufus (“rios”) alocaram-se preferencialmente a amostra
“torn”, da Provincia de Buenos Aires, e surpreendentemente uma amostra do sudeste do
Brasil (“itac”) se mostrou fortemente associada (100%) a forma avermelhada de Vigosa
(“verm”). As amostras do sudeste (“vent” e “arro”) e do interior (“bera”) da Provincia de
Buenos Aires permaneceram sem amostras a elas alocadas.

Amostras dos Estados da Bahia (“bhia”), Rio de Janeiro (“rese”, “prti”’), Goias
(“robe”) e das regides leste (“cara”) e sul (“pass”) de Minas Gerais associaram-se a
amostras do grupo dasytrichus, incluindo a forma escura de Vigosa (“pret”) que
permaneceu associada com seis amostras de localidades de Goias (“robe”), Minas Gerais

“cara”, “pass”), Bahia (“bhia”) e Rio de Janeiro (“prti”, “rese”). Notavelmente, a
amostra “bhia” e a amostra “robe”, representantes das formas nominais O. dasytrichus e
O. roberti, respectivamente, associaram-se fortemente com a forma escura de Vigosa (99-

100%), deixando sua identidade taxondmica ambigua e, a0 mesmo tempo, corroborando
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a inclusdo de ambos os nomes neste grupo de espécies, como proposto por Oliveira

(1998). Nenhuma amostra foi assinalada ao grupo judex representado por “tere”.

Tabela 1.6. Alocagdes probabilisticas (%) das amostras pequenas (colunas) as amostras grandes (linhas) de

acordo com os valores relativos da distAncia de Mahalanobis corrigida reiterados 1000 vezes (células

contendo somente wagos indicam probabilidade 0 de alocagéo).

Amostras grupo rufus grupo dasytrichus Numero de
grandes/pequenas anestEas
cord itac rios sanl |bhia cara cast ouro pass prti rese robe alocadag
arro == == = = = = =R =S — S == 0
bera -- -- - - - . - . -- - - -- 0
o corr = = = =5 = %= = =5 = = == = 0
5 delt = = 23 = e = e s e = = a 0
=3 lara 100 - - 100 |- - - e e e - - 2
E‘J torn -- = 77 - = == == == = - - - 1
vent - -- - - - - - .- - - .- -- 0
verm -- 100 -- - - - - - - - - -- 1
- ilha - - = = - - - .- -- 11 - -- 0
s pret - - - - 99 66 - 30 97 81 100 100 6
g' sant -- -- - - - 14 929 02 03 - e -- 1
e ubat - - - - 01 20 - 68 - 08 -- - 2
a vnov - - I 01 - e = = 0
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1.3.2 MORFOLOGIA QUALITATIVA

Os padrdes de variabilidade de caracteres qualitativos do cranio, genitalia
masculina e morfologia externa das formas simpatridas de Vigosa e de representantes dos
grupos dasytrichus, rufus e judex foram comparados com o objetivo de testar os
agrupamentos morfométricos e de complementar a caracterizagdo morfologica dos trés

complexos de espécies considerados.

Cranio

Oliveira (1998), caracterizando a morfologia craniana de amostras geograficas de
Oxymycterus, destacou caracteres cranianos que teriam grande valor taxondmico no
reconhecimento de grupos de espécies dentro do género, e que contribuem na
diferenciacdo das formas consideradas neste estudo. A condi¢gdo do septo palatino
separando os dois forames incisivos foi descrita para amostras argentinas do grupo rufus
como estreita e extremamente delicada, de modo que a superficie ventral da porgdo
maxilar do septo conforma-se a um aspecto de “quilha” (Oliveira, 1998: 89). Esta
condigdo € evidente nos exemplares da forma avermelhada de Vigosa, enquanto que em
exemplares da forma escura, este septo apresenta-se relativamente mais largo, formando
uma superficie ventral mais ampla na por¢gdo maxilar (Figura 1.8). A condigdo
apresentada pela forma escura se assemelha aquela descrita para o grupo dasytrichus,
corroborando a alocagdo desta amostra a este grupo de espécies. Representantes do
grupo judex apresentam septo palatino também estreito, mas em condigdo menos delicada
do que aquela exibida pelo grupo rufus, sendo que a parte maxilar do septo ndo exibe um
aspecto “quilhado” (Figura 1.8).

Além do septo palatino, o interparietal apresentou-se consideravelmente variavel
entre alguns grupos de espécies de Oxymycterus (Oliveira, 1998). As modificagdes
basicas envolvidas na diferenciagdo do interparietal sdo relacionadas as altera¢des na area
abrangida por esta estrutura, evidenciaveis pela variagdo no comprimento mediano e
largura maxima. Representantes da forma avermelhada apresentam um interparietal
reduzido em largura e comprimento possuindo um aspecto triangular, semelhante as

amostras argentinas (Figura 1.9). Em contraposi¢do, individuos da forma escura possuem
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Figura 1.8. Vista ventral do fordmen incisivo evidenciando as condigdes do septo palatino de representantes
das formas (a) avermelhada e (b) escura de Vigosa, Minas Gerais, e do (c) grupo judex.

interparietais mais expandidos prinéipalmente no eixo latero-lateral, alguns apresentando
o limite posterior do interparietal curvado, gerando um aspecto semilunar. A expansio
antero-posterior do interparietal € variavel nas amostras de dasytrichus. No entanto,
individuos da forma escura de Vigosa possuem freqii€ncias altas de interparietais
achatados antero-posteriormente e expandidos lateralmente. Os representantes do grupo
Jjudex apresentam um interparietal de morfologia semelhante ao grupo dasytrichus.

Os nasais do género Oxymycterus constituem estruturas de morfologia peculiar
dentre os roedores sigmodontineos. Geralmente, os nasais de individuos das amostras
examinadas sdo bastante projetados anteriormente, ultrapassando o limite anterior da face
lateral do pré-maxilar. Na porg¢do terminal dos nasais, em vista lateral, uma leve inflexdo
no nivel dos incisivos produz o aspecto de “trompete” enfatizado por varios autores em
caracterizagdes do género (ex.: Azara, 1802, Hershkovitz, 1994; Reig, 1987). No
entanto, distintos morfétipos da porgdo terminal dos nasais resultam da variagdo na
intensidade desta inflexdo (Figuras 1.10).

A regido rostral dos individuos da forma avermelhada de Vigosa é caracterizada

por um nasal pouco curvado dorsalmente, com uma inflexdo sutil, onde o perfil dorsal
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Figura 1.9. Vista dorsal da caixa craniana destacando a variagdo na morfologia do interparietal das formas
simpatricas de Vigosa, Minas Gerais e de representantes dos grupos de espécies rufus, dasytrichus e judex:
(a) forma avermelhada de Vigosa, MG (MZUFV740); (b) forma escura de Vigosa, MG (MZUFV581); (¢) O.
gr. rufus de Punta Lara, Buenos Aires, (“lara”) (MN33672); (d) O. gr. dasytrichus (MN5285); (e) O. gr.

Jjudex. (MN2770).
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Figura 1.10. Vista lateral da regido rostral de representantes das formas simpatricas de Vigosa, Minas Gerais,
e dos grupos de espécies rufus, dasytrichus e judex: (a) forma avermelhada de Vigosa, MG (“verm”
(MZUFV741); (b) forma escura de Vigosa, MG (“pret”) (MZUFV659); (¢) Oxymycterus gr. rufus de Punta
Lara, Buenos Aires (“lara”) (MN33671); (d) Oxymycterus gr. dasytrichus de Ubatuba, SP (“ubat”)
(MN24421); (e) Oxymycterus gr. judex de Teresopolis, Rio de Janeiro (“tere”) (LMP 078).
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Figura 1.9. Freqiiéncias relativas dos estados do perfil dorsal dos nasais das amostras populacionais
dos grupos de espécies (a) rufus e (b) dasytrichus: 0 — nasais curvados e 1 — nasais retilineos (veja

texto e Figura 1.8 para defini¢do do carater).

dos nasais ndo acompanha o plano horizontal da regido diastemal (Figura 1.10). Ja
individuos da forma escura possuem uma expansdo terminal dos nasais relativamente
mais acentuada, sendo que o perfil dorsal terminal dos nasais e o plano horizontal a
regido diastemal prolongam-se anteriormente em um mesmo angulo (Figura 1.10).

A morfologia da regido rostral apresentada pela forma avermelhada de Vigosa é
repetida por individuos da regido nordeste da Argentina (Figura 1.10c), ndo apresentando
modificagdes consideraveis (Figura 1.11) e sendo aparentemente bem fixada em
populagdes do grupo rufus. As amostras do grupo dasytrichus apresentam uma
variabilidade maior neste carater, sendo que condi¢des de nasais pouco expandidos
podem ser vistas em alguns individuos de amostras do Espirito Santo, Rio de Janeiro e
S&o Paulo e Minas Gerais (Figura 1.11).

Os individuos da amostra “tere” apresentam condi¢gdes semelhantes a
representantes do grupo dasytrichus, com nasais variando de expandidos a
moderadamente expandidos (Figura 1.11). No entanto, a morfologia rostral de “tere”
difere das demais amostras pela projecdo anterior bem acentuada dos nasais integrados
com o pré-maxilar formando um tubo nasal mais pronunciado (Figura 1.10e).

O osso lacrimal de espécimes dos trés grupos de espécies variou no tamanho e
magnitude de expansdo lateral (Figura 1.12). A forma avermelhada de Vigosa e as

amostras argentinas exibiram um lacrimal pouco expandido lateralmente, acompanhando
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Figura 1.12. Vista dorsal da regido interorbital destacando a variagdo na morfologia do lacrimal das formas
simpatricas de Vigosa, Minas Gerais e de representantes dos grupos de espécies rufus, dasytrichus e judex:
(a) O. gr. rufus; (b) forma avermelhada de Vigosa, MG; (c) forma escura de Vigosa, MG; (d) O. gr.
dasytrichus (e) O. gr. judex. Os exemplares sdo os mesmos da Figura 1.10.
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o contorno lateral do frontal na regido anterorbital, permanecendo pouco conspicuo em
vista dorsal. J4 a forma escura e as demais amostras dos grupos dasytrichus e judex
apresentaram lacrimais bem expandidos lateralmente e conspicuos quando visualizados
em perspectiva dorsal. Condigdes parecidas aquela exibida pelo grupo rufus foram
constatadas em alguns individuos das amostras “pass” (25%), “pret” (25%), “rese” (40%)
e “robe” (25%), sendo este um carater polimérfico em populagdes do complexo

dasytrichus.

Morfologia peniana

A morfologia peniana de 12 exemplares examinados apresentou variabilidade em
caracteres relacionados ao aspecto externo da glande, a forma dos processos uretrais e a
morfologia dos componentes dsseo e cartilaginoso do baculo.

As amostras “verm” (n=4) e “pret” (n=3) diferem no aspecto externo da glande,
principalmente na morfologia da margem apical da cratera (Figura 1.13a, 1.13m), além
das glandes da forma escura (“pret”) (Tabela 1.7). A forma avermelhada apresenta uma
margem apical pouco crenada, um padrio semelhante ao de representantes do grupo rufiss
examinados (n=2) (Figura 1.13q). A forma escura possui uma margem apical crenada,
marcada por pequenas fissuras concentradas nas faces dorsal e ventral, morfologia que é
compartilhada por amostras de Ilha Grande (n=3), RJ, e Ubatuba (n=2), SP, examinadas,
apesar de consideravel variagdo. Parte desta variagdo pode ser atribuida a um artefato de
preparagdo, sendo que glandes obtidas de exemplares ressecados tiveram seu aspecto
original deformado durante a hidratagdo. Infelizmente, nenhuma glande preservada em

alcool de representantes do grupo dasytrichus estava disponivel para analise.

Tabela 1.7. Médias de medidas félicas e baculares de espécimens representantes das formas simpatridas e

dos grupos rufus, dasytrichus e judex. Veja caracteres na Figura 1.4.

Caracteres forma avermelhada  grupo rufus forma escura grupo dasytrichus — grupo judex
@0=3) (0=2) 0=3) (©=5) (n=3)

CBP 4,06 4,09 5,26 5,99 4,98

LR 0,54 0,41 0,65 0,56 041

LB 2,29 2,82 3,13 2,86 2,82

CG 4,59 43 5,74 6,27 73

LMG 4,03 4,72 3,74 4,18 4,72
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Figura 1.12. Aspectos dorsal e lateral das glandes e baculos de representantes da forma escura de Vigosa
(MZUFV715; a-d), do grupo dasytrichus (MN8194; e-h), do grupo judex (MN48083; i-1), da forma
avermelhada de Vigosa (PRG174, PRG 18B; m-p) e do grupo rufus (BAL 0005011; g-t). Barra=Imm.
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Figura 1.13. Vista ventral dos processos uretrais de representantes dos grupos (a) dasytrichus (MN8194) (b)
rufus (BAL0005011) e (c) judex (MN48083).

A amostra “tere” diverge das demais amostras na condi¢do apresentada pela
margem apical do corpo exteno da glande. A margem apical de individuos desta
amostra apresentou-se pouco crenada principalmente em vista dorsal, possuindo de duas
a quatro pequenas fissuras (Figura 1.13i). O perfil lateral do apice do pénis também
difere, apresentando-se mais convergente do que em formas dos grupos rufits e
dasytrichus.

Diferengas marcantes foram constatadas no baculo das duas formas simpatridas,
diferindo na curvatura dorsal e na conformagéo da base proximal do componente dsseo
desta estrutura (Figura 1.13). Representantes da forma avermelhada de Vigosa e do
grupo rufus compartilham um baculo dorsalmente curvado, principalmente na porgdo
terminal, o que contrasta com o aspecto retilineo e alongado de representantes da forma
escura ou do grupo judex (Figura 1.13). A base proximal do baculo de individuos do
grupo rufus se mostrou bem pronunciada em relagio a individuos da forma avermelhada,
uma variagdo provavelmente ontogenética (Figura 1.13t). De qualquer modo, o baixo
numero de individuos analisados ndo permite inferéncias mais consistentes sobre esta
variabilidade. Os baculos da forma escura e do grupo dasytrichus sdo em geral mais
robustos do que os baculos das demais amostras e grupos de espécies analisados,
diferindo entre si na regido proximal, onde os condilos da forma escura séo sutilmente
mais expandidos lateralmente do que os de individuos examinados do grupo dasytrichus.
Os condilos basais também se pronunciam lateralmente na forma avermelhada e no grupo

rufus, formando um pequeno processo lateral (“asa”) em individuos mais velhos. Os
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individuos da amostra “tere” se diferenciaram desta condigdo apresentando condilos
pouco pronunciados tanto lateralmente quanto dorsalmente (Figura 1.131).

Os processos uretrais em geral apresentaram pouca variagdo sendo que os
representantes do grupo judex foram os que mais se destacaram na conformagfo desta
estrutura (Figura 1.14c). Os individuos da amostra “tere” apresentaram processos uretrais
mais projetados terminalmente e alongados em relagdo a exemplares dos grupos
dasytrichus e rufus (Figura 1.14). A papila dorsal também exibiu variabilidade reduzida
na forma, tamanho e posicionamento, localizando-se sempre na base dos invoélucros
teciduais do digito medial e freqiientemente ornamentada por espinhos diminutos.

InformagGes sobre a morfologia falica de espécies de Oxymycterus sdo escassas
na literatura. Hooper & Musser (1964) caracterizaram o género Oxymycterus descrevendo
varias estruturas osseas, cartilaginosas e moles (baculo 6sseo, digitos baculares, papilas e
processos) do pénis. No entanto, o trabalho destes autores, envolveu apenas alguns
exemplares de Buenos Aires, Argentina, tratados como O. rufus, e alguns espécimes de
Puno, Peru, referidos como O. paramensis, e grande parte das formas da Costa Atlantica
permaneceram ndo analisadas. De cfualquer, modo estes autores ressaltaram diferengas
sutis nas glandes de O. paramensis e O. rufus, dentre elas o aspecto mais espinhoso dos
processos uretrais da ltima espécie.

Oliveira (1998) baseou-se em um numero maior de exemplares de 7 grupos de
espécies, apesar de ter se concentrado na morfologia do baculo 6sseo. O aspecto curvado
do baculo de amostras argentinas foi enfatizado por Oliveira (1998) na caracterizagdo do
complexo rufus de espécies, e corrobora a associagdo da forma avermelhada com este
grupo neste trabalho.

Em geral, os padrdes de variagio morfologica craniana e peniana foram
congruentes com os agrupamentos obtidos nas analises morfométricas anteriores,
revelando a amostra “tere” (O. gr. judex) como uma unidade mais divergente e
fornecendo evidéncias adicionais de descontinuidade morfologica entre as formas
simpatridas, principalmente em caracteres relacionados ao baculo 6sseo, sugerindo o
status de espécies bioldgicas para cada forma de Vigosa, Minas Gerais. Adicionalmente,

os conjuntos de caracteres morfologicos analisados consistentemente sustentam a
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afinidade da forma avermelhada ao grupo rufus de amostras argentinas e a alocagdo da
forma escura ao grupo dasytrichus, o que gera implicagdes taxondmicas e biogeograficas.

De qualquer modo, os nomes rufus e dasytrichus, depois da revisdo de Oliveira
(1998), estdo incluidos em grupos heterogéneos de provaveis espécies e subespécies, e a
alocagdo das formas de Vigosa aos grupos rufus e dasytrichus ndo esclarece suas
identidades taxondmicas especificas. Esta questdo é investigada e discutida na sec¢do de

Padrdes de Variagdo Dentro dos Grupos de Espécies adiante.

Formas do Brasil referidas como O. rufus por Winge e Hershkovitz.

Os conjuntos de caracteres cranianos e reprodutivos analisados nesta se¢do, além
de apresentarem congruéncia na diferenciagdo entre as formas simpatridas de Vigosa e
nas suas alocagdes aos grupos dasytrichus e rufus, se mostraram uteis na investigagdo da
alocagdo taxonomica de exemplares de Minas Gerais e Espirito Santo, descritos e
ilustrados como O. rufus nos trabalhos de Winge (1887) e Hershkovitz (1998).

Winge, descrevendo representantes viventes de Oxymycterus de Lagoa Santa,
Minas Gerais, comparou-os com séries obtidas da Bahia e de localidade desconhecida do
Brasil (“Brasil”) associando-os a O. rufus. Nas ilustragdes de cranios de roedores
fornecidas por Winge (1887, prancha II), o cranio de um dos exemplares (Figura 1.15)
possui um interparietal relativamente desenvolvido, expandido lateralmente, e antero-
posteriormente achatado, condig@o nio apresentada pela forma avermelhada ou por outras
amostras do grupo rufus analisadas aqui, o que exclui a possibilidade deste exemplar
constituir mais um integrante deste conjunto de formas. O tubo nasal é relativamente
pouco desenvolvido o que sugere sua exclusio do grupo judex e subseqliente
proximidade com o grupo dasytrichus. A comparagido entre medidas dos individuos
examinados por Winge (1887) e das amostras dos trés grupos de espécies analisados aqui,
confirma a maior afinidade destes exemplares de com amostras do grupo dasytrichus,
sendo que o comprimento da série molar (CMO) de individuos de Lagoa Santa e da
Bahia, carater pouco influenciado por fatores etarios, apresenta valores abrangidos pelo
intervalo de variagdo das amostras do grupo dasytrichus (Tabela 1.7).

Hershkovitz (1998), estudando varias formas do sudeste do Brasil, descreveu

exemplares coletados na cadeia de montanhas do Parque Nacional do Caparad (divisa
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entre os Estados de Minas Gerais e Espirito Santo), associando-os tentativamente a O.
rufus. O cranio representado por Hershkovitz (1998; fig.27), como no caso dos
exemplares de Winge, ndo apresenta condigdes compartilhadas por amostras alocadas ao
grupo rufus no presente estudo. O interparietal do exemplar do Caparad ¢é
consideravelmente expandido lateralmente, aproximando um formato de meia-lua, o que
fortalece sua associagdo ao grupo dasytrichus. Além disso, os valores de comprimento da
série molar (CMO) apresentados por estes exemplares também estdo incluidos dentro do
intervalo de variagdo constatado para o grupo dasytrichus neste estudo (Tabela 1.7). Os
exemplares mencionados por Winge (1887) e por Hershkovitz (1998), portanto, tratam-se
de mais um caso de associagdo de amostras de O. dasytrichus com O. rufus,
freqiientemente expressadas na literatura taxondmica do género. A afinidade dos
exemplares de Hershkovitz com o grupo dasytrichus confirma a forma avermelhada de
Vigosa e os exemplares geograficamente proximos de Ouro Preto (“itac””) como os Ginicos

representantes brasileiros do grupo rufus até o momento.
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Figura 1.15. Ilustragdo feita por Winge (1887) do crdnio e mandibula de um individuo identificado como
Oxymycterus rufus coletado em Lagoa Santa, Minas Gerais.
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1.3.3 PADROES DE VARIACAO DENTRO DOS GRUPOS DE ESPECIES

Nesta se¢do, a variabilidade morfoloégica dentro dos grupos de espécies
dasytrichus e rufus é explorada com o objetivo de identificar possiveis limites
morfologicos entre populagdes, esclarecendo a identidade taxonomica das formas

simpatridas de Vigosa dentro de seus respectivos grupos de espécies.

grupo dasytrichus

Uma analise canonica discriminante foi realizada incluindo somente amostras do
grupo dasytrichus. Além das cinco amostras grandes anteriormente consideradas (“ilha”,

2 (13 2 <<

“sant”, “pret”, “vnov” e “ubat”), seis amostras reduzidas alocadas ao grupo (Tabela de

o)

alocagdo), procedentes de localidades do Espirito Santo, Minas Gerais, Rio de Janeiro e
Goias (“bhia”, “cast”, “pass”, “prti”, “rese” e “robe”), foram incluidas nesta analise. A
inclusio das amostras “robe”, representando O. roberti, e “bhia”, representando O.
dasytrichus, objetivou avaliar a {elagﬁo destas duas formas nominais com a forma escura
de Vigosa e com as demais amostras do grupo dasytrichus. As fung¢des discriminantes
obtidas com base na analise de dez amostras do grupo dasytrichus foram utilizadas
posteriomente para o calculo dos escores do unico representante da amostra “bhia”.

A representagdo dos escores individuais em relagdo aos dois primeiros eixos
discriminantes (DF1 e DF2), que explicam 57,3% da variabilidade craniométrica total,
evidenciou um padrdo de segregacdo geografica entre algumas amostras ao longo de
DF1, apesar de moderada sobreposi¢do (Figura 1.16a). As amostras “ilha” e “ubat”, de
localizagdo geografica mais meridional, divergem das amostras mais setentrionais do Rio
de Janeiro, Espirito Santo, Minas Gerais e Goias. Existem sobreposig¢des craniométricas
entre “ilha-ubat” e as amostras “prti” e “sant”, que por sua vez, justapdem-se com as
demais amostras do Espirito Santo e Minas Gerais examinadas, portanto, preenchendo o
intervalo morfométrico entre amostras litordneas mais austrais, boreais e interioranas do
sudeste brasileiro (Figura 1.16a).

Para testar a influéncia de fatores etarios na disposigdo dos escores no espago
multivariado, os individuos tiveram suas classes etarias identificadas. No entanto, as

formas dos poligonos obtidos da analise discriminante foram mantidas para identificagdo
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Figura 1.16. Andlise discriminante dentro do grupo dasytrichus considerando amostras
pequenas alocadas a posteriori (veja acronimias nas Tabelas 1.3 e 1.4): (a) escores
individuais identificados por amostra plotados em relagdo aos eixos de discriminagdo DF1 e
DF2; (b) escores individuais identificados por amostra plotados em relagdo aos eixos de
discriminagdo DF1 e DF3; (c) escores individuais identificados por classe etaria em relagdo
aos dois maiores eixos de discriminagdo para verificar a interferéncia da variagdo
intrapopulacional no padrdo de diferenciagdo observado (note que os poligonos mantém a
mesma conformag@o das amostras originais).
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das amostras (Figuras 1.16b, d). Constatou-se que os individuos adultos velhos (classes
5 e 6) distribuiram-se aleatoriamente pelo espago morfométrico, ndo se concentrando em
nenhuma regido especifica do espago multivariado, ndo influenciando os padrdes de
divergéncia entre as amostras.

Elipses de 95% de confianga foram obtidas para os centréides, facilitando a
interpretagdo dos padrdes de discriminagdo (Figuras 1.17), incluindo a representagdo do
individuo da amostras “bhia” (11). As elipses das amostras “pass”, “robe”, “rese” e
“sant” ainda assim sobrepdem-se extensivamente com a da forma escura (“pret”) nas
representagdes em relagdo a DF1, DF2 e DF3, enquanto que as amostras “cara” e “vnov”
apresentam-se um pouco mais segregadas deste conjunto ao longo de DF2. No entanto,
como DF2 contribuiu pouco para a discriminagio entre as amostras (12%), a segregagdo
entre “cara” e “vnov’ neste eixo ndo deve ser interpretada como tdo acentuada e a
diferenciagdo entre essas amostras, todavia, ndo € clara.

O padrio de disposigdo das elipses reportado nesta analise sugere uma
similaridade morfométrica de O. roberti, representada pela amostra “robe”, com amostras
do Espirito Santo (“sant”) e Minas Gerais (“pass™), incluindo a forma escura de Vigosa
(“pret”). A amostra “bhia”, representando O. dasytrichus, se posicionou entre as
amostras “prti”, “ubat”, “ilha”, “pret” e “rese”. A auséncia de padrdes discretos de
variagdo morfométrica entre as amostras do litoral do Rio de Janeiro e Sdo Paulo, Espirito
Santo, Minas Gerais, Goias e Bahia coloca o delineamento de unidades especificas como
incerto com base nos caracteres morfométricos utilizados neste estudo. A interpretagdo
mais coerente com os padroes de divergéncia morfométrica consiste, portanto, na
constatagdo de um padrdo de variagdo continua entre as amostras ao longo do espago
geografico.

Dentro deste contexto de contigiidade morfométrica e geografica entre as
amostras, os vetores de correlag@o entre os caracteres e os eixos DF1, DF2 e DF3 (Figura
1.17a, c) podem ser interpretados como tendéncias clinais de variagdo geografica para os

20 caracteres morfométricos dentro deste grupo. A orientagdo de 18 dos 20
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Figura 1.17. Andlise discriminante dentro do grupo dasytrichus considerando amostras
pequenas alocadas a posteriori (veja acronimias nas Tabelas 1.3 e 1.4). (a) elipses de 95%
de confianca dos centrdides das amostras em relagdo aos eixos de discrimina¢do DF1 e DF2
e (b) respectivos vetores de correlagdo entre as varidveis e os eixos, figurados ao lado
(coeficiente>0,3). (¢) elipses de 95% de confianga dos centrdides das amostras em relacdo
aos eixos de discriminagdo DF1 e DF3 e (d) respectivos vetores de correlagdo entre as
varidveis e os eixos discriminantes, figurados ao lado (coeficiente>0,3). (e) orientagdo dos
caracteres em relacdo a variacdo latitudinal das amostras do grupo dasytrichus.
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vetores de correlagdo (Figuras 1.17b, d) sugere um gradiente norte-sul de aumento geral
das dimensdes cranianas, com as amostras “ilha”, “prti” e “ubat” representando os
maiores valores para maioria dos caracteres cranianos em relagdo as amostras mais
setentrionais do Espirito Santo, e mais ocidentais de Minas Gerais e Goids, que possuem
cranios relativamente menores. O comprimento da série molar (CMO) apresenta-se mais
pronunciado do que outros caracteres nas trés amostras do sul do Estado do Rio de
Janeiro e Sdo Paulo. Dentre estas trés amostras, “ilha”, representando individuos de Ilha
Grande, apresentou os maiores cranios em relagdo as demais amostras. Com o objetivo
de se testar a relagdo entre a variagdo craniana e a variagdo latitudinal das amostras, os
coeficientes de correlagdo de Pearson entre os caracteres e a latitude foram estimados.
Foi constatado que 18 caracteres apresentaram-se positivamente correlacionados com o
aumento da latitude (p<0,01), portanto, corroborando a existéncia de um gradiente norte-
sul de aumento nas dimensdes cranianas de individuos deste grupo de espécies. A
correlagdo de Spearman entre a ocorréncia de individuos adultos e a latitude foi calculada
para novamente testar a influéncia etaria no padrdo de variabilidade vislumbrado. A
correlagdo ndo foi significativa (R(= 0,0612; p=0,5350), corroborando o fator geografico
(interpopulacional) como a principal fonte de variagdo entre as amostras.

As amostras também apresentaram variabilidade associada a caracteres
qualitativos, como a ocorréncia da barra do alisfendide, uma pequena projecdo Ossea
responsavel pela separagdo dos foramenes bucinador-mastigatdrio e oval acessorio (Voss
& Carleton, 1993). Quatro amostras apresentaram a condigdo fixa de presenga da barra
do alisfendide nos dois lados, enquanto que as seis demais exibiram polimorfismos
intrapopulacionais, apesar da condigdo de presenga nos dois lados ser a mais freqliente
(Figura 1.18). As amostras “pass”, “prti” e “ubat” apresentaram desvios mais acentuados
na distribuicdo deste carater, onde 30% a 50% dos exemplares exibiram condigdes de
auséncia ou assimetria na ocorréncia da barra. Oliveira (1998) também analisou a
distribuigdo das condigdes apresentadas por esta estrutura em representantes do grupo
dasytrichus e constatou padrdes bem parecidos com os obtidos aqui, onde a condigdo de
auséncia da barra alisfendide foi mais freqiiente em amostras meridionais do grupo
(Parati, Ubatuba). Outro carater polimorfico dentro do grupo foi a morfologia palatal,

b (13 2 (13 » (13 » [13 » [13 Y
variando nas amostras “vnov”’, “ubat”, “robe”, “rese” e “prti”, que apresentaram
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lados (assimewia); 2 — presente nos dois lados.

robe

0. . I Y e e e e . )
sant

0. I || ||| [ L )
vnov

)

o= OUI= OUI= O = OUI= OUI— OUV—= ON—= O = P =

o

o

o

] I :
r

FW_T'—T—f[’_T_T_I_I'—T_T'_T—r'_T—Fﬂ_T_I-TH_I’

b rese
0.
[
.©
é O - L 1 1 J
> rti
go L ——
w 1 L J
ubat
0. iy
—
0 1

Morfologia do palato

Figura 1.19. Freqii€ncias relativas de condigdes da morfologia palatal de amostras populacionais do grupo
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individuos de palatos longos, ultrapassando a linha de M3 (Figura 1.19). As
distribui¢des de frequiéncia dos individuos de acordo com a morfologia palatal revelaram
similaridades entre estas populagdes, corroborando o padrdo evidenciado pelas analises
morfométricas. A auséncia de diferengas discretas (fixada em uma amostra e ausente em
outra) nestes caracteres ndo refuta a hipotese de coesdo morfoldgica sugerida pelas
analises anteriores, apesar de evidenciar uma heterogeneidade consideravel entre as
amostras geograficas que se encontram conectadas por um continuo morfologico.

O estudo de outros caracteres nio relacionados, como a coloragdo da pelagem
também revelou uma variabilidade notavel na tonalidade de pélos bandeados justificando
uma breve caracterizagdo. Os individuos da formaescura de Vigosa possuem a coloragdo
geral da pelagem dorsal marrom-escura, tornando-se mais clara nas laterais do corpo. Os
pélos dorsais bandeados possuem sua base cinza-escura, uma banda subterminal
amarelada e uma diminuta banda terminal enegrecida, que em combinagdo com os pélos
inteiramente melanicos garantem o aspecto amarronzado geral da pelagem dorsal. Nas
laterais a banda subterminal ocupa maior extensido dos pélos bandeados, garantindo um
aspecto mais claro e castanho as laterais do corpo. A coloragdo predominantemente
acinzentada do ventre contrasta com a coloragdo lateral devido & presenca de pélos
contendo bandas e bases ainda mais claras do que os dorsais. Uma linha mediana
alaranjada estende-se pela superficie ventral da regido da garganta até o anus. O queixo €
marcado por uma mancha de pélos inteiramente esbranquigados e em alguns individuos
esta mancha apresenta-se seguida de um conjunto de pélos avermelhados ocupando a
regido peitoral. A orelha é coberta internamente e externamente por pequenos pélos
bandeados e melanicos que proporcionam uma coloragdo similar a regido dorsal. As
patas posteriores e anteriores possuem suas superficies dorsais cobertas por pélos
marrom-escuros, que se tornam mais claros nos digitos. A cauda possui p€los diminutos
escuros intercalados por escamas de coloragdo preta.

A coloragido geral apresentada pelos representantes da forma escura de Vigosa
assemelha-se mais a pelagens de individuos de amostras costeiras do que de amostras
interioranas do grupo dasytrichus. Exemplares das amostras do Espirito Santo, Rio de
Janeiro e Sdo Paulo compartilham as mesmas condig¢des de coloragdo e estruturagdo dos

pélos bandeados dorsais e laterais, diferindo apenas na intensidade da coloragdo ventral,
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mais amarronzada, e na cor da cauda, marrom-escuro, recorrentes em alguns espécimes
da amostras “ubat”. Padrdes mais conspicuos de diferenciagdo foram constatados entre a
forma escura de Vigosa e as amostras “robe” e “pass”. Estas duas amostras mais
interioranas apresentaram padrdes em geral bem mais claros na coloragdo dorsal da
pelagem. Os representantes de O. roberti (“robe”) exibiram pélos bandeados bem mais

3 <

claros do que as amostras mais costeiras (“sant”, “prti”, “ubat”, “ilha” e “pret”), a banda
subapical exibindo uma coloragido bege e a extremidade apical dos pélos esbranquigada.
O ventre destes exemplares apresentou pélos de base prateada e banda apical ocre,
produzindo um aspecto amarelo-acinzentado a pelagem ventral. Os espécimes de Passos
(“pass”), Minas Gerais, foram os que mais se aproximaram do padrdo de coloragdo do
exemplares de Goias, divergindo apenas na tonalidade menos acinzentada das laterais e
ventre em relagdo a O. roberti. A tonalidade predominantemente amarela-acinzentada da
pelagem dos exemplares de Goias (“robe”) coloca-os como um extremo da variagdo de
coloragdo do grupo dasytrichus.

O outro extremo de coloragdo € representado por exemplares de Cairu e Porto
Seguro, Bahia, exibindo pelagens caracteristicamente melanicas. Estes dois exemplares
da regido sul da Bahia, em comparagdo as amostras costeiras do sudeste brasileiro
apresentam pélos dorsais bandeados com bandas subapicais mais reduzidas, de coloragdo
alaranjada, resultando na predominancia dos tons escuros das bases dos pélos bandeados
dorsais e laterais, além da maior freqiiéncia de pélos inteiramente melanicos. O ventre
apresenta a mesma tonalidade geral marrom-acinzentada de espécimes austrais de “ilha”
ou “ubat” e a cauda também se aproxima da cor escura dos demais exemplares de
localidades costeiras.

De qualquer modo, independentemente do starus taxonomico de O. roberti, a
forma escura encontra-se inserida dentro de um gradiente de variagdo geografica dos
caracteres morfométricos e padrdes de coloragdo da pelagem, apresentando similaridade
em padrdes de covariancia de caracteres cranianos com amostras de Minas Gerais e
tonalidade de coloragdo das bandas subterminais com exemplares de amostras costeiras.

Oliveira (1998) obteve padroes de disposigdo morfométrica das amostras
geograficas semelhantes para analises do grupo dasytrichus, grande parte da variabilidade

morfométrica estando relacionada ao tamanho e as amostras mais meridionais
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apresentando crianios maiores para maior parte dos caracteres. No entanto, a influéncia
etaria ndo foi refutada nas analises de Oliveira (1998) e a ocorréncia de variagdo
geografica em caracteres cranianos ndo pode ser inferida. A inclusdo neste trabalho de
um maior numero de individuos das localidades de Ilha Grande, Espirito Santo e Minas
Gerais, abrangendo varias classes etarias, provavelmente contribuiu no fortalecimento da
hipdtese de variagdo clinal em um gradiente norte-sul. Outra controvérsia entre este
trabalho e a revisdo de Oliveira reside no status e associagdo de O. roberti em relagdo as
amostras mais costeiras do grupo. Os padrdes de diferenciagdo craniométrica obtidos por
Oliveira, além das diferengas na coloragdo da pelagem, levaram-no a manter o status
especifico desta forma nominal dentro do grupo dasytrichus, incluindo nela somente a
populagdo da Anépolis, Goids, além da série-tipo de Araguari, Minas Gerais. Oliveira
ainda salientou o posicionamento intermediario de amostras de outras regides de Minas
Gerais (Caratinga, Concei¢do do Mato Dentro), apesar destas serem morfometricamente
mais proximas de populagdes costeiras. No presente estudo, entretanto, amostras de
Minas Gerais e até do Espirito Santo se sobrepuseram mais extensivamente com a
amostra de Anapolis do que com amostras mais costeiras, evidenciando a contigiiidade
craniométrica entre estas populagdes. Por outro lado, o extremo de variagdo na
tonalidade das bandas subterminais apresentado pela amostra de Anapolis garante o seu
reconhecimento quando comparada a forma de Vigosa ou outras amostras de Minas
Gerais. A investigagdo do status de O. roberti fica fora do universo de discussdo deste
trabalho em razdo do material escasso para conclusdes mais consistentes. De qualquer
modo, a falta de segregagdo morfométrica e a maior similaridade em pelagem entre a
forma de Vigosa e as amostras litordneas sugerem maior afinidade entre estes dois
conjuntos integrando O. dasytrichus, enquanto que O. roberti permanece associado

somente & forma de Anapolis e de Araguari, como proposto por Oliveira (1998).
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grupo rufus

As analises morfologicas dentro do grupo rufus incluiram somente as amostras
reduzidas “cord” e “rios” além das oito grandes amostras utilizadas na Analise Canonica
Independente-do-tamanho. A inclusdo da amostra de Entre Rios (“rios”) permitiu avaliar
arelagdo do nome rufus com a forma avermelhada de Vigosa, uma vez que este conceito
tem sido associado a exemplares desta Provincia (Hershkovitz, 1994).

Foi realizada uma Anéalise Candnica Discriminante e as trés maiores fungdes
discriminantes (DF1, DF2 e DF3) foram consideradas. Os dois primeiros eixos
discriminantes abrangem S57% da variabilidade morfométrica das amostras e a
representagdo dos escores individuais em relagdo a ambos revelou a presenga de dois
conjuntos de amostras bem definidos ao longo de DF1 (Figura 1.20a, ¢c). Um dos
conjuntos é formado isoladamente pela forma avermelhada de Vigosa e o outro por todas
as demais amostras argentinas do grupo rufus. A representacdo dos escores em relagdo
aos eixos DF1 e DF3, que abrangem 45% da variabilidade total, fornece o mesmo padrido
de segregacdo entre a forma avermeélhada e as amostras argentinas (Figura 1.20c), estas
ultimas sobrepondo-se consideravelmente no espago multivariado. Para verificar a
influéncia de fatores etarios na discriminagdo morfométrica entre a forma avermelhada e
as amostras argentinas, as idades dos individuos foram identificadas mantendo-se a forma
original do poligono de cada amostra (Figura 1.20b, d). Foi possivel constatar que os
individuos adultos n3o se encontram concentrados diferencialmente na forma
avermelhada ou nas amostras argentinas, se distribuindo homogeneamente ao longo das
amostras. Além disso, os intervalos ontogenéticos abrangidos por cada amostra foram
aproximadamente os mesmos no caso das amostras grandes (n>10), refutando a
influéncia de fatores etarios no padrdo de discriminagio obtido.

Elipses de 95% de confianga dos centroides de cada amostra foram obtidas
(Figura 1.21). A disposig@o destas elipses revela que as amostras do grupo argentino
segregam-se sutilmente ao longo de DF1 e DF2, enquanto a forma avermelhada
permanece isolada, divergindo acentuadamente das demais. Através da interpretagdo da
correlagdo vetorial entre os caracteres e as fungdes discriminantes DF1 e DF2, foi

possivel constatar que a maioria dos caracteres se encontra positivamente correlacionada
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Figura 1.20. Analise discriminante dentro do grupo rufus considerando amostras pequenas
alocadas a posteriori (veja acronimias nas.Tabelas 1.3 e 1.4). (a) escores individuais
identificados por amostra plotados em relagdo aos eixos de discriminagdo DF1 e DF2. (b)
escores individuais identificados por amostra plotados em relagdo aos eixos de
discriminagdo DF1 e DF3. (c) escores individuais identificados por classe etaria em relagdo
aos dois maiores eixos de discriminagdo para verificar a interferéncia da variagdo
intrapopulacional no padrdo de diferenciagdo observado (note que os poligonos mantém a
mesma conformagdo das amostras originais).
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com e eixo DF2, e somente o comprimento do tubo nasal (CTN) encontra-se
negativamente associado a esta fung¢do discriminante (Figura 1.21b). A diferenciagio
entre a forma de Vigosa e as amostras argentinas, nos eixos DF1 e DF2, expressa-se pelo
incremento das dimensdes do cranio ao longo de DF1, onde os caracteres relacionados
principalmente a caixa craniana (LCA) e a morfologia do interparietal (LIP) destacam-se
exibindo os maiores valores relativos em individuos desta amostra brasileira.
Simultaneamente, a forma avermelhada apresenta também os menores valores de
comprimento da ponte palatal (CPP) em relagdo ao conjunto argentino, portanto
sugerindo uma discriminagdo alométrica entre estes entre estes dois conjuntos.

Em contraste ao padrdo claro de diferenciagio morfométrica entre a forma de
Minas Gerais e o grupo argentino, as amostras deste ultimo se apresentaram pouco
dispersas no espago morfométrico. Na Figura 1.21a é possivel visualizar que as amostras
“rios”, “corr”, “cord” e “lara” separaram-se um pouco mais das cinco demais amostras do
sudeste da Provincia de Buenos Aires, situando-se em extremidades opostas do espago
compreendido pelo conjunto argentino. A divergéncia entre estes dois subconjuntos de
amostras argentinas se encontra relacionada a uma tendéncia de incremento do cranio
expressa ao longo de DF2, no qual os caracteres de comprimento da ponte palatal (CPP) e
a largura da placa zigomatica (LPZ) se pronunciam mais. As amostras mais setentrionais
das Provincias de Corrientes, Cordoba, Entre Rios e Delta do Parana (Buenos Aires) em
geral apresentam maiores valores para a maioria dos caracteres craniométricos em relagdo
as amostras do sudeste de Buenos Aires (Mar Del Plata, Sierra de La Ventana). Este
padrdo sugere um gradiente sul-norte de aumento das dimensdes cranianas expressado
pelos eixos DF2 e DFI, fato que é corroborado pela verificagdo de correlagdes
significativas entre o aumento das dimensdes cranianas e a diminui¢éo da latitude (Figura
1.21e).

A existéncia deste continuo morfométrico disposto em um gradiente sul-norte foi
verificada também por Oliveira (1998) em suas analises com este grupo de espécies,

apesar da influéncia do fator etario ndo ter sido completamente refutada.
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Figura 1.21.. Anélise discriminante dentro do grupo rufus considerando amostras pequenas
alocadas a posteriori (veja acronimias nas Tabelas 1.3 e 1.4). (a) elipses de 95% de
confianga dos centroides das amostras em relagdo aos eixos de discriminagdo DF1 e DF2 e
(b) respectivos vetores de correlagdo entre as variaveis e os eixos, figurados ao lado
(coeficiente>0,3). (¢) elipses de 95% de confianga dos centroides das amostras em relagdo
aos eixos de discriminagdo DF1 e DF3 e (d) respectivos vetores de correlagdo entre as
variaveis e os eixos discriminantes, figurados ao lado (coeficiente>0,3). (e) orientagdo dos
caracteres em relagdo a variagdo latitudinal das amostras argentinas do grupo rufis.
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A forma de Vigosa constitui a amostra mais setentrional do grupo rufus e de certo
modo também esta incluida neste contexto geografico de variagdo morfométrica, apesar
de apresentar descontinuidades morfométricas e geograficas consideraveis em relagdo as
amostras argentinas. Esta forma diverge das amostras argentinas principalmente pelo
tamanho geral do cranio e representa o extremo de variagdo em caracteres como largura
(LIP) e comprimento do interparietal (CIP), que se encontram mais fortemente
correlacionados a variago latitudinal (Figura 1.21e). Este fato conecta a amostra de
Vigosa a tendéncia de incremento sul-norte do cranio evidenciado pelas amostras
argentinas.

A analise de caracteres qualitativos cranianos € congruente com o padrdo de
divergéncia morfométrica entre a forma avermelhada e as populagdes argentinas. A
condigdo da barra do alisfen6ide na maior parte dos exemplares deste grupo de espécies
foi de auséncia de uma barra completa dividindo estes dois forames, apesar da ocorréncia
de alguns polimorfismos. A forma de Vigosa apresentou a condigdo predominante de
auséncia da barra do alisfendide em ambos os lados, enquanto as amostras “vent”, “torn”
e “arro” do sudeste de Buenos Aires e as amostras “delt”, “bera” e “cord” apresentaram
maiores polimorfismos, com alguns individuos possuindo barras nos dois lados ou em
condigdes assimétricas (Figura 1.22). A amostra que mais se destacou na distribuigdo
deste carater foi “bera” dos arredores da cidade de Buenos Aires, exibindo as maiores
freqiiéncias de condi¢des de assimetria e de presenga da barra nos dois lados. A amostra
“rios” foi a uUnica amostra que apresentou a condi¢do fixa de auséncia da estrutura,
entretanto, o baixo nimero amostral provavelmente contribuiu para este padrdo, sendo
que apenas seis individuos desta populagdo foram analisados.

Oliveira (1998) estudando amostras de regides geograficas analogas as estudadas
neste trabalho obteve um padrdo semelhante de distribuigdo deste carater, sendo que a
auséncia de barra do alisfenoide nos dois lados foi a condigdo mais freqiiente na maioria
das amostras do grupo rufus. Os maiores polimorfismos foram verificados em amostras
do Delta do Parana e de Punta Lara, representadas aqui pelas amostras “delt”, “bera” e
“lara”, também polimoérficas no presente estudo (Figura 1.22). Aparentemente, as

amostras argentinas apresentaram polimorfismos intrapopulacionais
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Figura 1.22. Freqiiéncias relativas das condigdes de presenga e auséncia da barra do alisfendide em
amostras populacionais do grupo rufus: 0 — ausente nos dois lados; 1 — presente somente em um dos lados
(assimetria); 2'— presente nos dois lados.

deste carater mais frequientes do que a forma avermelhada de Vigosa, o que sugere maior
variabilidade para o conjunto argentino deste grupo de espécies.

A morfologia palatal, além de contribuir na discriminagdo morfométrica nas
analises anteriores, se mostrou Util também na caracterizagdo qualitativa das amostras do
grupo. A maioria dos exemplares ao longo das amostras argentinas apresentou um palato
longo, onde o limite anterior da fossa mesopterigdide ndo se estende até a linha dos
ultimos molares superiores (Figura 1.23a). A distribuigdo deste carater variou
moderadamente nas amostras “torn”, “delt” e “vent” que apresentaram mais individuos
com palato curto (65% e 55%) do que com palato longo (Figura 1.23b). A forma
avermelhada de Vigosa foi uma das amostras que mais divergiu na distribuigdo deste
carater apresentando 100% dos individuos com o palato curto (condigédo fixada).

Deste modo, a morfologia do palato consistiu no melhor carater qualitativo para
diferenciacdo entre a forma de Vigosa e as amostras argentinas, apesar de sobreposigdes

”» (13
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Figura 1.23. (a)Vista ventral da regido da ponte palatal ilustrando as duas condigdes de
morfologia palatal: (esquerda) palato longo, ultrapassando a linha posterior de M3
(MN33670)e (direita) palato curto, ndo .ultrapassando a linha posterior de M3
(MZUFV740). (b). Freqiiéncias relativas de condigdes da morfologia palatal de amostras
populacionais do grupo rufus: 0 — palato curto com limite posterior na linha de M3; 1 —
palato longo com limite posterior situado além da linha de M3.
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polimorficos na delimitagdo de espécies tem sido questionada dadas as discordancias
relacionadas ao significado taxonomico ou filogenético destes polimorfismos
intrapopulacionais (revisto por Wiens, 1999). A ocorréncia de um mesmo atributo
morfologico em populagdes, mesmo que em freqiiéncias distintas, pode ser interpretado
como uma evidéncia indireta de manuten¢do do fluxo génico entre estas entidades
sugerindo a existéncia de uma unica espécie biologica. Alternativamente, diferengas
consideravelmente acentuadas na freqiiéncia de um dado carater podem ser interpretadas
como auséncia de fluxo génico entre populagdes, sendo que estes caracteres seriam
igualmente validos na delimitagdo de espécies (Wiens, 1999). Neste caso, a questdo €
quanto de diferenga em freqiiéncias duas populagdes devem apresentar para serem
consideradas como espécies distintas.

Davis & Nixon (1992) sugeriram um critério de agregacdo e separagdo de
populagdes baseado em um raciocinio de que dois individuos com um mesmo fenotipo
(estados de caracteres) ndo devem ocorrer em espécies distintas, mesmo que este fenotipo
apresente frequéncias distintas nas populagdes. Estes autores argumentaram que
assumindo individuos de fen()tipos' idénticos em espécies diferentes implicaria na
evolugdo independente de uma mesma condigdo em espécies distintas (=homoplasia), o
que ndo consistiria na hipotese mais parcimbniosa. No caso da forma de Vigosa, a sua
distingdo inequivoca em relagdo as amostras argentinas ndo € fornecida por nenhum
carater isolado. No entanto, uma combinag¢do de caracteres poderia definir a forma de
Vigosa dentro do grupo rufus de maneira que cada individuo desta populagdo seria
fenotipicamente distinto dos individuos de amostras argentinas.

Para investigar esta possibilidade, as amostras argentinas do grupo rufus foram
reunidas em uma Gnica amostra composta e a forma de Vigosa e os dois espécimes de
Ouro Preto (“itac”) foram agrupados em uma segunda amostra, seguindo o padrdo
evidenciado pelas analises morfométricas anteriores. As duas amostras compostas foram
representadas em relagdo aos caracteres de largura da caixa craniana e comprimento da
ponte palatal (LCA e CPP), que se mostraram mais discriminantes nas analises
morfométricas. As condigdes da morfologia palatal (longo ou curto) foram em seguida

identificadas para cada individuo possibilitando a visualizagdo da combinag@o dos trés
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Figura. 1.24. Combinagdo de caracteres discriminantes entre a forma de Vigosa, Minas Gerais e as amostras
da Argentina do grupo rufus. (a) Individuos dos dois grupos geograficos representados em relagdo ao
comprimento da ponte palatal e a largura da caixa craniana identificados por amostra populacional, (b)
Individuos dos dois grupos na mesma representagio anterior com as condi¢Ses de morfologia palatal
identificadas. Note que um individuo de Corrientes (“4- corr”) e dois de Sierra de la Ventana (“9-vent”) se
sobrepGem nos caracteres quantitativos com a forma de Vigosa (veja texto).

caracteres em cada amostra composta (Figura 1.23b). O comprimento da ponte palatal
ndo se encontra tio relacionado com as condi¢des de morfologia palatal (longo e curto),
uma vez que variagdes na extensdo posterior do palato podem ocasionar mudangas na
magnitude desta medida, mas ndo ocasionam variagdes na extensdao posterior do palato
6sseo (ex.: individuos com os maiores valores de CPP apresentaram condigdes
qualitativas de palato curto). No diagrama ao lado (Figura 1.24a), os espécimes foram
identificados por amostras (1-10) revelando a ocorréncia de dois individuos de Sierra de
la Ventana (“9—vent”) e de um espécime de Cérdoba (“4—cord”) no espago bidimensional
da forma avermelhada de Minas Gerais. O exemplar de Coérdoba, no entanto, se
diferencia por apresentar um palato longo, restando somente os dois espécimes de Sierra
de la Ventana, Argentina, inteiramente sobrepostos. A interpretacdo deste fato é que a
classificagdo correta de espécimes de Vigosa € acurada em 95% das vezes, o que significa
que em 100 individuos, apenas 5 exemplares seriam erroneamente classificados na forma
avermelhada. ‘

Entretanto, esta conclusio é baseada na combinag¢ido de apenas trés caracteres,
sendo que as analises multivariadas (todos os caracteres em conjunto) claramente

evidenciaram uma diferenciagdo consideravel entre centroides das amostras “vent” e
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“verm”. Para investigar a extensdo da sobreposi¢do morfoldgica entre os dois individuos
de “vent” e a forma de Minas Gerias, outros caracteres quantitativos foram examinados
(Tabela 1.8). A simples analise das 20 medidas cranianas dos dois exemplares de Sierra
de La Ventana revela-os claramente como extremos raros de variagdo em relagdo aos
caracteres LCA e CPP, sendo que todos os outros 18 caracteres cranianos ndo se
sobrepdem no intervalo de variagdo da formha de Minas Gerais (Tabela 1.8). Este fato
sugere que estes dois exemplares constituiriam exce¢des dentro do universo morfoldgico
da amostra “vent”, ndo justificando, portanto, assumi-los como fenotipicamente similares
aos exemplares da forma avermelhada, que por sua vez, mantém sua identidade
morfolégica dentro do grupo rufis através de uma combinagdo de caracteres.

A dificuldade na detecg¢do de descontinuidades morfoldgicas cranianas dentro do
grupo rufus levou Oliveira (1998) a sugerir trés subespécies fenotipicamente distintas
baseadas em caracteres morfométricos e de pelagem: O. r. rufiss da regido de Entre Rios,
O. r. platensis da Provincia de Buenos Aires e O. rufus ssp. compreendendo individuos
da Provincia de Coérdoba. A comparagido de individuos de Vigosa com representantes
destas trés subespécies revela que o padrdo de coloragdo da pelagem da forma de Vigosa
¢ muito similar ao de individuos das amostras de Buenos Aires (“delt”, “lara”), que
incluem topotipos de O. r. platensis. Thomas (1917), descrevendo O. platensis, enfatizou
o tom mais avermelhado da pelagem desta forma em comparagdo com um representante
de rufus proveniente de Goya, Corrientes. De fato, os extremos de variagdo na coloragdo
de pelagem opostos as amostras de Buenos Aires sd3o justamente representados pelas
amostras “cord”, “corr” e “rios”, das Provincias de Coérdoba, Corrientes e Entre Rios,
respectivamente, sugeridas como as outras duas subespécies dentro do grupo (O. rufus
ssp. e O. r. rufus). Os exemplares de O. r. rufus (“rios” e “corr”) apresentaram coloragdo
geral dos pélos do dorso marrom-amarelado com uma faixa dorso-mediana acinzentéda,
que se estende da cabega a base da cauda; as bandas subterminais dos pélos dorsais e
laterais possuem coloragdo amarelada e as bandas basais coloragdo cinza. O ventre é
dominado por um tom geral bege com pequenos conjuntos de pélos mais amarelados,
resultantes do contraste entre as bandas subterminais amarelas e as bandas basais

esbranquicadas.
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As diferengas cromaticas com amostras de Cordoba sdo sutis, e em geral, os
espécimes estudados desta Provincia apresentam bandas subterminais tdo claras
quanto exemplares de Entre Rios. O uUnico exemplar da Provincia de San Luis
analisado apresentou padrdes semelhantes a subespécie de Cordoba (O. r. spp.)
corroborando a consisténcia geografica deste fendtipo. O grupo rufus, na verdade, se
apresenta heterogéneo em termos de coloragdo, o que aparentemente corrobora as
distingdes fenotipicas propostas por Thomas (1917) e Oliveira (1998) na delimitagio
de unidades taxondmicas dentro deste complexo de espécies.

O problema especifico da variabilidade em coloragdo de pelagem no grupo
rufus é a concordancia desta caracteristica com outros conjuntos de caracteres. O
valor taxonOmico de caracteres da pelagem € enfraquecido devido as incongruéncias
com a distribuigdo geografica e caracteres cranianos das amostras. Como exemplo, a
forma de Vigosa se aproxima de O. r. platensis em caracteres de pelagem, embora os
caracteres craniométricos e a distribuigdo geografica das amostras revelem
descontinuidades marcantes entre estas duas formas. Outra incongruéncia consiste no
contraste da heterogeneidade cromatica com a continuidade morfométrica vista entre
amostras geograficamente mais proximas de “cord”, “corr”, “rios” e “lara” da
Argentina. Estas incongruéncias contribuem na consideragdo da variabilidade na
coloragdo de pelagem como um fendtipo dissociado de diferenciagdes taxondmicas
coerentes com a morfologia craniana e a estruturagdo geografica das amostras. De
qualquer modo, este assunto sera retomado nos capitulos seguintes, aonde evidéncias
adicionais vindas de outros conjuntos de caracteres sdo consideradas junto ao universo

morfologico do grupo rufus.

78



CAPITULO II: PADROES DE DIVERGENCIA MOLECULAR E HIPOTESES
DE DIVERSIFICACAO DE DUAS FORMAS SIMPATRIDAS DE
OXYMYCTERUS DA MATA ATLANTICA

2.1 INTRODUCAO

As hipoteses de diferenciagdo do género Oxymycterus tém sido postuladas
principalmente com base na interpretagdo de caracteres morfolodgicos, que também
tém contribuido na inferéncia de relacionamentos interespecificos e na diagnose de
grupos de espécies. Apesar de carecerem de uma analise propriamente cladistica, os
grupos de espécies e divisdes geograficas dentro do género tém sido interpretados
como hipoteses de relacionamentos entre populagdes e espécies. Hershkovitz (1994),
alocandc as 23 formas nominais do género em duas divisdes geograficas (atlantica e
andina), supds que cada uma destas unidades teria se originado independentemente
através da dispersio de um ancestral comum a partir de um centro de origem
meridional, o que implicaria na monofilia reciproca entre estas divisdes. Oliveira
(1998) ressaltou que as similaridades em padrdes de variabilidade morfométrica
craniana entre amostras populacionais alocadas a um mesmo grupo de espécies
refletiriam relagdes filogenéticas, apesar de reconhecer que relacionamentos mais
longinquos, envolvendo afinidades entre grupos de espécies, ndo poderiam ser
diretamente interpretados com base nas analises morfométricas.

A abordagem morfométrica multivariada permanece bastante apropriada em
vista da dificuldade na decomposigdo da diversidade morfolégica do género
Oxymycterus em caracteres discretos. Entretanto, a interpretacdo dos agrupamentos
multivariados como reflexos da historia evolutiva de linhagens é complicada devido a
falta de discernimento entre possiveis sinapomorfias e plesiomorfias nas estimativas
de similaridades nos padrdes de forma e tamanho dos organismos (de Queiroz &
Good, 1997).

O estudo de marcadores moleculares fornece uma alternativa as analises
morfolégicas, possibilitando testar as hipoteses construidas a partir dos padrdes de
variagdo morfolégica e morfométrica. A variagdo exibida por alguns marcadores
moleculares abrange uma parte da diversidade genética freqlientemente ndo expressa

em caracteres fenotipicos (Avise, 2000; Hillis et al., 1996; Lewin, 1999), podendo
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revelar padrdes de diferenciagdo muitas vezes obscurecidos pela continuidade
morfoldgica apresentada entre amostras dentro dos grupos de espécies do género.

O gene mitocondrial citocromo b (cyt b) se adequa particularmente bem' ao
contexto da variabilidade exibida pelos agrupamentos intragenéricos de Oxymycterus,
em razdo da evolugdo relativamente rapida deste marcador molecular em comparagio
a estruturas morfologicas. A grande proporg¢do de caracteres variaveis fornecidos por
este gene, implicaria no maior poder de resolugdo de relacionamentos entre unidades
taxondmicas evolutivamente proximas (Givnish & Sytsma, 1997). A analise de
sequéncias do cyt b também possibilita reconstruir a histéria de linhagens
representadas por populagdes ou mesmo individuos, auxiliando na detec¢do de
agrupamentos monofiléticos e fornecendo base para delineamentos de unidades
evolutivas dentro dos grupos de espécies (Avise, 1995). Conseqiientemente, um
amadurecimento das conclusdes sobre as questdes taxonomicas envolvendo as duas
formas de Vigosa seria obtido a partir da analise do conjunto adicional de caracteres
moleculares passiveis de um tratamento cladistico.

As formas simpatridas apresentaram padrdes de divergéncia em caracteres do
cranio, pénis e pelagem, que suportam uma hipotese de descontinuidade genética
entre elas, sugerindo a existéncia de duas espécies de Oxymycterus em Vigosa, Minas
Gerais. Através da analise de seqiiéncias do cyt b, a hipdtese de descontinuidade
genética entre as amostras de Vigosa pode ser diretamente avaliada, ja que a
magnitude de divergéncia genética entre as duas formas pode ser objetivamente
quantificada fornecendo evidéncia de isolamento ou coesdo genética, suportando um
teste mais acurado sobre o status taxonomico das formas escura e avermelhada.

A analise da variabilidade de caracteres morfologicos também sugeriu a
alocagdo de cada uma das formas de Vigosa a grupos de espécies distintos. A forma
escura foi alocada ao grupo dasytrichus, ndo alterando a distribui¢do geografica deste
conjunto, que abrange amostras distribuidas no sudeste do Brasil, enquanto que a
forma avermelhada foi alocada ao grupo rufus, geograficamente mais distante,
implicando na extensdo setentrional deste conjunto de formas para Minas Gerais. Sob
a perspectiva da sistematica molecular, o relacionamento entre as formas simpatridas
e 0s grupos dasytrichus e rufus pode agora ser apropriadamente postulado em um
contexto filogenético, avaliando também a existéncia destes grupos como entidades

monofiléticas dentro do género.
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Nas analises deste capitulo, seqiiéncias de mais 5 espécies atlanticas e andinas
representando 4 grupos de espécies (nasutus, delator, juliacae, paramensis) foram
também consideradas, no sentido de avaliar a alocagdo das formas de Vigosa em um
contexto taxondmico mais amplo.

A dificuldade no delineamento de limites morfologicos especificos dentro do
grupo dasytrichus incluiu a forma escura dentro de um gradiente continuo de
variabilidade morfologica, sugerindo a co-especificidade entre amostras do Espirito
Santo, Rio de Janeiro, Minas Gerais e Sdo Paulo. No caso da forma avermelhada, a
divergéncia morfométrica, combinada com caracteres qualitativos, revelou que a
amostra de Minas Gerais representaria uma nova espécie dentro do grupo rufits. As
hipoteses de diferenciagdo das formas simpéatridas podem também ser reavaliadas nas
analises moleculares considerando-se a integridade monofilética ou parafilética destas
formas dentro de seus respectivos grupos de espécies.

Deste modo, as questdes taxonOmicas envolvendo o status, identidade e
alocac¢do taxondmica das formas simpatridas, anteriormente investigadas através das
analises morfologicas, sio agora discutidas sob a perspectiva da sistematica
molecular, contribuindo para o te§te das hipoteses taxondmicas de diferenciagdo do
género na costa atlantica enunciadas anteriormente (Prefacio). Em virtude da maior
abrangéncia taxon0mica proporcionada pelas analises moleculares, o relacionamento
entre grupos de espécies e a integridade de divisdes geograficas (Hershkovitz, 1994)

do género sdo discutidas a luz dos padrdes de divergéncia molecular.

2.2 MATERIAIS E METODOS

2.2.1 AMOSTRAS ANALISADAS

As seqiiéncias para as analises moleculares foram obtidas de 14 amostras
geograficas representando as duas formas de Vigosa, Minas Gerais, e 0s grupos
dasytrichus, rufus, judex, nasutus, delator, juliacae e paramensis de Oliveira (1998)
(Tabela 2.1; Figura 2.1). Os sete grupos de espécies considerados nas analises
representam também as duas divisdes geograficas andina e atlantica de Hershkovitz
(1994) (Tabela 2.1). Um individuo da Bahia, coletado em Cairu, utilizado nas
analises morfologicas foi incluido também nas analises moleculares representando a
forma nominal O. dasytrichus devido a proximidade entre o local de coleta e a

localidade-tipo desta espécie (Camamu, Bahia). Amostras obtidas em localidades de
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altitude elevada da Serra do Mar, recentemente descritas como novos taxons (O.
caparoe) ou ainda em estudo (O. aff. nasutus) também foram analisadas. O. aff.
nasutus, uma forma proveniente das serras do Parque Nacional do Itatiaia, Rio de
Janeiro, foi considerada por Oliveira (1998) como um novo taxon mais relacionado ao
grupo nasutus e referida em seu trabalho como Oxymycterus sp1.

As sequéncias de Oxymycterus delator, O. hiska e O. paramensis foram

obtidas do GenBank através dos numeros de acesso U03525, U03536 e U03542,

respectivamente.
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Tabela 2.1: Amostras representativas das formas simpatridas de Vigosa e dos grupos de espécies de
Oxymycterus incluidos nas analises moleculares. As classificagdes de grupos de espécies seguem as
conclusdes do primeiro capitulo deste trabalho e a alocagio fornecida por Oliveira (1998). -

Amostras Divisdes Grupos Tamanho Localidades
Geograficas de espécies

forma avermelhada Atlantica rufus 3 Populagio avermelhada de Vigosa
(20°45°S, 42°52°W), Minas Gerais,
Brasil.

forma escura Atlantica dasytrichus 2 Populagdo escura de Vigosa (20°45°S,
42°52°W), Minas Gerais, Brasil.

O. dasytrichus (BA)  Atlantica dasytrichus 1 Cairu (13°29°S, 39°02°W), Estado da
Bahia, Brasil

O. dasytrichus (ES) Atléantica dasytrichus 1 Venda Nova do Imigrante (20°20°S,
41°08’W), Estado do Espirito Santo,
Brasil.

O. rufus (Cérdobal)  Atlantica rufus 1 Repetidora (31°37°S, 64°52°W),
Provincia de Cérdoba, Brasil.

O. rufus (Cérdoba2)  Atlantica rufus 1 El Condor (31° 36’S, 64°46’W),
Provincia de Cordoba, Brasil.

O. rufus Atlantica rufus 1 Punta Lara (34°51°S, 57°51°'W),

(Buenos Aires) Provincia de Buenos Aires, Argentina.

O. rufus Atlantica rufus 1 Papagayos (32 ° 40’S, 64 ° 58°'W),

(San Luis) Provincia de San Luis, Argentina.

O. quaestor Atlantica Jjudex 1 Teresopolis (22°24°S, 42°57°'W),
Estado do Rio de Janeiro, Brasil.

O. caparoe Atlantica incertae sedis 1 Arrozal (20 °26’S, 41 °47°W), Parque
Nacional do Caparao, Minas
Gerais/Espirito Santo, Brasil.

O. aff. nasutus Atlantica nasutus 1 Itamonte (22 °17°S, 44 °52°W), Parque
Nacional do Itatiaia, Rio de Janeiro,
Brasil.

0. delator Atlantica delator 1 13,3km N de Curuguaty (24 °23°S,
55 °47°W), Departamento Canendiyu,
Paraguai.

O. hiska Andina Jjuliacae 1 14km W Yanahuaya (14 °19’S, 69
°21’W), Departamento Puno, Peru.

O. paramensis Andina paramensis 1 55km N Calca (13 °00’S, 72 °08°W),

Departamento Cusco, Peru.
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Figura 2.2. Mapa das amostras geograficas do género Oxymycterus utilizadas nas analises moleculares:

* - amostras das duas formas simpatridas de Vigosa, Minas Gerais; 1 - O. dasytrichus; 2 - O. rufus; 3- O.

quaestor (grupo judex); 4 - O. delator; 5 — Oxymycterus aff. nasutus; 6 - O. caparoe; 7 - O. hiska; 8 - O.
paramensis.
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2.2.2 ISOLAMENTO, AMPLIFICACAO E SEQUENCIAMENTO DO
GENE CITOCROMO b

O DNA foi isolado de amostras de figado dos individuos preservadas em
alcool absoluto, seguindo o método de proteinase K/fenol-cloroformio/RNAse
(Sambrook et al., 1989; Smith et al., 1987).

As reagdes de amplificagdo da fita-dupla do gene citocromo b de maior
sucesso foram feitas utilizando-se 1ul de uma combinagido dos primers MVZ 05 e
MVZ 16 (seqiiéncias em Smith & Patton, 1993), 1ul da aliquota do DNA original, Spul
de tampdo 10x' 0,4pl de TAQ-Polimerase em um volume de reagdo de 50pul por
amostra individual. Todas as reagdes de amplificagdo da fita-dupla foram realizadas
em um Termociclador Perkin Elmer 480 seguindo 33 ciclos de desnaturagdo a 96°C
durante 1min., anelamento a 50°C por 1min e extensdo das sequéncias a 72°C durante
1,5min. Os produtos finais das reagdes contendo fragmentos amplificados de cerca de
800pb foram confirmados em um gel de agarose 2%.

Os fragmentos fita-dupla foram separados dos demais produtos da reagdo de
amplifica¢do utilizando-se o kit de purificagdo Wizard preps (Quiagen). Depois de
purificadas, as amostras foram entdo utilizadas em reagdes de amplificagdo
assimétrica (Gyllenstein & Erlich, 1988) para obteng¢do de haplétipos (fita-inica) do
cytb. O kit DYEnamic ET Terminator Cycle Sequencing (Pharmacia) foi usado em
combinagdo com 2pl do primer MVZO0S nestas reagdes, que foram processadas em um
Termociclador GeneAmp PCR System 9700 (PE-Applied Biosystems), seguindo 25
ciclos de amplificagdo (Bonvicino & Moreira, 2001; Myers et al., 1995; Smith &
Patton, 1993). O sequenciamento complementar com o primer MVZ16 nédo foi bem
sucedido, portanto, cada amostra individual foi sequenciada no minimo trés vezes
com o primer MVZ05 para confirmagdo das seqiiéncias obtidas (Hillis et al., 1996).
No final destas reagdes, 410 pares de base iniciais do citocromo b (c6dons 1-136 do
cytb de Mus [Bibb et al., 1981]) foram obtidos.

Os haplotipos foram decodificados em um seqiienciador automatico Applied
Biosystems Prism-377 integrado a um computador Macintosh, utilizando os
programas Sequence Analysis 3 .3. e Sequence Navigator 2.0 para edigdo e leitura das
sequéncias de nucleotideos. As sequéncias foram todas alinhadas manualmente ou

automaticamente utilizando o programa CLUSTAL W (versdo 1.8).
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2.2.3 METODOS ANALITICOS

Trés métodos foram adotados para inferéncias filogenéticas a partir da
variabilidade apresentada pelas seqiiéncias de nucleotideos do citocromo b: (1) analise
de distancias genéticas, (2) estimativas por modelos de evolugdo molecular e (3)

analise cladistica.

Distidncias genéticas

No primeiro método, distancias genéticas expressando a similaridade na
composigdo de nucleotideos entre haplotipos foram utilizadas para inferéncias de
relacionamentos interespecificos. O método implementado para estimativa das
divergéncias moleculares entre amostras foi o de Kimura 2-pardmetros (K2p; Kimura,
1980), considerando as substituigdes por transigdes e transversdes como dois
pardmetros distintos, onde as transigdes possuem maior freqiiéncia de ocorréncia do
que transversoes.

Estas distdncias foram ptilizadas como base para a construgdo de
dendrogramas de similaridade entre haplotipos representativos das amostras
geograficas. A matriz original de sequéncias foi replicada por 1000 interagdes de
bootstrap, onde as distdncias genéticas foram recalculadas estimando-se a acuracia
dos agrupamentos. O procedimento de neighbour-joining (Saitou & Nei, 1987) foi
implementado para a construgdo dos dendrogramas, expressando as magnitudes de
divergéncia genética entre cada haplétipo pelo comprimento dos ramos, tendo como
ponto de origem o nd entre os grupos externo e interno. As distancias e a construgdo
de dendrogramas foram realizadas com auxilio do programa MEGA 2.0 (Kumar et al.,

2000).

Modelos de evolugdo molecular

Complementarmente, o0 método de verossimilhanga-maxima foi implementado
para inferéncias filogenéticas. Hipodteses filogenéticas (arvores) foram geradas a
partir dos dados originais seguindo modelos especificos de evolugdo molecular (taxas

de substituigdo). As probabilidades de ajuste das varias hipoteses geradas em relagdo

' Para uma solugdo tamp#o de 1M foram utilizados 670mM de Tris pH 8,8, 67mM de MgSO,,
166mM de NH4(SO,) e 100mM de B-mercaptoetanol.
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ao conjunto original de dados foram calculadas (In L), onde a arvore de maior
verossimilhanga ou probabilidade de refletir os dados originais foi selecionada como a
melhor hipotese (Swofford et al., 1996).

O modelo F84 (Felsenstein, 1993) foi assumido para estimativa de taxas de
substitui¢do e geragdo de hipdteses filogenéticas. Este modelo acomoda variagdes nas
freqiiéncias de ocorréncia dos dois tipos de substitui¢gdo de nucleotideos (transi¢do e
transversdo) e nas freqiiéncias de bases nitrogenadas nas seqiiéncias de DNA (A, T, C
e G). As analises de verossimilhanga foram conduzidas no programa PHYLIP 3.5c

(Felsenstein, 1993).

Andlise Cladistica

Na abordagem cladistica, cada sitio representou um carater e as bases
nitrogenadas (adenina, citosina, guanina ou timina) foram consideradas como estados
de caracteres. Conseqilientemente, as variagdes de nucleotideos (mutagdes por
substitui¢do de bases) em um cada sitio entre os haplotipos foram consideradas como
séries de transformag¢do ndo ordenadas (Swofford et al, 1996). Cladogramas
expressando os padroes de agrapamento entre haplotipos das amostras foram
construidos sob o critério de parcimdnia maxima acompanhados de procedimentos de
bootstrap de 1000 replicagdes aleatorias da matriz original para estimativas da
acuracia e consisténcia dos agrupamentos formados (Felsenstein, 1985). O nimero de
passos e os indices de consisténcia (CI) e retengdo (RI) foram calculados para os
cladogramas mais parcimoniosos obtidos.

As anéalises de parcimoOnia foram realizadas nos programas MEGA 2.0 (Kumar
etal., 2000) e PAUP 3.1.1 (Swofford, 1993) utilizando o procedimento heuristico para

a busca dos cladogramas mais parcimoniosos.

2.2.4 GRUPO EXTERNO
O relacionamento intergenérico de Oxymycterus dentro da tribo Akodontini
(Muridae: Sigmodontinae) tem proporcionado algumas discussdes na literatura.
Similaridades morfologicas associadas ao aspecto semi-fossorial de alguns roedores

akodontinos, levaram a proposi¢do de proximidades evolutivas entre Oxymycterus,
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Blarinomys e alguns géneros andinos (Podoxymys, Lenoxus, Geoxus e Abrothrix), que
juntos formariam um agrupamento supragenérico informal intitulado “Oxymycterini”
(1966). Hinojosa et al. (1987), mais tarde, demonstraram que as evidéncias
morfologicas e eletroforéticas ndo suportam a monofilia deste grupo dentro da tribo
Akodontini, devido a auséncia de sinapomorfias entre seus integrantes e a maior
proximidade filogenética entre alguns “oxymycterinos” e outros “akodontinos” (ex.:
Lenoxus). De fato, trabalhos recentes (Smith & Patton, 1993; Smith & Patton, 1999),
analisando sequéncias do citocromo b de um amplo espectro de géneros da tribo
Akodontini e de outros agrupamentos supragenéricos, evidenciaram a exclusdo de
Oxymycterus e Lenoxus de um clado bem suportado envolvendo Abrothrix, Chelemys
e Geoxus, géneros antes considerados como oxymycterinos, além de incluir outros
géneros akodontinos de distribuigdo andina. Devido a divergéncia acentuada deste
grupo em relagdo as tribos reconhecidas e a congruéncia de evidéncias citogenéticas,
parasitologicas e geograficas, este clado de formas andinas foi proposto como um
novo agrupamento tribal, a tribo Abrothrichini (1999).

Em vista da exclusdo de Oxymycterus deste agrupamento, Smith & Patton
(Smith & Patton, 1993; 1999) sugeriram uma hipdtese de maior relacionamento deste
género com o clado Akodon—Thaptomys—Bolomys, entretanto, ressaltando o baixo
suporte de tal associagdo nas analises de bootstrap (<50%). Emmons (1999) incluiu
sequéncias de Juscelinomys nas analises da tribo Akodontini e revelou uma forte
relagdo entre deste género com Oxymycterus, corroborando as similaridades
morfologicas entre os dois taxons, postuladas anteriormente por alguns autores
(Moojen, 1965; Reig, 1987). Os dois géneros apresentaram niveis de divergéncia
molecular de 0,102 a 0,118K2p de distdncia genética, valores proximos aos niveis de
variagdo entre espécies de um mesmo género (ex.. Akodon, Oryzomys, Oxymycterus,
Smith & Patton, 1999).

Apesar das diferengas no escopo taxondomico dos trabalhos de Emmons (1999)
e Smith & Patton (1999), um consenso comum consiste na constatagdo de uma
divergéncia evolutiva maior entre Oxymycterus e os géneros Brucepattersonius e
Blarinomys, ambos tratados como espécies de Oxymycterus no passado (Hershkovitz,
1994; Massoia & Formes, 1969; Thomas, 1896, Winge, 1887) e dissociados como
géneros a partir de evidéncias morfologicas e citogenéticas (Bonvicino et al., 1998,

Hershkovitz, 1998; Oliveira, 1998). Tendo em vista a divergéncia genética moderada
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de Brucepattersonius e Blarinomys em relagdo a Oxymycterus, estes dois géneros

foram utilizados como grupo externo nas analises filogenéticas.
2.3 RESULTADOS E DISCUSSAO

2.3.1 DIFERENCIACAO GENETICA

Variabilidade intrapopulacional

Os 375 primeiros pares de base do citocromo b foram utilizados péra
estimativa de distdncias genéticas corrigidas entre amostras (Tabela 22). A
amostragem restrita de haplotipos por localidade ndo possibilitou uma inferéncia mais
consistente sobre a variabilidade genética intrapopulacional, no entanto, as analises de
haplotinos das formas avermelhada (n=3) e escura (n=2) de Vigosa, Minas Gerais,
sugerem valores bem baixos de divergéncia intrapopulacional, variando de 0,003K2p
a 0,008K2p de distincia genética corrigida. Analises lidando com amostras
populacionais de outros géneros de roedores sigmodontineos obtiveram valores de
divergéncia préximos ou até um pouco maiores do que os aqui obtidos, alcangando de
0,0017K2p até OK2p em espécies de Akodon, Abrothrix e Bolomys (Smith & Patton,
1993; Geise ef al., 2001).

Variabilidade dentro dos grupos de espécies

Os niveis de divergéncia entre amostras geograficas dos grupos rufu& e
dasytrichus variaram amplamente, apresentando valores de 0,01 1IK2p até 0,088K2p
de distancia genética (Figura 2.1). O grupo dasytrichus exibiu niveis mais elevados
de distincia genética entre localidades em relagdo ao grupo rufus. A forma escura de
Vigosa e a amostra de O. dasytrichus do Espirito Santo divergiram por 0,058K2p em
média (Tabela 2.2). Estas duas localidades se encontram separadas por cerca de 80km
e a diferenciagdo genética apresentada entre elas é relativamente acentuada em relagdo
a esta distdncia geografica. Maior heterogeneidade é adicionada pela amostra de O.
dasytrichus ~ da Bahia, mais proxima da localidade-tipo, marcadamente se
diferenciando da amostra do Espirito Santo por 0,088K2p e da forma de Vigosa por
0,059K2p. A contigiiidade morfologica entre amostras populacionais do grupo
dasytrichus evidenciada nas analises do Capitulo I sugeriu o agrupamento da forma

escura e amostras do Espirito Santo e Bahia em uma mesma espécie, entretanto, os
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dados moleculares evidenciam maior heterogeneidade entre as amostras do leste e
sudeste brasileiro alocadas a este grupo de espécies.

A analise da variagdo intraespecifica de marcadores moleculares entre
populagdes parapatridas e alopatridas de roedores tem revelado varias espécies
previamente ndo detectadas pelas analises morfologicas. Amostras geograficas de
Akodon boliviensis analisadas por Smith & Patton (1993) apresentaram valores entre
0,05K2p e 0,10K2p de divergéncia genética, 0 que em conjunto com evidéncias
carioldgicas, sugeriu a existéncia de espécies anteriormente ndo reveladas. Peppers &
Bradley (2000), analisando amostras de Sigmodon hispidus, uma espécie amplamente
distribuida, também evidenciaram niveis elevados de divergéncia genética entre
populagdes consideradas co-especificas, atingindo valores de até 0,1538 de distancia
corrigida (Tamura-Nei). A ocorréncia de espécies cripticas dentro do complexo
dasytrichus ndo deve ser descartada e as analises de um nimero maior de haplétipos
ao longo da distribui¢do geografica deste grupo podem revelar espécies
fenotipicamente similares.

Uma estruturagdo geografica incipiente pode ser interpretada a partir do nivel
de diferenciagdo genética entre as amostras do Espirito Santo e Vigosa, que teria sido
ocasionada pela redug@o de fluxo génico entre estas populagdes. Além da estrutura
geografica de populagdes, a distincia geografica também pode amplificar as
diferenciagdes genéticas (Nei, 1972). Este fato explicaria a diferenciagdo acentuada
apresentada pela amostra da Bahia, que se encontra separada da amostra do Espirito
Santo por cerca de 1000km. No entanto, estas hipdteses foram formuladas a partir de

um
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Figura 2.2. Niveis hierarquicos de divergéncia genética (Kimura 2-pardmetros) entre amostras de

Oxymycterus. As distincias genéticas foram estimadas com base em 374 pares de base do gene
mitocondrial citocromo .

conjunto reduzido de dados e devem ser testadas por analises de um numero maior
haplotipos representando a distribuigéo geografica do grupo dasytrichus.

Os niveis de divergéncia entre amostras geograficas do grupo rufus foram
relativamente mais baixos, variando de 0,025K2p até 0,038K2p, mesmo entre localidades
geograficamente distantes. Como exemplo, a distincia genética entre a forma
avermelhada de Minas Gerais e o conjunto de amostras argentinas foi de 0,03K2p em
média (0,022-0,039K2p), apesar da amostra argentina mais proxima do Brasil estar
distanciada em cerca de 2200km da forma avermelhada de Vigosa. Entre as amostras
argentinas, os valores de divergéncia foram ainda menores, apesar destas se apresentarem
moderadamente distanciadas no espago geografico. Dentro deste conjunto de amostras,
localidades geograficamente proximas apresentaram divergéncias mais elevadas do que
em relagdo a amostras mais distantes. As duas localidades da Provincia de Coérdoba

(Cordoba 1 e 2) diferiram (0,027K2p), do que em relagdo a haplotipos mais distantes de

91



Punta Lara, Buenos Aires (0,011K2p e 0,016K2p). Entretanto, estes padrdes podem
refletir apenas uma amostragem tendenciosa da diversidade genética das amostras
argentinas. De qualquer modo, as magnitudes de divergéncia genética entre amostras do
grupo rufus foram aparentemente bem menores do que as divergéncias morfologicas
reveladas nas analises morfométricas e a forma avermelhada se apresentou como a
populag¢do mais diferenciada do grupo. O status taxondmico da forma de Vigosa sera

discutido mais aprofudadamente no Capitulo III.

Variabilidade entre espécies reconhecidas do género

Haploétipos de espécies reconhecidas por Oliveira (1998) divergiram entre si por
0,075K2p em média (0,039-0,110K2p) (Figura 2.2). Os menores valores de divergéncia
foram encontrados entre O. delator e O. aff. nasutus, que diferiram por 0,039K2p
resultante de 3 transversdes e 11 transigdes, enquanto que os maiores valores foram
apresentados entre a amostra de O. dasytrichus do Espirito Santo e a forma avermelhada
de Vigosa, que divergiram por 0,109K2p devido a 26 transigdes e 12 transversdes.
(Tabela 2.2). As duas formas simpatridas de Vigosa divergiram por 0,077K2p em média,
diferindo em 30 substituigdes ocasionadas por 20 transi¢des e 10 transversdes. As formas
andinas O. hiska e O. paramensis divergiram por 0,059K2p e ambas apresentaram
distancias reduzidas em relagdo a outras amostras alopatridas atlanticas como O. delator e
populagdes argentinas de O. rufus (Buenos Aires, Cordoba e San Luis). As magnitudes
de diferenciagdo entre as duas formas simpatridas foram bem proximas aos esperados
entre a maior parte das espécies de Oxymycterus, corroborando seus sfatus como duas
espécies como postulado anteriormente pelas divergéncias morfologicas.

Em geral, os arranjos taxondmicos das amostras de Oxymycterus sdo concordantes
com a estrutura da variabilidade genética vislumbrada pelo método Kimura 2-pardmetros.
Os niveis médios de diferenciagio genética interespecificas foram maiores do as
divergéncias dentre amostras de um mesmo grupo de espécies ou entre individuos de uma
mesma populagdo, evidenciando um padréo hierarquico de distribuigdo (Figura 2.2). Os
maiores valores consistiram nas comparagdes entre amostras do género com o grupo

externo.
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2.3.2 EVOLUCAO MOLECULAR

Dentre os 410 pares de base de todas as sequéncias analisadas, 123 sitios
apresentaram variagdo, onde 94 mutagdes foram ocasionadas por transi¢des e 29 por
transversdes. As transi¢des foram em média mais freqlientes que as transversoes,
apresentando uma razo transi¢do/transverséio de 3:1. A freqiiéncia de subsituigdes ao
longo das posi¢des internas dos codons também variou, sendo que substitui¢des na
terceira posi¢do foram bem mais freqiientes do que substituigdes na primeira ou segunda
posigdes. A segunda posigdo se apresentou mais conservativa no conjunto de dados
caracterizada pela ocorréncia de somente uma substituigdo ocasionada por transversio.

As transigOes na terceira posi¢do foram representadas em relagdo a distancia
genética corrigida (K2p) com o objetivo de se verificar a possivel ocorréncia de saturagéo
ou “ruido” filogenético ocasionado pelo acimulo deste tipo de substituigdo. A
representagdo na Figura (2.2) revela que a frequéncia de transigdes na terceira posigao
aumenta crescentemente com o anmento da distancia genética, sugerindo a auséncia de
saturagdo de transigOes na terceira posi¢do dos codons das sequéncias de Oxymycterus
analisadas.

As freqiiéncias de transigdes e transversdes em genes mitocondriais aumentam
consideravelmente em fungdo do tempo de divergéncia entre taxons, e como as transigdes
sdo em geral mais freqiientes do que as transversdes, € esperado que em um determinado
momento da evolugdo molecular destes genes estas substituigdes ocasionem em
homoplasias e, conseqiientemente, uma queda na qualidade do sinal filogenético (Myers
et al., 1995; Hillis ef al., 1996). Analises de variagdo do cyt b em grupos de roedores
com longa historia de divergéncia, como a familia Echimyidae ou mesmo géneros da
tribo Oryzomyini, demonstram a ocorréncia de saturagdes na terceira base devido ao
acumulo de transigdes (Myers et al., 1995; Lara et al, 1996; Bonvicino & Moreira, 2000;
Lara & Patton, 2000). A auséncia de saturagdes no conjunto de dados deste trabalho
sugere uma evolugdo relativamente recente do citocromo b no género Oxymycterus,
possivelmente como resultado de uma cladogénese também recente entre as formas deste

taxon.
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Figura 2.2. Variagdo no nimero de mutag¢des por transicdo na terceira posi¢do dos cédons em fungéo da
distdncia genética corrigida Kimura 2-pardmetros. As distdncias genéticas foram calculadas a partir de 374
pares de base e as transigdes com base em 123 sitios variaveis.

2.3.3 ANALISES FILOGENETICAS

Dendrogramas de similaridade entre os haplotipos representantes das amostras
populacionais foram construidos a partir das distancias genéticas corrigidas, evidenciando
uma politomia na base da ramificagdo inicial do género (Figura 2.3). Um agrupamento
bem suportado (>90%), contendo a forma avermelhada e as amostras argentinas do grupo
rufus, foi evidenciado. A forma escura e uma amostra de O. dasytrichus do Espirito
Santo constituem um segundo grupo bem suportado (94%). Os comprimentos dos ramos
deste grupo evidenciam que a amostra do Espirito Santo se apresenta um pouco mais
diferenciada do que a forma escura. A amostra de O. dasytrichus de Cairu, Bahia, se
associa fracamente com este grupo (22%), corroborando a heterogeneidade genética do
grupo dasytrichus.

Os agrupamentos interespecificos de outras formas nominais consideradas na

analise de distancias sdo em geral fracamente suportados, sendo que a maior parte das
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Figura 2.3. Dendrograma construido por neighbour-joining expressando similaridades entre 16 amostras

populacionais do género Oxymycterus inferidas a partir

parametros) entre haplotipos do citocromo b.

das distdncias genéticas corrigidas (Kimura 2-
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Figura 2.4. Melhor hip6tese de relacionamento entre as 16 amostras do género Oxymycterus gerada pela analise
de verossimilhanga-maxima seguindo o modelo F84 com transversdes ponderadas trés vezes mais do que
transigdes (Ln L =-1696,1335; 646 arvores examinadas).
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espécies, incluindo a amostra de O. dasytrichus da Bahia, permanece representada por
ramos bem divergentes conectados pela politomia no primeiro né do dendrograma. O.
quaestor, O. caparoe e as formas andinas O. paramensis e O. hiska permanecem unidas
com o grupo rufus formando um agrupamento maior dentro do género, entretanto,
debilmente suportado (55%).

O método de  verossimilhanga-maxima, considerando a  razdo
transigdes/transversdes observada de 3:1, sugere um padrio de relacionamento entre as
formas do género ligeiramente distinto do que aquele evidenciado pela analise de
distancias genéticas (Figura 2.4). Um conjunto de 643 arvores foi avaliado e a melhor
topologia (In L=-1.696,13) revelou O. delator como a forma mais proxima de
Brucepattersonius compondo o primeiro ndé da arvore. Na terceira dicotomia do
dendrograma surge o grupo dasytrichus contendo as amostras do Espirito Santo e Bahia
agrupadas junto com a forma escura de Vigosa. O grupo rufus permanece como 0
agrupamento mais divergente, composto pela forma avermelhada e as amostras
argentinas. O. hiska se encontra mais proximo ao grupo rufus, e em seguida O. caparoe.

Duas anélises de parcimdnia méxima foram conduzidas, uma considerando a
razio transigdes/transversdes de 1:1 e outra pesando as transversdes trés vezes mais do
que as transigdes como sugerido pelas freqiiéncias observadas (tsitv = 3:1). Os
cladogramas gerados pelos dois tipos de procedimento diferiram somente nas
consisténcias dos clados estimados apresentando a mesmas topologias. Os valores de
bootstrap obtidos tanto nas analises de parcimdnia ndo-ponderada como na ponderada se
encontram na base dos nds. O procedimento de ponderagio de transigdes em fungido das
transversdes gerou agrupamentos com valores de bootstrap maiores na maioria das vezes
(Figura 2.5).

A analise de parcimoOnia ponderada revelou um grande agrupamento dentro do
género com moderado suporte (80%). Este grupo inclui o grupo rufus e mais quatro
espécies do género, dentre estas, O. paramensis e O. hiska, espécies representantes da
divisdo geografica andina de Hershkovitz (1994). A inclusdo destas duas formas neste
clado, constituido em sua maioria por espécies atlanticas, implica na parafilia da divisdo
atlantica. Divergéncias morfologicas entre O. hiska e O. paramensis, principalmente em

tamanho, garantiu a alocagdo destas espécies a grupos de espécies distintos, como
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Figura 2.5. Cladograma de consenso estrito resultante da analise de parcimdnia méaxima ilustrando o
relacionamento entre 16 amostras do género Oxymycterus. Valores nas bases dos nos correspondem as
consisténcias dos clados calculadas através de 1000 replicagdes de bootstrap nas andlises de parcimoOnia
ndo-ponderada e ponderada, respectivamente (veja texto para explicagdo). Estatisticas: CI=0,513; RI=0,688.




proposto por Hershkovitz (1994) e Oliveira (1998). Estas espécies ndo formam um
grupo monofilético em nenhuma das analises moleculares, sugerindo que as duas formas
andinas teriam se diferenciado independentemente a partir de formas ancestrais atlanticas.
Portanto, o reconhecimento de divisdes geograficas dentro do género ndo possui suporte
filogenético. No entanto, este reconhecimento pode ser util para uma contextualizagdo
geografica das espécies do género.

Hershkovitz (1994) também especulou que a diferenciagdo do género teria
ocorrido pela dispersdo de formas ancestrais a partir de um centro de origem meridional.
O grupo.de espécies com o limite de distribuigdo mais meridional € o grupo rufus. Ao
contrario do que seria esperado pela proposta de Hershkovitz, este grupo constitui um
clado originado tardiamente, ap6s o surgimento de representantes dos grupos delator,
nasutus e dasytrichus, que se encontram na ramificagdo basal de todas as arvores
obtidas pelos diferentes métodos. Estes grupos apresentam-se distribuidos no Paraguai,
Brasil central e costas atlanticas do Brasil e Uruguai, o que implicaria em um primeiro
evento cladogenético do género nestas regides. A falta de resolugdo das relagdes entre as
espécies na base da irradiagdo do(género ndo permite uma inferéncia mais especifica
sobre em qual regido o género teria originalmente se diferenciado. A obtengdo de
sequéncias adicionais de outros representantes do género e a analise de maior numero de
caracteres do citocromo b poderdo elucidar com maior clareza a histdria de diversificagdo
inicial do género.

O grupo dasytrichus se apresentou composto somente pela forma escura e pela
amostra do Espirito Santo, excluindo a amostra da Bahia, como na analise de distancias
genéticas (neighbour-joining). O suporte deste clado diminuiu com a ponderagdo das
transversdes, variando de 90% para 72%, provavelmente devido a maior valorizagdo de
substitui¢des ocasionadas por transversdes. A amostra da Bahia s6 nédo foi excluida deste
grupo na analise de verossimilhanga-maxima, e a sua grande diferenciagdo em relagéo as
duas amostras mais meridionais do complexo dasytrichus foi revelada também pelas
distancias genéticas corrigidas (0,059-0,088K2p). As analises de parcimOnia ndo
suportam o grupo dasytrichus como um agrupamento monofilético, corroborando mais
uma vez a elevada diferenciagdo genética entre as populag¢des alocadas a este complexo

de espécies. A amostra de Cairu, Bahia, localiza-se proxima a localidade-tipo de O.
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dasytrichus (Schinz, 1821) e provavelmente constitui o representante mais provavel desta
forma nominal. Portanto, se as populagdes do sudeste brasileiro ndo se encontram
associadas a amostra do sul da Bahia, o nome O. dasytrichus permaneceria restrito as
formas da Bahia, enquanto que o nome O. rostellatus ficaria disponivel para as amostras
do sudeste do Brasil alocadas ao grupo dasytrichus, como conjeturado por Oliveira
(1998). Estas conclusdes sdo precoces com base nos dados analisados até o momento, e
consideragdes taxondmicas adicionais sobre esta problematica serdo realizadas no
proximo capitulo. Por enquanto, os resultados obtidos das analises moleculares indicam
uma diferenciagdo genética relativamente elevada dentro do grupo dasytrichus e um
agrupamento razoavelmente consistente entre a forma de Vigosa e a amostra de Venda
Nova do Imigrante, Espirito Santo.

O grupo rufus novamente nio variou em seu conteudo, sendo suportado pelos
maiores valores de bootstrap (97-99%) obtidos nos procedimentos de parcimonia
maxima. Dois agrupamentos monofiléticos estdo incluidos dentro deste grupo de
espécies, um composto por haplétipos da populagido de Vigosa, e o outro formado por
haplétipos de localidades argentina's. No grupo de amostras argentinas, duas localidades
proximas situadas na Provincia de Cordoba (Cérdoba 1 e 2) ndo permanecem unidas,
sendo que uma delas se agrupa 79% das vezes com a amostra da Provincia de San Luis e
a outra se apresenta com seu posicionamento incerto dentro do clado argentino. A
amostra de Buenos Aires também se encontra com seu relacionamento incerto formando
uma politomia junto a uma das amostras de Coérdoba e ao agrupamento San Luis-
Coérdoba. As distancias genéticas entre amostras do clado argentino sdo relativamente
baixas e estas amostras podem representar populagdes de uma mesma espécie. No caso
de co-especificidade entre as amostras argentinas, a falta de resolugdo e congruéncia
geografica dentro deste clado poderia ser atribuida a uma origem relativamente recente
destes haplotipos e a ocorréncia de um fluxo génico entre estas populagdes, o que se
adequa as distancias genéticas reduzidas constatadas entre amostras argentinas. A forma
avermelhada permaneceu como uma unidade monofilética dentro do grupo rufus, apesar
da diferenciagdo genética relativamente reduzida em relagdo as amostras argentinas.
Estas evidéncias sugerem uma estruturagdo geografica relativamente recente entre a

forma de Vigosa e o clado argentino, e isoladamente ndo caracterizam a forma de Vigosa
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como uma nova espécie dentro do grupo rufus. De qualquer modo, a analise de
marcadores moleculares ndo deve ser considerada isoladamente de outros conjuntos de
caracteres ndo-correlacionados na delimitagdo de limites especificos. A detecgdo de
pequenos agrupamentos monofiléticos dentro de espécies com certa estruturagdo
geografica é esperada devido ao padrdo hierarquico de fluxo génico (Avise, 1995; Sites
Jr. & Crandall, 1997). A combinagdo das evidéncias moleculares e morfologicas na

delimitagdo de espécies dentro do grupo rufus é considerada no proéximo capitulo.
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CAPITULO III: IMPLICACOES TAXONOMICAS E BIOGEOGRAFICAS DAS
ANALISES MORFOLOGICAS E MOLECULARES DAS FORMAS
SIMPATRIDAS DE VICOSA, MINAS GERALIS.

3.1 IMPLICACOES TAXONOMICAS

3.1.1 STATUS DAS DUAS FORMAS SIMPATRIDAS E DIVERSIDADE DE
ESPECIES DA CLASSE GRANDE.

A definigdo de limites entre espécies e a associagdo destas entidades aos nomes
disponiveis na literatura constituem as tarefas mais complexas na taxonomia do género
Oxymycterus. Como discutido anteriormente, a variabilidade morfolégica do género tem
gerado diferentes interpretagdes taxonomicas ao longo de dois séculos de estudos do
grupo, resultando em periodos de compressio e expansio do numero de espécies
reconhecidas. Burmeister (1854), sinonimizando Hypudaeus dasytrichos com
Oxymycterus rufus, cunhou uma tendéncia seguida por varios autores posteriores (Winge,
1887; Cabrera, 1961; Musser & Carleton, 1993; Hershkovitz, 1994), que trataram sob
uma mesma espécie amostras distintas em termos morfologicos e geograficamente
distantes. Muito desta tendéncia se deve a auséncia de séries-tipo e a imprecisdo das
descrigdes originais realizadas em um periodo em que a diversidade de roedores
sigmodontineos era pouco conhecida. Com um avango na caracterizagdo morfologica do
género iniciado principalmente por Oldfield Thomas (Thomas, 1884, 1896, 1900, 1901,
1902), novos taxons foram descobertos e descritos, e as comparagdes entre amostras
alopatridas de formas nominais previamente existentes na literatura forneceram pela
primeira vez uma base inicial para a delimitagdo morfoldgica de algumas espécies. Em
uma revisio mais profunda da diversidade do género, Oliveira (1998) analisou amostras
representantes de grande parte da abrangéncia geografica do género, sugerindo a
existéncia de mais unidades evolutivas do que as reconhecidas taxonomicamente. Esta
visio de maior diversidade se op0ds a tendéncia cunhada no passado e expressa mais
recentemente por Hershkovitz (1994, 1998) e outros autores (Cabrera, 1961; Musser &
Carleton, 1993).
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Imbuidas nas duas interpretagdes da diversidade do género Oxymycterus se
encontram filosofias distintas de aplicagdo de um conceito de espécie a amostras
alopatridas. Considerando o conceito biologico de espécie (Mayr, 1963), uma espécie
biologica pode ser concebida como um conjunto de populagdes separadas no espago, mas
conectadas biologicamente por um compartilhamento comum de genes, proporcionado
pela propriedade de compatibilidade reprodutiva e pelo processo de fluxo génico. Mayr
(Mayr, 1963; Mayr & Ashlock, 1991) esclareceu que durante o processo de aplicagdo do
conceito biolégico, um conjunto de individuos ¢ subdividido em classes conhecidas como
phenas, que sdo geralmente diagnosticaveis com base em alguns caracteres. Estas classes
sdo consideradas como hipodteses sobre a diversidade de espécies existente que devem ser
posteriormente testadas através da verificagdo de isolamento reprodutivo ou fluxo génico
entre os phenas postulados. Entretanto, algumas dificuldades tém sido apontadas sobre
esta abordagem, em parte, no que diz respeito & comparagdo de amostras alopétridas,
onde freqiientemente ndo se dispde de evidéncias diretas de compatibilidade reprodutiva,
pois as amostras simplesmente se encontram dispersas no espago (Frost & Hillis, 1990;
Graybeal, 1995). Conseqiientemente, o teste genético de limites entre espécies
dificilmente é realizado na pratica taxondmica usual.

No caso de Hershkovitz (1994) e Oliveira (1998), as controvérsias taxondmicas
sobre a diversidade de espécies no género Oxymycterus se enquadram na problematica de
aplicacdo de um conceito de espécies a amostras alopatridas. Hershkovitz (1994), diante
da variabilidade morfolégica das formas atlinticas do género, postulou que os diferentes
fenotipos de coloragdo de pelagem dentro da classe “grande” poderiam ser produtos de
polimorfismos recorrentes em populagdes de uma mesma espécie, e que, portanto,
algumas formas nominais desta classe provavelmente seriam sindnimas de uma tUnica
espécie. Alternativamente, Oliveira reconheceu as formas nominais alocadas na classe
atlantica “grande” de Hershkovitz como quatro grupos de espécies distintos (angularis,
dasytrichus, judex e rufus). As divergéncias morfoldgicas entre estes grupos de espécies
permitiram boas caracterizagdes, ndo s6 por meio de caracteres craniométricos, como por
atributos morfoldgicos penianos e externos. Dentro do procedimento proposto por Mayr,
estes grupos de espécies constituiriam phenas, ou seja, hipoteses de diversidade de

espécies do género Oxymycterus a serem testadas pela avaliagio da compatibilidade

103



reprodutiva entre cada conjunto de amostras populacionais definido morfologicamente.
Em vista das dificuldades de se testar esta hipotese com amostras alopatridas, somente a
analise de amostras simpatridas de populagdes pertencentes a classe grande atlantica
forneceria uma evidéncia mais direta de isolamento reprodutivo ou coesdo genética.

Deste modo, as duas formas de Vigosa, Minas Gerais, por ocorrerem em
simpatria, se mostraram uteis na avaliagdo de um primeiro conjunto de hipdteses sobre a
diversidade de espécies da classe grande no Brasil oriental. Estas hipoteses foram
enunciadas anteriormente como:

Ho - as populagdes do Brasil oriental pertencentes a classe grande de Hershkovitz
constituem representantes de uma mesma espécie (Hershkovitz, 1994), ou,
Hj, — estas populagdes representam mais de uma espécie (Oliveira, 1998).

Além das distingdes na coloragdo das pelagens enfatizadas para identificagdo das
formas simpatridas de Vigosa, um conjunto de caracteres ndo-correlacionados fornecidos
por estruturas cranianas e reprodutivas revelou descontinuidades entre as duas formas
simpatridas. As analises de variagdo em_ haplétipos do citocromo b evidenciaram
divergéncias genéticas entre as duas formas de Vigosa que sio comparaveis a niveis
médios de diferenciagdo genética interespecifica obtidos dentro do género, atingindo
niveis de 0,077 a 0,092K2p de distancia genética. Portanto, as evidéncias morfoldgicas e
moleculares indicam um isolamento genético entre as duas formas simpatridas, sugerindo
a existéncia de no minimo duas espécies bioldgicas dentro da classe grande da divisdo
atlantica do género, refutando a hipotese nula (Hy).

Estes resultados refutam as visdes de Hershkovitz (1994) e dos outros autores
anteriores, que propuseram uma interpretacdo mais simplificada da diversidade do
género. A proposi¢do das condigdes de pelagem avermelhada e marrom-escura como
polimorfismos intrapopulacionais ndo € suportada pelos conjuntos de caracteres cranianos
e reprodutivos analisados neste trabalho. As analises filogenéticas de haplétipos do
citocromo b também demonstraram que a forma avermelhada ndo constitui uma espécie
irmi da forma escura, sendo que as duas espécies se agrupam em clados bem divergentes
nas arvores obtidas por todos os métodos de analise, o que sugere que cada espécie de

Vigosa teria se originado por processos independentes de especiagdo.
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3.1.2 ALOCACAO TAXONOMICA DAS FORMAS SIMPATRIDAS E
VALIDADE DAS FORMAS NOMINAIS

Uma questdo central na taxonomia do género Oxymycterus reside na associagio
rufus-dasytrichus. Propostos tradicionalmente como sindnimos por varios autores, estes
nomes representam amostras provindas de regides geograficamente bem distanciadas.
Mus rufus Fischer, 1814 foi baseada em um exemplar obtido de localidade desconhecida,
restringida por Hershkovitz (1994) ao norte da provincia de Entre Rios, Argentina. Mus
dasytrichos Schinz, 1821 foi descrita com base em espécimes coletados em Camamu,
Bahia, durante a expedigdo do Principe Maximiliano Wied, que mais tarde descreveu
Hypudaeus dasytrichos do baixo Mucuri, Bahia, ressaltando que este ultimo exemplar se
trataria da mesma espécie do exemplar anterior de Camamu. A associagdo de dasytrichus
e rufus foi contestada primeiramente por Oliveira (1998), cujas analises revelaram cada
uma destas formas como integrantes de grupos de espécies bem diferenciados
morfologicamente e geograficamente. As propostas de Hershkovitz (1994) e Oliveira
(1998) sobre a relagdo entre as formas nominais da classe grande do Brasil constituem
hipdteses taxondmicas que foram anteriormente enunciadas neste trabalho como:

H; — as formas nominais da classe “grande” do Brasil oriental se encontram associadas a
O. rufus, constituindo sindnimos juniores (tendéncia seguida pela maioria dos autores
incluindo Hershkovitz).

H; — as formas nominais da classe “grande” do Brasil oriental ndo se encontram
associadas a O. rufus, constituindo unidades taxondmicas validas e independentes desta
forma, como os grupos dasytrichus e judex, e estes formariam unidades taxondmicas
distintas em relagdo (proposta de Oliveira).

As analises morfométricas de agrupamento sugeriram a aloca¢do das formas
escura e avermelhada de Vigosa aos grupos dasytrichus e rufus, respectivamente, sendo
esta alocagdo corroborada por outros conjuntos morfolégicos e moleculares de caracteres.
Além de similaridades nos padrGes craniométricos de forma e tamanho, condi¢des de
caracteres qualitativos relacionados ao cridnio e a genitalia masculina também sdo
compartilhadas entre as formas simpatridas de Vigosa e seus respectivos grupos de

espécies mais relacionados.
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Os padrdes de divergéncia molecular evidenciaram um clado bem suportado
formado pela forma avermelhada de Vigosa e por representantes argentinos do grupo
rufus, enquanto que a forma escura se associou em todas as analises com a amostra
representante do grupo dasytrichus do Espirito Santo, apesar de uma amostra da Bahia
deste grupo de espécies raramente se associar a este clado. Este padrdo implicaria na
parafilia do grupo dasytrichus, que sera discutida mais adiante, mas de qualquer modo
ndo deixa de sugerir que os grupos dasytrichus e rufus constituem unidades taxondmicas
bem divergentes. Estes dois nomes, portanto, sdo validos em vista das alocagdes
fornecidas pelos conjuntos independentes de caracteres e pelo status taxonomicos das
formas de Vigosa, o que leva a rejeigdo de Ha.

Oliveira (1998) postulou que os grupos de eépécies dentro do género se
apresentariam geograficamente consistentes. No caso do grupo dasytrichus, este padrio é
corroborado pela alocagdo da forma escura de Vigosa a este grupo de espécies mais
proximo geograficamente. No entanto, a alocagdo da forma avermelhada ao grupo rufus
refuta a consisténcia geografica deste segundo grupo de espécies.

Outras amostras de Minas Gerais e Espirito Santo referidas por Winge (1887) e
Hershkovitz (1998) como O. rufus apresentam caracteres cranianos caracteristicos de
representantes do grupo dasytrichus, constituindo portanto casos de identificagdo erronea.
Em vista destes resultados, a forma de Vigosa, juntamente com os dois individuos de
Ouro Preto-MG alocados a ela, representaria a extensdo mais setentrional do grupo rufus.
A partir das amostras de Oxymycterus analisadas até o momento, estas duas amostras
notavelmente constituem as Unicas representantes do grupo rufus em territorio brasileiro,
encontrando-se separada da maioria dos integrantes argentinos do grupo por uma
distancia de aproximadamente 1500km. As amostras de Oxymycterus do interior dos
Estados de Sdo Paulo e Parana, geograficamente intermediarias em relagdo a Minas
Gerais e Argentina, representam membros dos grupos delator, judex e nasutus segundo
Oliveira (1998). As analises morfologicas envolveram somente representantes do grupo
judex, entretanto, as analises moleculares abrangeram os demais grupos de espécies
(delator e nasutus) ocorrentes no sudeste do Brasil corroborando a alocagdo da forma de
Vigosa ao grupo rufus, refor¢gando o padrio descontinuo de distribuigdo geografica deste

grupo.
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Outro resultado importante das analises morfoldgicas e moleculares consistiu na
afinidade da amostra de Teresopolis representando o grupo judex em relagio as formas de
Vigosa e aos grupos rufus e dasytrichus. Esta amostra se mostrou consideravelmente
divergente das formas simpatridas e dos dois grupos de espécies nas analises
morfométricas sugerindo sua dissociagdo dos grupos dasytrichus e rufus. Nas analises
moleculares, esta amostra se agrupou fracamente com o grupo rufus formando um clado
mal suportado nas analises de parcimdnia (<70%), o que em combinagfo as evidéncias
morfologicas sugere sua diferenciagdo como uma unidade evolutivamente independente
dos grupos rufus ou dasytrichus.

Representantes de Oxymycterus da regido de Teresopolis e Nova Friburgo, Rio de
Janeiro, foram estudados primeiramente por Burmeister (1859), que além de tratar o
epiteto dasytrichus como um sindnimo jinior, associou estes exemplares com O. rufiss.
Oliveira (1998) alocou individuos desta regido ao grupo judex, tratando-os pelo bindmio
O. quaestor devido a similaridades cranianas com a série-tipo obtida em Roga Nova,
Parana e ainda considerou a possibilidade destes individuos constituirem duas espécies.
As evidéncias presentes refutam a proposta de Burmeister de que as formas de
Teresopolis e Nova Friburgo representariam rufits e a variabilidade morfométrica desta
amostra revelou certa heterogeneidade nesta amostra. As analises de amostras maiores
desta regido deverdo fornecer evidéncias para se testar a existéncia de mais de uma

espécie dentro desta unidade taxondmica.
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3.1.3 IDENTIDADE TAXONOMICA DAS FORMAS SIMPATRIDAS

grupo dasytrichus
O grupo dasytrichus foi proposto por Oliveira (1998) para incluir as formas

nominais O. dasytrichus e O. roberti, abrangendo amostras distribuidas nos Estados da
Bahia, Minas Gerais, Goias, Espirito Santo, Rio de Janeiro e Sdo Paulo. As analises
morfométricas de Oliveira (1998) e deste estudo evidenciaram grande contigiiidade
morfolégica ao longo das amostras geograficas do grupo, incluindo a forma escura de
Vigosa, Minas Gerais. Um gradiente norte-sul de incremento nas dimensdes cranianas
foi evidenciado nas analises, onde as amostras mais meridionais de Ubatuba e Ilha
Grande apresentaram os maiores valores para a maior parte dos caracteres cranianos.
Dentre estas duas amostras, individuos de Ilha Grande se apresentaram ainda maiores do
que os exemplares continentais de Ubatuba. Este padrdo de aumento geral no tamanho
em populagdes de ilhas tem sido reportado para outras espécies de mamiferos (Patterson
& Atmar, 1988; Pessdéa & Reis, 1994). Como exemplo, Pessdéa & Reis (1994)
constataram que a amostra populacional de Trinomys iheringi da Ilha de Sdo Sebastido,
Sdo Paulo, se destacou dos demais representantes do continente principalmente no
componente tamanho.

A amostra de Ilha Grande e as amostras mais setentrionais do grupo se encontram
conectadas pelo continuo morfométrico incluindo a amostra de Cairu, Babhia,
representante de O. dasytrichus. O. roberti da regido mais interior de Minas Gerais,
apesar de ter sido discriminada como uma unidade taxondmica separada nas analises de
Oliveira (1998), ndo se segregou do grande grupo de amostras mais orientais na presente
analise. No entanto, o nimero de exemplares representantes de O. roberti examinados
neste trabalho foi bem menor do que aquele analisado por Oliveira, o que pode ter
ocasionado um erro do tipo II, diminuindo o poder estatistico das analises discriminantes
(Sokal & Rohlf, 1995). De qualquer modo, as tonalidades da pelagem de individuos da
forma escura de Vigosa se assemelham aquelas apresentadas por amostras do Espirito
Santo e Rio de Janeiro, e esta forma permanece associada com as populagdes mais
orientais do grupo dasytrichus. O. roberti fica portanto restrito a série-tipo de Araguari,

Minas Gerais, e Anapolis, Goias, seguindo a proposta de Oliveira (1998). A presenga de
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individuos de Passos, Minas Gerais, de tonalidades intermediarias de pelagem (marrom
mais claro do que os exemplares de Vigosa) e os resultados das analises discriminantes e
de distribuigdo de caracteres sugerem um padrdo emergente de contigiiidade morfologica
entre O. roberti e O. dasytrichus que deve ser investigado através de outros marcadores.

As analises moleculares de certo modo se mostraram incongruentes com a
associagdo da amostra da Bahia com as amostras de Vigosa e Espirito Santo inferida
pelas analises morfométricas. Apenas estas duas ultimas amostras formaram um clado
moderadamente consistente, enquanto que a amostra da Bahia permaneceu como uma
linhagem divergente localizada na politomia basal do género. De fato, as distancias
genéticas entre estas trés amostras evidenciam a populagdo da Bahia como mais
divergente (0,059-0,088K2p). Um nivel de divergéncia moderado também foi
apresentado entre a forma escura de Vigosa e a amostra do Espirito Santo (0,055K2p).

Com o objetivo de quantificar precisamente a correlagdo entre os conjuntos
morfologicos e moleculares de caracteres na diferenciagdo entre as amostras, o teste de
Mantel (Mantel, 1967) foi implementado, considerando a matriz de distdncias genéticas
corrigidas (K2p) e a matriz de distancias Mahalanobis (medindo o nivel de divergéncia
morfolégica). Os resultados ndo indicaram correlagdo significativa entre estes dois tipos
de distancia (r=0,80; p=0,1667), fortalecendo o fato de que a variabilidade morfolégica
do grupo dasytrichus nio reflete a variabilidade genética sugerida pelo citocromo 4. A
auséncia de correlagdo entre as distancias genéticas e a diferenciagdo morfométrica pode
ser atribuida a diferenciagdo genética mais acentuada da amostra da Bahia em relagio as
amostras do sudeste do Brasil (Venda Nova do Imigrante, ES e Vigosa, MG).

De certo modo, seria esperado que a analise de marcadores moleculares revelasse
maior variabilidade do que as analises de estruturas morfologicas devido ao niamero de
caracteres abrangidos por cada método (Givnish & Sytsma, 1997). Entretanto, os niveis
de diferenciagdo genética entre as amostras do grupo dasytrichus sdo similares aos niveis
de divergéncia constatados entre espécies de grupos de espécies distintos, 0 que merece
maior consideragao.

Duas hipoteses poderiam explicar a divergéncia genética consideravel entre as
amostras do grupo dasytrichus: (1) estas amostras constituem extremos da distribuigdo

geografica de uma unica espécie, ou (2) as amostras da Bahia e do sudeste do Brasil
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constituem mais de uma espécie. A primeira hipotese ¢ fundamentada no modelo de
isolamento pela distdncia desenvolvido por Wright (1943) e corroborado empiricamente
em estudos de amostras populacionais geograficamente distantes (revisto por de Queiroz
& Good, 1997). O fundamentagdo deste modelo consiste no fato de que em amostras
populacionais de uma mesma espécie, o nivel de diferenciagdo genética entre elas é
relacionado a magnitude de fluxo génico existente (Wright, 1943). O fluxo génico é
considerado como uma forga homogenizadora entre subgrupos populacionais de uma
espécie (Slatkin, 1985). Entretanto, o distanciamento geografico excessivo entre
amostras pode ocasionar uma redugdo no intércambio genético devido a descontinuidade
na migragdo de individuos por geragdo. Considerando a distancia geografica como um
fator restritivo ao fluxo génico, seria esperado que a divergéncia genética entre subgrupos
de uma espécie fosse correlacionada ao grau de isolamento entre elas, no caso, a distancia
geografica. Na hipdtese das amostras representarem espécies distintas, a auséncia de
fluxo génico entre elas implicaria na auséncia de correlagdo entre a distancia geografica e
a diferenciagdo genética, ja que as amostras jA possuem padrdes de variagdo genética
independentes (de Queiroz & Good, 1997).

O teste de Mantel (Mantel, 1967) foi entdo realizado para verificar a correlagdo
entre a divergéncia genética (K2p) e o distanciamento geografico (Km) entre as amostras
no sentido de testar as duas hipdteses de diferenciagdo. Os resultados do teste revelaram
uma correlagdo ndo significativa entre as duas distancias (#=0,52; p=0,3333), sugerindo
que as amostras do grupo dasytrichus apresentariam uma estruturagcdo geografica mais
acentuada do que aquela esperada por populagdes de uma mesma espécie separadas ao
longo do espago geografico. Este resultado suportaria o status da amostra da Bahia
como uma espécie distinta em relagdo as amostras do Espirito Santo e Minas Gerais.
Neste caso, o nome dasytrichus ficaria restrito a amostras da regido de Cairu e Camamu
(localidade-tipo), enquanto que O. rostellatus permaneceria disponivel para o conjunto de
amostras do sudeste.

Entretanto, as amostras de localidades do sul da Bahia sdo escassas em colegdes e
a variabilidade morfologica e genética destas populagdes se encontra pouco representada
nas analises deste trabalho, o que dificulta uma conclusdo mais precisa sobre a

aplicabilidade do nome dasytrichus as populagdes atlanticas. Por enquanto, as evidéncias
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moleculares para o grupo dasytrichus podem ser interpretadas como indicativos de maior
diferenciagdo geografica entre amostras do que aquela revelada pelas analises
morfoldgicas.

O posicionamento filogenético do grupo dasytrichus sugere que os integrantes
deste grupo teriam se originado em um primeiro episddio de cladogénese do género,
constituindo linhagens mais antigas em relagdo aos grupos rufus, paramensis, juliacae ou
Jjudex. A maior antiguidade do grupo dasytrichus seria coerente com o fato deste grupo
de espécies apresentar uma maior variabilidade genética (distincia genética entre
amostras geograficas). A divergéncia genética verificada no grupo dasytrichus sugere a
presenga de demes ou metapopulagdes bem diferenciadas e geograficamente estruturadas,
propriedades adquiridas durante uma histéria evolutiva mais longa deste grupo no sudeste
do Brasil. O estudo de um maior nimero de amostras da regido sul da Bahia permitird
inferéncias mais acertadas sobre a relagdo entre as amostras deste Estado e as populagdes
do sudeste do Brasil.

grupo rufus ‘
As analises morfoldgicas e moleculares deste grupo foram congruentes em revelar

dois conjuntos geograficos, um constituido por amostras argentinas e o outro formado
pela forma avermelhada de Minas Gerais. As analises filogenéticas sugerem a monofilia
para estes dois conjuntos, apesar do grupo argentino apresentar um suporte reduzido nas
analises de parcimdnia (65-61%). Duas questdes permanecem em vista da alocagdo da
forma avermelhada a este grupo e da variabilidade apresentada por amostras argentinas.
A primeira concerne a natureza politipica das amostras argentinas devido ao espectro de
variagdo em caracteres de pelagem, e a segunda diz respeito a diferenciagdo da forma
avermelhada como uma espécie dentro do grupo rufus. A variabilidade do conjunto de
amostras argentinas € discutida primeiramente.

As amostras argentinas apresentam amplo espectro de variagdo em caracteres de
pelagem, o que influenciou alguns autores na interpretagdo taxondmica deste conjunto de
populagdes. A variabilidade de caracteres de pelagem foi enfatizada por Thomas (1914)
na descricdo de O. platensis de Punta Lara, Buenos Aires, e mais tarde considerada

também por Oliveira (1998) na definigdo de trés subespécies dentro do conjunto de
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populagdes argentinas. Como adiantado anteriormente, as diferengas em caracteres de
pelagem aparentemente ndo sdo suportadas por evidéncias independentes provindas das
analises morfométricas e moleculares. Estas analises revelam niveis baixos de
variabilidade morfométrica e molecular entre as amostras geograficas das Provincias de
Cordoba, Buenos Aires e Entre Rios, que por sua vez exibem ampla variagdo cromatica.

Varios trabalhos tém demonstrado uma correlagdo das condig¢des da pelagem de
mamiferos com fatores ambientais, o que enfraquece seu valor taxondmico ja que estes
caracteres constituiriam fendtipos ecologicamente plasticos. Hershkovitz (1968) sugeriu
que padrdes de coloragdo na pelagem de primatas do género Callithrix (Callithrichidae)
estariam relacionados a gradientes de umidade, onde as formas mais melanicas estariam
associadas a enclaves de florestas mais umidas. Patton & Smith (1990), analisando
populagdes de roedores do género Thomomys (Geomyidae), também demonstraram que
os caracteres de pelagem apresentam correlagdo com diferentes coloragdes do solo,
fendmeno sugerido também para tuco-tucos (Ctenomys torquatus) por Freitas & Lessa
(1984). Smith et al. (2001) finalmente destacaram que alguns fen6tipos em roedores do
género Abrothrix sio dissociados de padrdes historicos de relacionamento entre
individuos inferidos pela analise de haplotipos de DNA mitocondrial. Estes autores
demonstraram que as variagdes em tamanho corporal e em tonalidades da pelagem na
verdade refletem diferengas produzidas por gradientes ambientais, onde individuos com
fenotipos distintos se mostraram freqiientemente mais relacionados entre si do que com
aqueles de fenotipos similares.

Similarmente, os padrdes de coloragdo e relacionamento filogenético apresentados
por individuos de Coérdoba evidenciam que exemplares cromaticamente similares ndo
formam um clado monofilético, sendo que um dos individuos de Cérdoba permanece em
uma politomia juntamente com um exemplar de Buenos Aires, cromaticamente distinto
(Figuras 2.4 e 2.5). Além disso, a forma avermelhada de Vigosa, que apresenta padrdo de
coloragdo similar a amostras de Buenos Aires, encontra-se mais diferenciada
geneticamente e morfometricamente do que qualquer extremo de coloragdo de pelagem
representado pelas amostras argentinas. Portanto, as similaridades em caracteres de
pelagem entre membros do grupo rufus podem ser desconsiderados como marcadores

taxondmicos e o conjunto argentino de amostras pode ser assumido como uma espécie
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geneticamente homogénea sob a luz dos padrdes de divergéncia molecular e
morfométrica.

A forma avermelhada divergiu do conjunto argentino nas analises morfométricas
e se mostrou caracterizada por uma combinagdo unica de condig¢des da largura da caixa
craniana, comprimento da ponte palatal e morfologia palatal, que garante a identificagdo
correta da amostra de Vigosa dentro do grupo rufis em 95% das vezes. Além disso, a
forma avermelhada estd separada por cerca de 2000km da amostra argentina mais
proxima, aparentemente isolada geograficamente.

Duas evidéncias se contrapdem, entretanto, ao postulado de diferenciagdo
especifica entre a forma de Vigosa e o conjunto de amostras argentinas. Uma delas é a
congruéncia da variabilidade morfométrica com a disposi¢do geografica das amostras. A
divergéncia morfométrica da forma avermelhada em relagdo as populagdes argentinas
poderia resultar de uma amostragem de extremos geograficos do grupo rufus (norte e
sul), devido a auséncia de amostras geograficamente intermediarias (de Queiroz & Good,
1997). Esta hipotese foi avaliada pela verificagdo da correlagdo entre a divergéncia
morfolégica e a distincia geografica entre amostras. O teste de Mantel revelou que a
correlagdo entre as distancias de Mahalanobis (divergéncia morfologica) e geograficas é
significativa (»=0,77; p<0,0014), o que, ao contrario do padrdo revelado para o grupo
dasytrichus, sugere um modelo de diferenciagdo devido ao isolamento pela distancia (de
Queiroz & Good, 1997; Wright, 1943). A hipotese de que as diferengas em caracteres de
comprimento da ponte palatal, largura da caixa craniana seriam expressdes de um
extremo geografico de uma espécie ndo pode ser refutada em vista da adequagdo das
distancias de Mahalanobis a este modelo. Além disso, a analise da distribuigdo de
condigdes morfologicas do palato evidenciou que a condigdo de palato curto, fixada na
amostra de Vigosa, esta presente em outras popula¢des argentinas, sugerindo uma
distribui¢do ampla deste morfdtipo como resultado de um contato genético ainda recente
entre as populagdes integrantes do grupo rufus.

A segunda evidéncia consiste na distancia genética reduzida entre o clado
formado por amostras argentinas e a forma avermelhada, que variou de niveis de 0,022 a
0,039K2p, valores abaixo dos niveis de diferenciagio apresentados entre espécies

simpatridas de Vigosa (0,077K2p) ou do valor médio exibido entre espécies reconhecidas
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do género (0,075K2p). As magnitudes de divergéncias genéticas tém sido utilizadas para
inferéncias de limites entre espécies (Highton, 1989; Smith & Patton, 1993; Smith &
Patton, 1999), apesar de algumas criticas (Frost & Hillis, 1990; Sites Jr& Crandall, 1997).
A interpretagdo mais coerente dos padrdes de divergéncia entre haplotipos mitocondriais
consiste na identificagdo de pequenas demes ou metapopulagdes, produtos do processo de
estruturagdo geografica de uma espécie (Avise, 1995, Sites Jr& Crandall, 1997). Neste
contexto, as evidéncias moleculares revelam que a forma avermelhada de Vigosa
constitui apenas uma deme dentro de uma unidade evolutiva formada por ela e pelas
amostras do nordeste argentino. Os padrdes de divergéncia morfolégica em conjunto
com as evidéncias moleculares sugerem portanto, que o grupo rufus incluindo a forma
avermelhada representa uma Unica espécie com uma estruturagdo geografica recente
ocasionada por isolamento pela distancia.

Oliveira (1998; p.275) ndo alocou nenhuma amostra de Oxymycterus proveniente
dos Estados de Sao Paulo e Parana ou da Provincia de Misiones a O. rufus e as lacunas na
distribuigdo geografica desta espécie permanecem até que novos individuos
geograficamente intermediarios :'sejam coletados e identificados como membros deste
grupo de espécies. A auséncia de populagdes geograficamente intermediarias desta

espécie ndo significa que estas populagdes ndo existam.
3.2 CONSIDERACOES BIOGEOGRAFICAS

A alocagdo da forma avermelhada de Minas Gerais como uma nova populagdo de
Oxymycterus rufus implica na suposigdo de uma conexdo biogeografica entre a regido
sudeste do Brasil (Minas Gerais) e as regides nordeste e leste da Argentina. Desta forma,
a discussdo sobre a evolugdo da distribuigdo geografica de O. rufus fica centrada em duas
questdes basicas: (1) os fatores ambientais relacionados com a ocorréncia desta espécie e
(2) os eventos histdricos que teriam moldado sua distribuigdo geografica presente.

A ecologia de populagdes de O. rufus tem sido estudada na regido do Delta do
Parana, Buenos Aires, e em Vigosa, Minas Gerais, e fornece informagdes interessantes
para a discussdo da primeira questdo. As evidéncias reunidas sobre os microhabitats

utilizados por populagdes de roedores na regido do Delta do Parana indicam que O. rufus
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apresenta maior densidade de individuos em habitats de vegetagdo aberta, que sdo
caracterizados por densa cobertura vegetal herbacea constituida principalmente pelas
monocotiledoneas Cortadeira selloana e Bacharis spicata, formando paisagens
campestres tipicas da regido pampeana de Buenos Aires (Bonaventura et al., 1991,
Burkart, 1957; Cueto et al., 1995). Este tipo de habitat se assemelha estruturalmente com
os sitios onde as duas espécies simpatridas tém sido coletadas em Vigosa, Minas Gerais,
que também sdo caracterizados por densa cobertura vegetal herbacea, sendo dominados
pela graminea exotica Melinis minutiflora (capim-gordura) (Paglia ef al., 1995; Lessa et
al., 1999) (Figura 3.1). Os estudos das populagdes argentinas e brasileiras também
revelaram que os individuos de Oxymycterus raramente foram coletados em ambientes
florestados, sugerindo que O. rufus estaria relacionada a formagdes de vegetagdo aberta.
Entretanto, esta afirmag@o ndo deve ser interpretada como a causa principal da presenga
de O. rufus no sudeste de Minas Gerais e sim como uma caracteristica ecoldgica desta
espécie. E importante ressaltar que O. rufis ndo tem sido reportada em habitats de
savana do dominio morfoclimatico do Cerrado, onde formas do grupo delator ocorrem
amplamente (Oliveira, 1998), fortalecendo a influéncia de fatores histéricos na
distribui¢do geografica de O. rufus nas savanas mais orientais de Minas Gerais.

A relagdo entre as populagdes de Minas Gerais e do nordeste e leste da Argentina
e suas associagdes com habitats de savana sugerem que a evolugdo da distribuigdo
geografica desta espécie estaria relacionada com a expansdo e retragdo de formagdes
campestres nas regides sul e sudeste da América do Sul durante periodos histéricos de
queda de temperatura e umidade. A evolugdo das savanas tem sido considerada como um
dos fatores chave no entendimento da biogeografia dos roedores sigmodontineos,
principalmente considerando as formas “tetralofodontes” pastorais, dentre as quais o
género Oxymycterus esta incluido (Marshall, 1979; Voss & Myers, 1991). Marshall
(1979) postulou que a penetragdo da fauna de sigmodontineos tetralofodontes na América
do Sul teria sido influenciada pelas expansdes dos dominios de vegetagdo aberta ao longo
do primeiro periodo glacial ocorrido ha 3,5 milhdes de anos atras. Corredores de savanas
teriam se expandido pelas regides central, oriental e meridional da América do Sul,
favorecendo o intercambio de componentes faunisticos relacionados a este tipo de

formacgdo durante o Pleistoceno (Marshall, 1979).
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Figura 3.1. Tipo de habitat da Mata do Paraiso, Vigosa, Minas Gerais, onde individuos de Oxymycterus rufus
e O. dasytrichus sio freqilentemente capturados.

O periodo compreendido pelo Pleistoceno-tardio e inicio do Holoceno na América
do Sul foi caracterizado pelo ultimo periodo glacial méaximo, finalizado ha cerca de
18.000 anos (Ab’Saber, 1977, Haffer, 1969), e por um posterior aumento gradual da
umidade. Este periodo deaumento de umidade e temperatura foi interrompido por breves
episodios de seca ocorridos entre 7000 e 4000 anos atras, onde porgdes de savanas ainda
persistiram em regides do centro e sudeste do Brasil, como evidenciado por registros
palinoldgicos de Serra Negra, Salitre e Catas Altas, areas do Brasil central e de Minas
Gerais (Behling & Lichte, 1997; Ledru et al., 1996). Apos o término deste episodio de
seca, a floresta tropical semidecidua teria finalmente ocupado areas antes dominadas por
formagdes mais abertas, incluindo regides do complexo da Serra da Mantiqueira, onde
Vigosa e Ouro Preto estdo inseridas (Ledru et al., 1996; Behling & Lichte, 1997). De
acordo com este cenario, um corredor conectando a regido sudeste de Minas Gerais € o
nordeste argentino poderia ter se formado em dois episodios de seca: (1) durante o ultimo

periodo glacial maximo (finalizado ha cerca de 18.000 anos) ou (2) durante o breve
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episoddio ha 7000-4000 anos. Apds o respectivo término destes periodos, processos de
retragdo das formagdes abertas teriam ocasionado um isolamento geografico parcial entre
populagdes resultando no padrdo atual de estruturag@o geografica de O. rufus.

Estudos sedimentoldgicos na regido do Alto Parana (pontal do Paranapanema, Sao
Paulo), area geograficamente intermediaria entre Minas Gerais e o nordeste argentino,
sugerem que o ultimo periodo de seca nesta regido teria se iniciado ha 3500 anos e
perdurado até 1500 anos atras, o que ndo concorda com a ocorréncia do breve periodo
seco de localidades do sudeste brasileiro de 7000 a 4000 anos atras (Stevaux, 2000). As
evidéncias paleoclimatoldégicas do Alto Parana indicam que um corredor conectando as
populagdes de Minas Gerais e Argentina poderia ter se formado ha cerca de 3500 anos,
podendo este constituir um terceiro episddio de expansio e estruturagdo de O. rufus.

Com o objetivo de se avaliar especificamente qual episédio climatico teria
precedido o processo de estruturagdo das populagdes de O. rufus, as diferengas
percentuais de transversdes da terceira base entre haplotipos do cyr b de populagdes de
Minas Gerais e da Argentina foram interpretadas como indicadoras do tempo de
divergéncia e isolamento entre estes dois componentes, datando o0 momento em que a
estruturagdo geografica entre as populagdes teria ocorrido. Para calibrar a evolugdo de
transversdes da terceira base ao longo do tempo, duas taxas de evolugdo de roedores
foram consideradas. A primeira taxa foi proposta por Smith & Patton (1993) para
roedores sigmodontineos, consistindo de 2,3% de diferengas a cada 1 milhdo de anos com
base na data de divergéncia entre Akodon e Bolomys (Reig, 1987). A segunda, mais
conservativa, foi baseada na estimativa da divergéncia entre Mus e Rattus (Catzeflis et
al., 1992), consistindo de 1,7% de diferenciagdo a cada 1 milhdo de anos (Smith &
Patton, 1993).

Considerando a taxa de Smith & Patton (1993), a segregacdo entre as populagdes
de Minas Gerais e Argentina teria ocorrido por volta de 2680 anos atras, um momento
ndo suportado pelas histérias climatologicas do Alto Parana (Stevaux, 2000) ou do Brasil
oriental (Ledru er al, 1996; Behling & Lichte, 1997). Considerando a taxa mais
conservativa de 1,7%, a segregagdo entre as populagdes é sugerida para cerca de 3630
anos atras, concordando com o término do episddio de seca detectado pelos estudos

palinologicos no centro e sudeste do Brasil (7000-4000 anos atras).
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Notavelmente, a taxa de evolugdo mais conservativa estimada para murideos
possui maior respaldo das evidéncias paleoclimaticas disponiveis do que a taxa estimada
para roedores sigmodontineos. Este fato se deve possivelmente a acuracia na estimativa
da divergéncia entre os conjuntos populacionais de O. rufus e a diferentes taxas de
evolugdo do citocromo b entre linhagens de roedores (Spradling et al., 2001). De
qualquer modo, as evidéncias moleculares e biogeograficas, no momento, tentativamente
sugerem que O. rufus teria se distribuido pelo sudeste brasileiro, nordeste e sudeste
argentino do final do Pleistoceno até o inicio do Holoceno, quando ha cerca de 3700 anos
atras, a expansiao de florestas tropicais semideciduas teria ocasionado um padrdo mais
pontual de distribuig¢do de O. rufus no sudeste do Brasil.

A distribuigdo anteriormente mais ampla de O. rufus no sudeste do Brasil poderia
ser verificada através da investigagdo dos registros fosseis de roedores das grutas
calcareas de Lagoa Santa, Minas Gerais, dentre os quais esta espécie estaria representada
no caso de validade destas suposi¢des paleobiogeograficas. De qualquer modo, a
distribuigdo geografica desta espécie no Brasil € pouco conhecida e a descoberta de novas
populagdes de O. rufus no Brasil'podem alterar este cenario.

O contraste do padrdo de distribui¢do de O. rufus com o de outros roedores
sigmodontineos também contribuiria no teste da hipotese biogeografica enunciada aqui.
Neste contexto, o género Bibimys possui um padrdo biogeografico similar ao de O. rufus,
sendo que B. labiosus, ocorrente em Vigosa e Lagoa Santa, Minas Gerais (Paglia et al.,
1995; Gongalves et al. [submetido]) estd separado de seus congéneres pampeanos,
Bibimys torresi e B. chacoensis, por um hiato geografico de cerca de 1500km. Analises
de padrdes de divergéncia molecular entre estas espécies forneceriam evidéncias
adicionais para comparagdo com os padrdoes obtidos para O. rufis e correlagdio com

eventos climaticos no sudeste do Brasil e nordeste da Argentina.
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2)

3)

4)

5)

6)

CONCLUSOES GERAIS

As duas formas simpatridas de Vigosa constituem duas espécies bioldgicas,
geneticamente e evolutivamente independentes, refutando a hipotese nula de

existéncia de uma unica espécie da classe grande no sudeste do Brasil,

As duas espécies simpatridas de Vigosa se alocaram aos grupos de espécies
dasytrichus e rufus, conseqiientemente corroborando estes nomes como unidades
taxonOomicas validas e refutando a tendéncia cunhada ao longo dos anos de que

dasytrichus consistiria em um sindnimo janior de rufus.

As amostras do sudeste do Brasil referidas por Winge (1887) e Hershkovitz
(1998) a O. rufus constituem na verdade representantes do grupo dasytrichus,
restringindo a afinidade de amostras brasileiras com O. rufus somente a forma

avermelhada de Vigosa e Ouro Preto, Minas Gerais.

A alocagdo da forma avermelhada de Vigosa ao grupo rufus sugere um padrio
descontinuo de distribuigdo geografica para este grupo de espécies, sendo que
representantes geograficamente intermediarios ndo tém sido reportadas até o

momento.

A forma escura de Vigosa esta inserida dentro de um gradiente norte-sul de
incremento nas dimensdes cranianas, junto com populagdes costeiras referidas a
O. dasytrichus e mais interioranas de O. roberti. Entretanto, as similaridades em
caracteres de pelagem sugerem uma afinidade maior entre a forma escura e as

primeiras amostras até o momento.

A diferenciagdo genética entre amostras geograficas de O. dasyrtrichus sugere um
elevado nivel de estruturagdo geografica desta espécie, ndo evidenciada pelas
analises morfologicas. A amostra representante de O. dasytrichus da Bahia

raramente se associa com amostras do sudeste do Brasil, colocando em questéo a
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identidade taxondmica destas ultimas amostras, dentre as quais a forma escura
estaria incluida. Entretanto, um maior nimero de amostras provenientes da Bahia
devem ser analisadas com o objetivo de se concluir sobre a identidade taxondomica

das amostras alocadas ao grupo dasytrichus.

7) Fatores historicos como a maior antiguidade das linhagens representantes de O.

dasytrichus poderiam explicar a maior diferenciagdo genética desta espécie.

8) A forma avermelhada de Vigosa é reciprocamente monofilética em relagdo ao
conjunto de amostras argentinas, que juntos formam um clado consistente

suportando a monofilia do grupo rufus.

9) A divergéncia morfoldgica da forma de Vigosa em relag@o as amostras argentinas
¢ explicada por um modelo de isolamento pela distincia, o que junto com a
diferenciagdo genética reduzida sugere a inclusdo destes dois conjuntos de

amostras dentro da espéc.ie Oxymycterus rufus.
10) A evolugdo do padrdo de distribuigédo e estruturagéo geografica de O. rufus esta

relacionada a episodios de expansdo e retragdo de formagdes de vegetagdo aberta

durante os ultimos 10.000 anos.
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APENDICE I: Exemplares examinados.

Oxymycterus dasytrichus: Bahia: Cairu, Fazenda Subauma — RM (niimero de campo -
UFMG) 169; Porto Seguro, Reserva Biologica Pau Brasil — UFPB 576; Espirito Santo:
Castelo — MN42427, 42432, MUZUSP 2497, Santa Teresa — MN 32874, 32877, 32878,
32886, 32889, 32890, 35886, 42428, 42429, 42430, 42431, 5313, 5474, 5665, 6483,
8249, Venda Nova do Imigrante — UFPB 362, 365, 524, 526, 527, 528, 529, 532, PRG
(nimero de campo MZUFV) 957. Minas Gerais: Caratinga — UFMG 890, 893;
Caratinga, Sdo Jodo do Jacutinga — UFMG 748, 818, 820; Conceig¢do do Mato Dentro —
MN13457, Juiz de Fora — MN 42417; Ouro Preto — MN 14568; Passos — MN 12853,
32894, 32896, 32897, 32898, 42419, 42420; Volta Grande — MN 5379. Rio de Janeiro:
Angra dos Reis — MN2566; Duque de Caxias — MN 5814; Angra dos Reis, [lha Grande —
MN 24929, 24930, 62241, 62242, 62243, 62244, 62245, 62246, 62247, 62248, 62249,
62250, 62251, 62252, 62253, 62254, 62255, 62256, 62257, 62258, 62259, 62260, 62261,
62262, 62263, 62313; Jacerepagua — MN 32856, 8194; Macaé — MZUSP 2770; Magg¢ —
UNB 473; Mangaratiba — MN 5278, Nova Iguagu — MN 28829, 42824, Parati — MN
6189, 6293, 6294, 6295, 6297, 6298, 6299; Resende — MN 42434, 47981, 47982, 47984,
47985 Sido Paulo: Ubatuba - MN 24405, 24408, 24409, 24410, 24416, 24421, 24426,
24427,32860, 32861, 32862, 32863, 32865, 32866, 32867, 32869, 32870, 32873, 52609,
5285, 5288, 5289, 5304, 5305, 5306, 5312, 5318, 5325, 5370, 5371, 5372, 5411, 5483.
Forma escura de Vigosa: Minas Gerais, Vigosa, Mata do Paraiso - MZUFV (antigo CM)
204, 432, 569, 581, 628, 639, 641, 659, 674, 703, 712, 715, 725, PRG (numeros de
campo MZUFV) 100, 187,197,212, 131.

Oxymycterus roberti: Goias: Anapolis — MN 32890, 4363, 5199, 5200, 5212, 5213.
Oxymycterus quaestor. Rio de Janeiro: Teresopolis — MN 2026, 2120, 2121, 2564,

42425, 6343, MZUSP 865, 2498; LBCE (niimeros de campo MN) 2492, 2493, 2494,
2495, 2497, 2498,
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Oxymycterus rufus: Buenos Aires: Berazategui, Hudson - 08.IV.97.31, 08.1V.97.33,
08.1V.97.34, 08.IV.97.37, 08.IV.97.39, 26.V.99.7, 26.V.99.7, 26.V.99.8, 05.VI1.00.3,
08.1V.97.32, 08.IV.97.40, 08.1V.97.42, 08.VII.00.3, 08.VII1.00.4; Delta do Parana,
25km S de Sierra Azul — MACN 14072; Mar del Plata, Arroyo de las Corrientes —
MNCNLC 168, 178, 201, 208, 212, 214, 221, 222, 231, 8475, 8476, nimero provisorio
(MNCNLC) 212, 3, 4, 5, 6; Arroyo las Brusquitas — MMP Ma 109, 87, 90; Arroyo Seco
— MMP Ma 165, 175; Chapadmalal, Estafeta - MACN 15428, 15429, MMP Ma 194, 195,
272; Ensenada, Punta Lara — MACN 13319, 13320, 13446, 13447, 13448, 15402, 15403,
15406, 15407, 15410, 20344, 20345, 20347, 20348, 20349, 20350, 20351, 20352, 20353,
20354, 20355, 20356, 20358, 20359, 20360, MLP 10.VIIL.00O.1, 10.VIIL.00.3,
08.IV.97.41, 08.1V.97.43, MN 33664, 33669, 33670, 33671, 33672, 33673, 33675.

Miramar — MLP 15.11.96.48, 15.11,96.53, 15.11.96.62, 15.11.96.63; Otamendi, INTA —
MACN 18609, 18732, 18733, 19073, 19074, 19075, 19076, 19078, 20317, 20318, 20319,
20320, 20321, 20322, 20323, 20324, 20325, 20326, 20361, 20365, 20366, 20367, 20368,
20369, 20370, 20371, 20372, 20374, 20375, 20376, 20377, 20378, 20379, 20380, 20381,
20381, 20382, 20383, 20384, 20385; Sierra de la Ventana — MLP 5.11.96.63, 5.11.96.1,
511.96.17, 5.11.96.19, 5.11.96.20, 5.11.96.21, 5.11.96.22, 5.11.96.23, 5.11.96.25, 5.11.96.27,
5.11.96.28, 5.11.96.29, 5.11.96.31, 5.11.96.32, 5.11.96.35, 5.11.96.36, 5.11.96.37, 5.11.96.4,
5.11.96.51, 5.11.96.52, 5.11.96.56, 5.11.96.57, 5.11.96.59, 5.11.96.6, 5.11.96.60, 5.11.96.61,
5.11.96.62, 5.11.96.64, 5.11.96.65, 5.11.96.66, 5.11.96.67, 5.11.96.68, 5.11.96.7, 5.11.96.71,
5.11.96.76, 5.11.96.8; Tandil, El Calvario — MLP 19.X.00.6; Tornquist, Abra de la Ventana
— MACN 14939, 14940, 14941, 14944, 14945, 14946, 14948, 14949, 14950, 14957,
14970, 14974, 15393, 15421, 15711, 15712, 15713, 15714, 15717, 15722, 15724, 15725,
15728, MLP 14.1X.99.64, 14.1X.99.71. Cérdoba: Calamuchita— MACN 14757, 147568,
14778; Pampa da Achala — MACN 15297, 15305. Corrientes: Saladas - MACN 20916,
14034; Ituizaingd — MLP 01.X.94.75; San Miguel, San Juan Poriahu — MLP 163, 164,
191, 195, 196, 197; Yacyreta - MLP 01.X.94.1. Entre Rios: Yuqueri — MZUSP 573;
Parque Nacional El Palmar — MACN 17783, 17784, 17785, 18595, 18596. San Luis:
Villa del Carmen — MACN 15334. Forma avermelhada de Vigosa: Minas Gerais,
Vigosa, Mata do Paraiso - MZUFV (antigo CM) 595, 596, 646, 661, 662, 664, 699, 713,
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719, 729, 740, 741, PRG (nimeros de campo MN) 47,174, 182, 191, 194, 195, 196, 450;
Ouro Preto, Parque Estadual do Itacolomi — UFMG 1019, 1069.

Oxymycterus aff. nasutus: Minas Gerais: Itamonte - MN46651.

Oxymycterus caparoe: Minas Gerais: Parque Nacional do Caparaé - ARL (nimero de

campo MN) 06.
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