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INTRODUCAO GERAL

Integracdo morfoldgica, genética quantitativa e 0s

marsupiais Didelphimorphia




INTRODUCAO GERAL

“l mean by this expression that the whole organization is so tied together, during its growth and
development, that when slight variations in any one part occur and are accumulated through natural
selection, other parts become modified. This is a very important subject, most imperfectly understood, and
no doubt wholly different classes of facts may be here easily confounded together.”

(Darwin: Origem das espécies, capitulo V — Leis da varia¢do, sobre correlagdo do crescimento).

Integragio morfologica

Em seu livro “A origem das espécies”, Darwin ja havia reconhecido que as
interacdes entre diferentes estruturas ao longo da ontogenia poderiam influenciar a
variagdo dentro e entre caracteres, e que isto poderia ter implicagcbes na evolucédo de
organismos multicelulares complexos, compostos de diversos caracteres em potencial
interacdo. Entretanto, foi somente 100 anos depois que Everett Olson & Robert Miller
(1958) sugeriram que interacGes, tanto funcionais quanto de desenvolvimento, eram
importantes fontes de correlacdo entre caracteres, constituindo organismos integrados,
com diferentes partes funcionando harmoniosamente entre si (ver também Terentjev
1931 apud Berg 1960). Tal processo nomearam integracdo morfologica, definindo-a como
“0 somatdrio da totalidade de caracteres que, na sua interdependéncia da forma,
produzem um organismo” (Olson & Miller 1958). Um aspecto importante de seu
trabalho foi o enfoque da integragdo dos caracteres na evolucéo, contrastando com uma
visdo simplista da evolucdo independente de cada carater fenotipico. Mais
especificamente, argumentaram que o grau de interdependéncia funcional e de
desenvolvimento é diretamente relacionado ao grau de integracdo morfoldgica entre eles.

A integracdo morfoldgica pode ser medida empiricamente como o nivel de
associacdo estatistica do fendtipo, de forma que caracteres relacionados por sua funcéo
ou desenvolvimento devem ser altamente correlacionados estatisticamente e evoluiréo,
até certo ponto, de forma integrada, como uma Unica estrutura. Assim, a integracdo
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morfoldgica refere-se as relagdes e conexBes entre elementos morfoldgicos, sendo
reconhecida pela presenca de correlagbes maiores entre alguns caracteres e correlagcdes
mais fracas destes com outros (Berg 1960). Estes caracteres mais fortemente
correlacionados entre si ja foram chamados de pléiades de correlacdo (Berg 1960), mas
hoje em dia s&o conhecidos simplesmente por modulos (Wagner et al. 2007).

Modulos, justamente por serem constituidos por caracteres mais integrados, se
desenvolvem, evoluem, e possuem uma funcdo relativamente independente de outros
moédulos (Berg 1960, Wagner 1996). Freqlientemente, hipoteses de modularidade sdo
sugeridas baseadas em padrdes fenotipicos, mas a evolugdo dos modulos se da sobre os
sistemas modulares genéticos que refletem principalmente os efeitos pleiotropicos dos
genes ou seu desequilibrio de ligacdo (Cheverud 1984, Wagner & Altenberg 1996).
Wagner (1996) propds trés critérios para o reconhecimento de unidades fenotipicas
modulares, sendo os modulos representados por conjuntos de caracteres que: (1)
coletivamente servem a um papel funcional primario; (2) sdo altamente integrados por
efeitos pleiotropicos de variacdo genética; e (3) sdo relativamente independentes de
outros modulos. No mesmo ano, Wagner & Altenberg (1996) perceberam que, devido as
complexas interagBes entre caracteres fenotipicos, um método analitico s6 seria Util se
levasse em consideragdo sobreposicOes, hierarquizaces e padrdes graduais de interacéo
entre 0s modulos.

De acordo com Olson & Miller (1958), os mddulos poderiam ser formados de
duas formas distintas: por desenvolvimento ou por fun¢des compartilhadas. Desta forma,
maddulos poderiam ser o resultado de um desenvolvimento comum entre os caracteres,
ou seja, caracteres que compartilhassem pelo menos parte do seu desenvolvimento
(determinados pelos mesmos genes, influenciados pelos mesmos fatores de crescimento
ou estimulos ambientais) tenderiam a estar mais correlacionados entre si do que com
caracteres que ndo compartilhassem este desenvolvimento. Mddulos poderiam resultar
também de funcBes comuns desempenhadas por diferentes caracteres no organismo.
Consequentemente, caracteres que compartilhassem uma funcdo comum tenderiam a
estar mais integrados que caracteres que possuissem fung¢des distintas (Olson & Miller
1958).



Cheverud (1996) reconhece quatro niveis de integracdo morfolGgica, organizados
hierarquicamente, entre individuos e populacBes. Nos individuos, a integracdo €
determinada principalmente por fatores funcionais e de desenvolvimento, como
reconhecido originalmente por Olson & Miller (1958). A integragdo funcional ocorre
quando diferentes caracteres fenotipicos desempenham uma fungdo comum e estas
interacbes afetam o desempenho do individuo nesta funcdo. A integracdo por
desenvolvimento ocorre quando caracteres interagem durante o desenvolvimento do
organismo ou sio direcionados por uma fonte externa comum. E importante ressaltar
que estas duas formas de integracdo ndo s6 ndo sdo exclusivas, como interagem entre si,
ja que o desenvolvimento pode ser visto como uma funcdo dindmica, enquanto a
integracdo funcional nos adultos é provavelmente obtida através da integracdo ao longo
do desenvolvimento. Passando para o nivel populacional, sdo considerados outros dois
niveis, 0 genético e o evolutivo. Caracteres morfol6gicos se tornam geneticamente
integrados quando conjuntos de caracteres sdo herdados em conjunto, mais ou menos
independentes de outros conjuntos. Este fendmeno ocorre principalmente por
pleiotropia e em menor escala por desequilibrio de ligacdo (a integracdo genética é tratada
no nivel populacional porque os genes sdo considerados neste contexto como unidades
de heranca ao invés de unidades de funcdo fisiologicas). Integragdo evolutiva ocorre
quando os elementos evoluem de forma coordenada, 0 que pode ocorrer por serem
herdados ou selecionados juntos.

Podemos ainda separar as causas da integragdo morfolGgica em fatores intrinsecos
e extrinsecos. Os primeiros incluem a variagdo genética nos processos de
desenvolvimento de cada modulo, como o numero de células progenitoras, seu tamanho
e a taxa na qual proliferam. Como fatores externos, podemos considerar variagdo
hormonal, interacdo dos musculos e 0ssos, controle neuromuscular, dieta e até mesmo
fatores intrinsecos pertencentes a outros moddulos (adjacentes) que interagem
indiretamente ou por efeito epigenético (Zelditch et al. 2006). Entretanto, o grau em que
estes fatores contribuem para a integragdo ainda é uma questdo em aberto (Young et al.
2009).

O conceito de modularidade refere-se, portanto, a um padréo de conectividade em

que elementos sdo reunidos em grupos de maior conex&o entre si. Neste contexto, estes

4



elementos podem ser nucleotideos em uma molécula de RNA, proteinas em uma célula
ou mesmo caracteres morfoldgicos (Wagner et al. 2007). A conexdo entre estes elementos
podem ser fisicas (como interagdes entre proteinas), dindmicas (como no caso das redes
de regulacdo genéticas), ou mesmo estatisticas (efeitos pleiotropicos entre genes
determinando correlagbes entre caracteres fenotipicos). Deste modo, modularidade
refere-se a diferentes tipos de conexdes e elementos que de certa forma estéo
interconectados: ligacdes fisicas levam a conexfes dindmicas (como por exemplo, na
regulacdo génica ou de desenvolvimento), que por sua vez conduzem a conexdes entre
caracteres fenotipicos. Portanto, dados os diferentes tipos e niveis de integracéo
possiveis, acredita-se que a maioria, se ndo todos os seres vivos, apresentam, pelo menos,
algum grau de modularidade (Wagner et al. 2007).

Quando caracteres fenotipicos se tornam integrados no nivel populacional,
comecam a responder a selecdo de uma forma coordenada. Em contrapartida, sua
capacidade em responder as pressdes seletivas de forma independente se torna reduzida.
Este ndo é, entretanto, um caminho de mao Unica, ja que integracGes entre caracteres
também podem ser selecionadas negativamente, reduzindo-se os efeitos pleiotrépicos
entre eles. Tal fendmeno, chamado de parcelamento (Wagner 1996, Wagner & Altenberg
1996), consiste na eliminacdo de efeitos pleiotropicos entre caracteres que pertencem a
diferentes complexos morfoldgicos (caso o estado primitivo filogenético fosse o de um
maior nivel geral de integracdo). Parcelamento pode ocorrer, por exemplo, quando
estruturas morfologicas que um dia compartilharam funcdes (ou uma base de
desenvolvimento) comuns, séo selecionadas para um aumento da especializagdo funcional
(Wagner 1996) ou dissociacdo. Em um exemplo recente, Rolian (2009) mostrou que, em
primatas, maos e pés sdao menos integrados em espécies com elevado nivel de
especializacdo nas mdos do que em espécies quadripedes. Como estes Orgdos sao
estruturas homdlogas que evoluiram a partir de um evento antigo de duplicacdo, pés e
méo sdo integrados pelo desenvolvimento e consequentemente candidatos a efeitos
pleiotropicos (ver Rolian 2009). Neste mesmo trabalho, o autor analisa a capacidade
destas estruturas evoluirem na direcdo em que a selecdo esta atuando (evolvabilidade,
Hansen & Houle 2008) e mostra que as estruturas menos integradas conseguem
responder melhor a sele¢do, independente da direcdo imposta.
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Esta associacdo entre evolvabilidade e capacidade de responder a selecdo sucinta a
questdo sobre como devemos encarar a integracdo morfoldgica. Enquanto a maioria dos
autores mais antigos considerava a integracdo sob um ponto de vista adaptativo, onde ela
facilitaria a evolugdo (e.g. Olson & Miller 1958), outros (e.g. Cheverud 1988) investigaram
0s padrdes de covariancia genética como um indicativo de restrices a evolugdo. Acredito
que haja, entretanto, a necessidade de se integrar estes dois pontos de vista e considerar
que a integracdo pode tanto facilitar quanto restringir a evolugdo. Padrbes de integragdo
fenotipica podem ser modificados por selecdo natural de forma a refletir a adaptacéo ao
ambiente externo e/ou manter a coeréncia do sistema de desenvolvimento interno. Por
outro lado, independente de qual forem as relagbes funcionais (de desenvolvimento ou
genético) que conectam 0s caracteres, a integracdo pode limitar as trajetorias evolutivas
(Pigliucci 2003). Acredito que nesta questdo seja particularmente importante o grau de
integracdo morfolGgica destas estruturas, ou seja, a magnitude da integracdo morfoldgica
(o quanto estes caracteres estéo correlacionados).

Estudos recentes tém associado o potencial das respostas evolutivas a sele¢do a
magnitude da integracdo morfoldgica (Marroig et al. 2009, Shirai & Marroig 2010).
Estruturas muito integradas morfologicamente podem responder em uma direcéo
diferente daquela em que a selecdo esteja atuando, pois a alta correlacdo entre os
caracteres fara com que as mudancas afetem a todos ao mesmo tempo. Em contrapartida,
estruturas com integracdo muito baixa podem falhar em responder de forma coordenada
a selecdo. Desta forma, o meio termo seria melhor sob um ponto de vista evolutivo
porque permitiria que madulos respondessem de forma relativamente isolada, apesar da
estrutura como um todo ainda ser integrada o suficiente para ndo perder sua unidade.

Outro aspecto importante a ser investigado, no que tange a integragdo
morfoldgica, foca em seus padrBes. Estes se referem ao relacionamento entre os
caracteres, a forma como variam juntos (covariam) ou como estdo correlacionados.
Acredita-se que junto com as magnitudes da integracdo morfoldgica, 0s padrdes também
tenham importantes implica¢des na diversificacgdo morfolGgica craniana (Porto et al. 2009,
Marroig et al. 2009). Assim, padrbes e magnitudes sdo aspectos que devem ser
considerados conjuntamente para se entender a modularidade e a integracdo morfoldgica.



Enquanto um exprime a forma como os caracteres estdo correlacionados, o outro foca

no quéo integrados sdo estes caracteres.

Genética Quantitativa

Dentro da biologia evolutiva, uma das mais interessantes questdes refere-se a
determinagdo dos processos de selecdo que foram responsaveis por moldar os fenotipos
como existem hoje. Porém, é preciso levar em conta a complexidade dos organismos
analisados e entender que a selecéo atua sobre eles de uma forma integrada. O organismo
é a entidade que sofre estas forgas e ao analisar caracteres isoladamente podemos estar
perdendo informagdes preciosas.

Desta forma, nos deparamos com um dilema. E preciso simplificar para estudar,
mas ainda assim é necessario descrever de forma coerente, estruturas complexas como,
por exemplo, o cranio dos mamiferos. A maioria dos caracteres quantitativos analisados
possui uma base poligénica e constituem-se por variaveis com uma distribuicdo continua,
como comprimentos, larguras e alturas de determinadas estruturas. Aliando as
necessidades da simplificacdo, para que anélises sejam executadas, mas ainda descrevendo
estruturas complexas, a genética quantitativa se apresenta como uma ferramenta bastante
atraente porque busca sumarizar a genética subjacente aos caracteres focando, entretanto,
no fenotipo (Falconer & Mackay 1996, Phillips & McGuigan 2006).

A genética quantitativa concerne a heranga de caracteres continuos, ao invés de
qualitativos. Séo estas diferencas individuais que servem como substrato para a selecdo
natural. Mas ao contrario dos caracteres qualitativos, determinados por diferengas em um
ou poucos loci, os caracteres quantitativos sdo condicionados por varios genes de
pequeno efeito. Desta forma, caracteres quantitativos sdo usualmente, mas nem sempre,
influenciados por diferencas génicas em varios loci. Conseqlientemente efeitos individuais
de um ou poucos genes ndo podem ser identificados por sua segregacdo e os metodos de
analise da genética Mendeliana ndo podem ser aplicados (Falconer & MacKay 1996).
Entretanto, é uma premissa bésica da genética quantitativa que a heranca dos caracteres
quantitativos dependa de genes sujeitos as mesmas leis de transmissdo e com as mesmas
propriedades gerais que 0s genes responsaveis pelos caracteres qualitativos. Assim, a
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genética quantitativa pode ser encarada como uma extensdo da genética mendeliana. E
necessaria, porém, a utilizacdo de métodos distintos em suas anélises, justamente por
conta destas diferencgas entre 0 nimero de genes envolvidos em cada carater e pelas suas
distribuicBes continuas. Na genética quantitativa, 0 objeto de estudo deixa de ser o
individuo e passa a ser a populagdo. Além do mais, como estamos analisando caracteres
quantitativos, ha uma transicdo da classificacdo (separacdo em classes, como por
exemplo, cor dos olhos) para a mensuracdo. Desta forma, a extensdo da genética
Mendeliana em direcdo a genética quantitativa é feita introduzindo conceitos novos
ligados as propriedades genéticas da populacdo e conceitos relacionados a heranca destes
caracteres quantitativos (Falconer & MacKay 1996). A teoria consiste na extensdo das
conseqliéncias mendelianas aplicadas a populacdo e a segregacao de genes em Varios loci.
Baseando-se nas leis mendelianas de transmissdo de genes e em propriedades destes
genes (e.g. dominancia, epistasia, pleiotropia, mutacéo), € possivel que sejam deduzidas as
propriedades genéticas de uma populacdo quanto a caracteres quantitativos baseados nas
distribuicGes fenotipicas e na estrutura familiar da populacédo (Falconer & MacKay 1996).

Central a genética quantitativa estd o conceito da matriz genética aditiva de
variancia-covariancia, também chamada de matriz G. Como o0 seu nome indica, esta
matriz € composta pela porcéo da variancia que é efetivamente herdada (variacdo genética
aditiva) e, portanto, a parte da variacdo da populacdo que serve como o substrato para as
mudancas evolutivas (Falconer & MacKay 1996, Steppan et al. 2002, McGuigan 2006,
Phillips & McGuigan 2006). Sua estrutura é determinada pelas interacdes funcionais e de
desenvolvimento geradas principalmente pela pleiotropia, mas também pelas
caracteristicas gendmicas que caracterizam as relac@es de ligacdo entre os loci. Por outro
lado, ela determina a taxa e a direcdo da resposta evolutiva a selecdo, bem como o0s
padrdes de divergéncia entre populactes seja sob selecdo ou deriva (Falconer & MacKay
1996, Marroig & Cheverud 2005, Phillips & McGuigan 2006).

Para entender melhor a estrutura de uma matriz G, precisamos primeiro analisar
de uma forma geral os efeitos alélicos de um lécus. Em um primeiro nivel, temos
diferentes alelos de um unico lécus gerando uma distribuicdo continua de um dado
carater. Em outro nivel, cada alelo pode também afetar mais de um carater (pleiotropia),
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de forma que diferentes alelos em um ldcus irdo ter diferentes niveis de efeitos diretos e
pleiotrépicos no conjunto de caracteres analisados. Os padrdes de associacdo entre alelos
dentro e entre l6cus gerardo o padrdo de variancia e covariancia genética dos caracteres
expressos na matriz G (Cheverud 1984, Falconer & MacKay 1996, Phillips & McGuigan
2006). Desta forma, a diagonal de uma matriz G (figura 1) apresenta a variancia genética
aditiva subjacente a cada carater, enquanto os valores expressos fora da diagonal refletem
a covariancia genética aditiva entre pares de caracteres (Cheverud 1984, Falconer &
MacKay 1996, McGuigan 2006).

1)
altura largura comprimento
1 2582 4410 90,57
2 2869 46,87 102,86
3 3127 56,35 118,36
4 2627 4339 94,00
S 2601 47,25 99,40
2)
Var.  Cove, Covg, 5,53 10,92 24,03
Cov., Var, Cov** 10,92 26,79 54,26
Cove, Cov., Var, 24,03 5426 116,29

Figura 1 — Exemplo de matriz de variancia/covariancia. 1) Tomemos por base a altura,
largura e comprimento de cinco espécimes. 2) A diagonal da matriz serd representada
pela variancia de cada carater na amostra (em negrito, na diagonal das matrizes). Os
elementos fora da diagonal serdo representados pelas covariancias entre 0s caracteres, ou
seja, 0 quanto variam em conjunto. Desta forma, por exemplo, Covc.a representa a
covariancia entre o comprimento e a altura.

Padrdes de covariancia, genética ou fenotipica, entre caracteres sdo criticos para se

entender a evolugdo de organismos complexos, independente dos processos evolutivos
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(deriva genética ou sele¢do natural) que estejam atuando sobre a populacéo. Isto porque a
covariancia é produzida quando caracteres compartilham sua base genética (ou de
desenvolvimento) e implica que estes caracteres ndo podem evoluir de forma
independente (Lande 1979, Marroig & Cheverud 2010).

Uma das linhas mais promissoras no estudo da matriz genética aditiva de
variancia/covariancia é a possibilidade de explorar como ela reage a processos evolutivos,
como a selecdo natural. A evolucdo de caracteres quantitativos pode ser explorada
utilizando-se a equacéo de resposta multivariada a selecédo proposta por Lande (1979):

AZ =GB

onde B representa a selecdo natural (ou o gradiente de selecéo), G representa a
variacdo genética aditiva e suas inter-relac6es (variancias e covariancias) e Az representa a
resposta dos caracteres a selecdo (Lande 1979). Esta equacéo representa a possibilidade
tedrica de se estimar a resposta de uma populacéo a pressdes de selecdo. Ao utilizarmos
esta equacdo, estamos simulando a acdo da selecdo natural sobre uma populacéo,
podendo observar, por exemplo, a direcdo da resposta produzida por estes vetores de
selecdo (figura 2). A direcdo e magnitude das respostas dependerdo, entre outros fatores,
do alinhamento entre os eixos de maior variacdo e a dire¢do em que a selecdo esta
atuando.
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Figura 2 — Paisagem adaptativa hipotética para dois caracteres, onde a cruz central indica
0 pico 6timo adaptativo e as elipses representam as isolineas de menor altura (adaptacéo).
Ha trés populacdes representadas (a, b, ¢) com seus respectivos padrBes de variancia e
covariancia (elipses em cinza) e as médias para dois caracteres (o centro de cada elipse
corresponde ao cruzamento dos dois eixos de varia¢do). O maior e 0 menor eixo de cada
elipse das populagOes representam respectivamente o primeiro e o segundo eixo de maior
variagdo na matriz G. No grafico da esquerda € possivel observar o gradiente de sele¢éo
() atuando sobre cada uma destas populacGes, enquanto na direita & possivel observar as
respostas evolutivas (AZ), com as setas indicando a dire¢cdo e a magnitude das respostas.
Modificado de Marroig & Cheverud (2010), com permisséo do autor.

Antes de analisarmos detalhadamente a figura 2, é preciso introduzir o conceito de
“linha genética de menor resisténcia evolutiva” (Schlutter 1996). Esta linha representa a
direcdo multivariada de maior variacdo genetica (gmax) OU fenotipica (pmax) €M umMa
populacdo e nada mais é do que a combinacdo linear de um grupo de caracteres que
apresenta 0 maximo da variacdo disponivel para esta populacéo, representada no primeiro
componente principal. Esta linha define o eixo de menor resisténcia a sele¢do natural ou
deriva genetica de uma populacdo, simplesmente porque é o0 eixo de maior variagdo
genetica disponivel (Schlutter 1996). Ela influenciard n&o so a direcdo como a magnitude
das respostas, dependendo do seu alinhamento a direcdo da selecdo atuando sobre uma
populacgéo.

No exemplo hipotético da figura 2, sdo demonstradas trés populag¢des que diferem
na sua posicdo em relacdo ao pico adaptativo, mas que compartilham o mesmo padréao de
covariancia. A selecdo atuard nas trés populagdes puxando-as na direcdo do pico

adaptativo mais proximo, mas a orientacdo do gradiente de selecdo diferira devido a
11



posicdo de cada populacdo na paisagem adaptativa. Apesar de nos trés casos a selecéo
especificar o caminho retilineo mais curto ao pico, as trajetorias evolutivas de cada
populacdo (AZ) ao longo das geragdes serdo distintas. Na populagdo “c” os eixos de
maior variacdo genética ndo estdo alinhados a direcdo da selecdo e por conta disto a
resposta sera curvilinea. Como 0 eixo de maior variagdo (pmax) apresenta quase o dobro
da variagdo do segundo eixo, a resposta inicial serd altamente influenciada pela direcéo
imposta por este primeiro eixo. E importante lembrar que este eixo influencia nfo so a
direcdo da resposta, mas também a sua magnitude (representada pelo nimero de setas ao
longo da trajetdria). Esta diferenca na magnitude das respostas é melhor exemplificada ao
analisarmos as populaces “a”e “b”. E possivel notar que a magnitude da resposta de “a”
€ muito maior que de “b” (representada por um menor nimero de setas) porque a
direcdo da selegéo (B) esta alinhada ao eixo de maior variagdo na populagdo “a” (pmax), €
com o0 segundo eixo no caso da populacdo “b”. Uma maior variacdo disponivel se
refletira. em uma maior magnitude de resposta. E possivel notar inclusive que as
diferencas nas magnitudes das respostas destas populacbes devido as diferencas nas
variancias se sobrepdem as pressdes de selecdo ja que na populagdo “b” a inclinacédo da
paisagem em direcdo ao pico é maior, refletindo uma selecdo mais forte neste caso.
Entretanto, a magnitude das mudancgas na populacdo “a” é maior (representada por um
namero menor de setas) (Marroig & Cheverud 2010).

Concatenando as duas linhas de pesquisa

Enquanto a integracdo morfologica descreve os padrbes de relacdo entre
caracteres e testa hipoOteses sobre as relagdes de desenvolvimento e/ou fungdes
subjacentes, a genética quantitativa possui ferramentas para investigar as forcas que
podem ter gerado os fenotipos, além de poder prever, até certo ponto, as possibilidades
evolutivas de uma populacéo.

Apesar do trabalho pioneiro de Olson & Miller ter sido publicado no final da
década de 60 do século passado, foi somente nas décadas de 80 e 90 que o estudo da
integracdo morfolégica deu um salto, quando Cheverud (1982, 1984, 1995, 1996) langou

as bases para o estudo da integracdo morfolGgica sob a ética da genética quantitativa.
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Tomando como base o trabalho de Lande (1979), mostrou como as estruturas de
covariancia dos organismos s&o moldadas pelas relagdes funcionais e de desenvolvimento
entre os caracteres, afetando a forma como evoluem. Para tanto, utilizou como
ferramentas as matrizes de covariancia e correlacdo genéticas aditivas (G) e fenotipicas
(P).

Tomemos como exemplo, 0s quatro niveis de integracdo morfoldgica definidos
por Cheverud (1996): fatores funcionais e de desenvolvimento, no nivel individual; e
fatores genéticos e evolutivos, no nivel populacional. Modelos de genética quantitativa
especificam as relacdes entre os diferentes niveis de integracdo morfoldgica. Padrbes de
integracdo funcional ou de desenvolvimento causam integracdo genética ao moldar
efeitos pleiotrépicos e epistaticos subjacentes aos caracteres que sdo herdados em
conjunto. A integracdo genética, por sua vez, resulta na integracdo evolutiva ao fazer com
que estes caracteres evoluam de forma coordenada, ou porque sdo herdados, ou
selecionados juntos (Cheverud 1982, 1984, 1996).

Para que possamos aplicar modelos evolutivos da genética quantitativa sobre
matrizes G (ou P) na tentativa, por exemplo, de prever o efeito da sele¢cdo ou
principalmente de reconstruir a historia da selegdo sobre o0s caracteres, € necessario que
esta matriz tenha permanecido, pelo menos a grosso modo, constante (ou proporcional)
ao longo do tempo (Lande 1979). Tal constancia da estrutura de covariancia genética
pode ser avaliada pela comparacdo de populagdes descendentes relacionadas (Lande
1979). Entretanto, medidas acuradas de G para caracteres morfoldgicos sdo dificeis ou
mesmo impossiveis de serem obtidas para diversas espécies e populacfes a0 mesmo
tempo. Isto porque é necessdrio um grande numero de individuos aparentados, com
genealogia conhecida (Cheverud 1988, Steppan 1997). Em contrapartida, matrizes de
covariancia fenotipicas sdo mais facilmente obtidas. Quando a matriz G ndo estd
disponivel, a matriz P pode ser utilizada em seu lugar se elas forem similares ou pelo
menos proporcionais (Cheverud 1988, Steppan 1997). A matriz P tem se mostrado como
uma substituta confiavel de G em diversos grupos (Arnold 1981, Cheverud 1988, Arnold
& Phillips 1999), incluindo mamiferos (Marroig & Cheverud 2001, Oliveira et al. 2009,
Porto et al. 2009).
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Como, entretanto, a matriz G € o resultado de frequéncias génicas e efeitos
alélicos de diferentes loci sobre os caracteres, em algum momento da divergéncia
evolutiva os padrdes genéticos aditivos devem mudar, pelo menos em alguma extensdo
(Marroig & Cheverud 2001). Até que ponto entdo, deste processo de mudanca, a matriz
P permanece como uma substituta razodvel de G? Uma forma de responder a esta
questdo é analisar um ndmero grande de matrizes ao longo de uma filogenia. Varios
trabalhos que analisaram as similaridades entre as duas matrizes atestam que P pode ser
usada com confianga como substituta de G (Arnold 1981, Cheverud 1988, Steppan 1997,
Arnold & Phillips 1999, Marroig & Cheverud 2001, Oliveira et al. 2009, Porto et al. 2009).
Considerando que a covariancia fenotipica € resultado da soma de suas covariancias
genéticas e ambientais (P = G + E), é pouco provavel uma constancia da matriz
fenotipica sem uma constancia da matriz genética, caso esta ultima contribua como um
componente substancial da primeira (Lande 1979, Cheverud 1984, 1988). Como as
matrizes P de mamiferos tem se mostrado bastante similares ao longo do tempo, e
também similares as poucas matrizes G que dispomos, é razoavel estender esta
semelhanca as matrizes G. Do contrario teriamos que assumir que a por¢do ambiental das
matrizes tem se modificado de forma a compensar as modificacBes genéticas, mantendo

as matrizes fenotipicas similares ao longo do tempo, o que parece altamente improvavel.

A obtencdo da matriz P, apesar de muito mais simples que a sua contraparte, a
matriz G, ainda necessita de alguns cuidados. Se dispuséssemos de grandes amostras para
populagdes do mesmo sexo, da mesma idade, da mesma localidade, enfim, uma amostra
que estivesse livre de possiveis fatores que normalmente influenciam nas estruturas de
covariancia e correlagdo entre os caracteres, o trabalho seria simples (figura 3).
Entretanto, ao lidar com populacGes naturais, tais requisitos sdo muito dificeis de serem
obtidos. Desta forma, ao gerar estas matrizes, precisamos levar todos estes fatores em
consideracdo e se possivel, controla-los estatisticamente, para que seus efeitos nédo
mascarem o0s padrdes de interesse neste trabalho, que sdo aqueles que refletem a
arquitetura genética subjacente

14



50 — T T T T T T 1 50 T B —
r=0370 r=0,212
p < 0,001 p = 0,001
40 - 40+ ‘ T
m M F UJ M
N M M m N M M M
s s
n_ " M n_ " 1}
30 o 30 . ) |
20 | | | | | | | | 20 | | | | | | | | |
7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17
ISPM ISPM

Figura 3 — E necessario controlar estatisticamente fontes de variagio que ndo estdo
ligadas a0 mapa genotipico/fenotipico, do contrario, parte da covariancia observada sera
devido a estas fontes de variacéo e ndo a arquitetura genética subjacente. Por exemplo, ao
ndo levarmos em consideracdo o dimorfismo sexual, as diferencas nas médias dos
caracteres entre 0s sexos (esquerda) estdo inflando as reais estimativas (direita).

Modelo de estudo: os crinios e a ordem Didelphimorphia

Durante o periodo Terciario (de 65 a 3 m.a.a.) a América do Sul era uma ilha,
isolada dos demais continentes. Como resultado deste isolamento, faunas de mamiferos
Unicas e autdctones, incluindo géneros, familias e ordens, puderam se desenvolver
(Marshall et al. 1979). Entre eles, estavam os marsupiais, que evoluiram de forma isolada
por 35 milhdes de anos, ocupando 0s mais variados nichos, desde o dos pequenos
insetivoros, passando pelo nicho dos grandes carnivoros (compartilnado com as aves) e
ainda avancaram em direc&o ao nicho ocupado pelos roedores (Tyndale-Biscoe 2005).

No inicio do Terciario, ja eram encontradas todas as linhagens de marsupiais que
predominariam pelos préximos 65 milhdes de anos (Tyndale-Biscoe 2005). Apesar disto,
nenhuma das ordens viventes parece ter representantes anteriores ao Cretaceo tardio
(Archer & Kirsch 2006). Este isolamento total terminaria entre o Oligoceno e o inicio do
Mioceno (ca. de 35 e 25 ma.a.a.), com a chegada dos roedores e primatas (Marshall 1988,
Oliveira et al. 2009). Entretanto, a mudanca mais dréastica na mastofauna Sul-Americana
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somente ocorreria no final do Plioceno (ca. 3 m.aa). Neste periodo, houve o
soerguimento do istmo do Panama4, criando uma ligacdo de terra permanente entre as
duas Américas (Marshall et al. 1979, Marshall 1988). Tal fendmeno, conhecido como “the
great American fauna interchange”, permitiu uma troca faunistica entre os dois continentes:
houve uma enxurrada de espécies de mamiferos provenientes do norte invadindo a
Ameérica do Sul, e um numero menor de espécies percorrendo 0 caminho inverso
(Marshall 1988), colocando um fim a este isolamento.

Atualmente, os Metatheria (marsupiais) sdo encontrados somente nas regioes
Australianas (Australia, Nova Guiné, Tasmania e ilhas adjacentes) e no continente
Americano, apesar de no passado terem se distribuido por todos os continentes,
incluindo a Antértica (Palma 2003). Nas Ameéricas existem trés ordens atuais:
Didelphimorphia, Paucituberculata e Microbiotheria (Wilson & Reeder 2005). A ordem
Microbioteria é composta por uma Unica espécie, Dromiciops gliroides, conhecida como
“Monito del Monte”, que habita as florestas temperadas do Chile e Argentina (Patterson &
Rogers 2007). Paucituberculata é composta por uma familia, Caenolestidae, trés géneros e
seis espécies (Patterson 2007). A ordem Didelphimorphia é de longe a mais diversa e
apesar de possuir também uma Unica familia, inclui 19 géneros e 97 espécies (Gardner
2007, Voss & Jansa 2003). Apesar de serem encontradas no continente Americano, estas
trés ordens ndo formam um grupo monofilético. Paucituberculata é reconhecida
atualmente como grupo irmdo de Didelphimorphia, mas Microbiotheria, por sua vez, é
grupo irmdo do clado Australidelphia, formado pelas quatro ordens de marsupiais
australianos, Dasyuromorphia, Diprotodontia, Notoryctemorphia, e Peramelemorphia
(Meredith et al. 2008).

Didelphimorphia, como ja mencionado, possui uma Unica familia, dividida em
duas subfamilias, Caluromyinae e Didelphinae (Gardner 2007). Podemos dividir os
Didelphinae em trés grupos principais baseados no tamanho do corpo. O grupo dos
grandes agrega Chironectes, Didelphis, Lutreolina e Philander. Metachirus é o Gnico considerado
como de tamanho médio, mas em algumas ocasifes é agrupado junto aos grandes. Os de
menor tamanho (“mouse opossums™) agrupam todos os outros géneros (Chacodelphys,
Cyrptonanus, Gracilinanus, Hyladelphys, Lestodelphys, Marmosa, Marmosops, —Micoureus,
Monodelphis, Thylamys e Tlacuatzin). A subfamilia Caluromyinae é composta por trés
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géneros, Caluromys, Caluromysiops e Glironia (Gardner 2007). H& uma grande variacdo de
tamanho entre estes géneros (figura 4) e o cranio do menor deles, Chacodelphys, mede
aproximadamente dois centimetros. Seu pequeno tamanho € rivalizado apenas pelas
menores espécies do género Monodelphis (Gardner 2007). No outro extremo encontra-se
Didelphis, que compreende as maiores espécies de marsupiais viventes das Américas.
Dentre elas, destaca-se D. virginiana, cujos exemplares podem chegar a pesar 7 Kg
(Gardner 2007).

As relacBes filogenéticas dentro da ordem Didelphimorphia parecem estar
relativamente bem resolvidas, particularmente entre os géneros maiores (Didelphis,
Philander, Lutreolina e Chironectes). Mesmo a posi¢do de Metachirus, que por muito tempo foi
controversa, ora sendo relacionado aos pequenos (Reig et al. 1987, Palma & Spotorno
1999) ora aos grandes (Kirsch & Palma 1995, Patton et al. 1996), tem se mostrado mais
consistente, sendo agrupado aos géneros maiores (Jansa & Voss 2000, Voss & Jansa
2003, Steiner et al. 2005, Voss & Jansa 2009). Dentre os géneros menores, vale ressaltar a
posi¢cdo de Chacodelphy, que tem se mostrado problemética. Como ha somente um Unico
espécime conhecido, ainda ha um grande nimero de dados ausentes (Voss & Jansa 2009).
Outro género que merece atencdo é Micoureus, que tem tido seu status questionado, por ter
se agrupado com outras espécies de Marmosa (Voss & Jansa 2009). A posicdo dos
Caluromyinae também é relativamente constante, como uma subfamilia irm& de
Didelphinae (Reig et. al. 1987, Jansa & Voss 2000, Voss & Jansa 2003, 2009), apesar de ja
ter sido considerada como uma familia no passado (Kirsch & Palma 1995). Sigo neste
trabalho a filogenia proposta por Voss & Jansa (2009), que compreende o0 mais completo
trabalho de filogenia dos Didelphimorphia, tanto no nimero de espécies quanto no
namero de caracteres, incluindo dados morfoldgicos, citogenéticos e moleculares (figura
5). Quanto a taxonomia, para 0s niveis especificos e genéricos, sigo a proposta por
Gardner (2007), com a inclusdo do género Tlacuatzin (Voss & Jansa 2003). Para 0s niveis
supragenéricos tribos e subfamilias, sigo Voss & Jansa (2009).
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Monodelphi
MN

Figura 4 — Alguns exemplos de cranios de Didelphimorphia mostrando um pouco da
sua diversidade de formas e tamanhos. Modificado de Astia de Moraes 2004, com
permissdo do autor. Escala = 1cm.
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Combined
Molecular + Nonmolecular
(including Chacodelphys)

q

0.1
substitutions/site

Thylamys macrurus
Thylamys pusillus
Thylamys pallidior
Thylamys venustus
Leslodelphys halli

N Gracilinanus aceramarcae
Gracilinanus microtarsus

—P Gracilinanus agilis
p Gracilinanus emiliae
Cryptonanus chacoensis
Cryptonanus unduaviensis
— Chacodelphys formosa

Marmosops noctlivagus

Marmosops impavidus

Marmosops incanus
Marmosops pinheiroi

Marmosops parvidens
Didelphis albiventris
Didelphis marsupialis
Didelphis virginiana
Phifander mcilhennyi
Philander opossum
Phifander frenatus
Lutreolina crassicaudata
Chironectes minimus
Metachirus nudicaudatus
Marmosa robinsoni
Marmosa mexicana
Marmosa rubra
Marmosa murina
Marmosa regina
Marmosa paraguayana

Marmosa demerarae
Marmosa lepida
Tlacuatzin canescens
Monodelphis brevicaudata
Monodelphis theresa
Monodelphis emiliae

Monodelphis peruviana
Hyladelphys kalinowskii

Caluromys lanatus
{ E Caluromys philander
Caluromysiops irrupta

Glironia venusta

to outgroups

Figura 5 — Filogenia proposta por Voss & Jansa (2009) e utilizada neste trabalho.
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Os Didelphimorphia distribuem-se desde o extremo sul da América do Sul até seu
limite norte no leste do Canada. A grande maioria das espécies ocupa ambientes
florestados, mas ha as que ocorrem em areas mais abertas, incluindo a Caatinga, 0
Cerrado, o Chaco e habitats montanhosos arbustivos (Gardner 2007).
Predominantemente de habitos noturnos, podem ser arboricolas, terrestres, escansoriais,
fossoriais e até mesmo semi-aquaticos (Gardner 2007). Alimentam-se principalmente de
pequenos vertebrados, artropodes, frutas e néctar, e a importancia relativa destes itens
varia de espécie para espécie (Vieira & Astlia de Moraes 2003). E possivel ordenar os
Didelphimorphia em um continuo de habitos alimentares, partindo da frugivoria de um
lado até o outro extremo, a carnivoria (figura 6, adaptado de Vieira & AstGa de Moraes
2003). Entretanto, ndo ha, entre oS marsupiais americanos, espécies estritamente
carnivoras (ou seja, que s6 se alimentem de matéria animal) ou que se alimentem

exclusivamente de matéria vegetal (Vieira & Astla de Moraes 2003).

I 1 Il v V
Caluromys Micoureus Didelphis Philander L estodelphys
Caluromysiops Marmosa ‘ Metachirus Lutreolina
Glironia* Marmosops Thylamys Chironectes
Gracilinanus Monodelphis
FRUGIVOROS —_— CARNIVOROS

Figura 6 — Os habitos alimentares dos géneros de Didelphimorphia mostram um
continuo, desde essencialmente frugivoras (), passando por diferentes graus de
generalismo (ingestdo mais ou menos freqlente de insetos ou pequenos vertebrados, Il —
1V), até os que se alimentam essencialmente de outros animais (V). * - O género Glironia
foi acondicionado na classe | por suas afinidades morfoldgicas com outros géneros desta
classe, ja que até o momento da publicacdo deste trabalho (Vieira & Astla de Moraes
2003), ainda ndo havia informacdes a respeito dos seus habitos alimentares.
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Crinios

A estrutura craniana é particularmente util em estudos de integracdo morfoldgica
por possuir complexos padrdes de crescimento e varias funcBes exercidas pelos seus
diferentes érgdos (Moore 1981). Enquanto varias destas fun¢des, como integracdo neural,
olfato, viséo, respiracdo, mastigacéo e degluticdo, podem ser distintas até certo grau, sédo
servidas por uma série de Orgdos interconectados ou mesmo comuns, necessitando
integracdo de estruturas de outra forma dissociadas.

Com base nas relagGes de desenvolvimento e/ou fungGes comuns, reconhecemos
(Cheverud 1995, Marroig & Cheverud 2001, Marroig et al. 2009, Porto et al. 2009, Shirai
& Marroig 2010) duas regides principais do cranio: o neurocranio e a face. A regido do
neurocranio é formada por células do mesoderma paraxial (Moore 1981) e € dividida na
abdboda craniana, que responde pelo crescimento do cérebro; a base craniana, que
responde tanto pelo crescimento do cérebro, quanto, até certo ponto, por fatores
somaticos de acdo tardia (células da crista neural, ver Cheverud 1995 para detalhes); e
pela orbita, que responde pelo crescimento dos olhos. Ja a face, cuja origem séo as células
da crista neural (Moore 1981), é dividida na regido oral, correspondendo ao crescimento
dos dentes e da cavidade oral; a regido nasal, respondendo pelo crescimento da cartilagem
do septo nasal; e do zigomatico, que corresponde a regido de fixacdo e atividade dos
musculos da mastigacéo (Cheverud 1995).

Aparentemente, este padrdo de integragéo, baseado no desenvolvimento e fungdo
compartilhado pelas diferentes regiGes do cranio, é observado em diferentes grupos de
mamiferos (Cheverud 1995, Zelditch 1988, Zelditch & Charmicael 1989, Marroig &
Cheverud 2001, Marroig et al. 2009, Oliveira et al. 2009, Porto et al. 2009, Shirai & Marroig
2010). Os padroes gerais do crescimento e desenvolvimento destes cranios parecem
fornecer a base estrutural para a estabilidade nos padrdes de correlagbes no grupo.
Enquanto os detalhes do crescimento e integracdo morfologica diferem entre as espécies,
fatores de integracdo gerais, como a disjuncdo de crescimento dos fatores neurais e
somaticos, sdo encontrados ao longo do grupo e devem resultar em padrbes de
integracdo morfolégico comuns entre os mamiferos (Cheverud 1995).
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Agregando os conceitos da integragdo morfoldgica com os métodos fornecidos
pela genética quantitativa, meu objetivo foi analisar a diversificagdo morfoldgica nos
cranios dos marsupiais Didelphimorphia. Baseado em uma amostra representativa desta
ordem, abrangendo 14 dos 19 géneros reconhecidos atualmente (Gardner 2007, Voss &
Jansa 2009), no primeiro capitulo séo comparados os padrées de integracdo morfoldgica,
com a finalidade de testar a sua constancia ao longo do tempo. Se estes padrdes se
mostrarem similares, serd possivel utilizar as matrizes fenotipicas destes géneros em
analises macroevolutivas, através da genética quantitativa comparativa. De forma paralela,
sdo analisadas também as magnitudes da integracdo, ja que se acredita que ambos tenham
importantes implicacGes na diversificagdo morfologica. Adicionalmente, é verificado se a
histéria evolutiva do grupo exerceu alguma influéncia sobre os padrfes e magnitudes,
bem como se estes estéo relacionados as diferencas morfoldgicas entre 0s géneros.

O desenvolvimento pode ser uma fonte importante para mudancas morfoldgicas
evolutivas (Klingenberg 1998). As matrizes de covariancia sdo fruto de um grande
conjunto de processos de desenvolvimento, funcionais e de fatores genéticos como
efeitos pleiotropicos ao longo da ontogenia. Sempre que ha uma variagdo no
desenvolvimento entre individuos de uma populagdo, a matriz de covariancia esta sujeita
a mudancas (Mitteroecker & Bookstein 2007). Com base nestas informagdes, analises dos
padrOes e magnitudes de integracdo ao longo da ontogenia sdo extremamente
importantes, embora tenham sido praticamente ignorados na literatura. Anélises mais
detalhadas dos padrdes de covariancia ao longo do desenvolvimento podem ser Gteis no
entendimento do comportamento destas matrizes em populagdes adultas (Mitteroecker &
Bookstein 2009). Desta forma, no segundo capitulo, as anélises efetuadas no primeiro
capitulo sdo estendidas as trajetorias ontogenéticas dos Didelphimorphia. O objetivo é
avaliar se os padrdes e magnitudes observados entre os adultos séo semelhantes ao longo
do desenvolvimento, apds o nascimento.

Ao se estudar a integracdo morfoldgica, ha outros aspectos, além dos padrdes e
magnitudes, que devem ser considerados, como as consequéncias evolutivas a eles
associados. Quanto aos mamiferos, as magnitudes tém se mostrado especialmente
varidveis , mesmo em grupos mais relacionados entre si (Marroig & cheverud 2001,
Oliveira et al. 2009, Porto et al. 2009, Shirai & Marrroig 2010). Gracas a publicacéo
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recente de metodologias destinadas a medir algumas métricas evolutivas, como, por
exemplo, a capacidade de uma populagdo em evoluir na mesma diregdo em que a selegdo
estd atuando (Hansen & Houle 2008, Marroig et al. 2009), no terceiro capitulo sdo
exploradas algumas das consequiéncias evolutivas dos padrdes e magnitudes observados
para a ordem Didelphimorphia, de forma a determinar até que ponto a integracdo
observada neste géneros facilita ou restringe as suas mudangas evolutivas. Como grande
parte da variagdo observada neste grupo se deve a variagdes alométricas, sédo analisados 0s
efeitos que a alometria desempenha sobre estas conseqtiéncias evolutivas, removendo o
seu efeito e comparando com os resultados obtidos originalmente.

O quarto capitulo entra nesta tese como um estudo de caso. Tamanho e forma
sdo duas propriedades importantes dos organismos, e usualmente uma grande porg¢do da
variabilidade em dados morfométricos esta relacionada ao tamanho dos individuos (e.g.
Aragon et al. 1998, Carrasco 2000, Weahausen & Ramsey 2000), podendo resultar em
mudancas na forma associada. Utilizando os dois géneros melhor amostrados dentre os
Didelphimorphia, Didelphis e Philander, que s&o também géneros irmdos, sdo analisados 0s
efeitos destes fatores em suas trajetOrias ontogenéticas. Utilizando a morfometria
tradicional associada a geométrica, bem como anélises dos padrdes alométricos, sdo
separados os efeitos de tamanho e forma em cada cranio e avaliados a importancia de
cada um ao longo das trajetdrias ontogenéticas destes dois géneros.

OBJETIVOS

1) Testar a constdncia, ou similaridade, das matrizes fenotipicas da ordem
Didelphimorphia. Desta forma pretendo analisar se estas matrizes podem ser
submetidas a anélises envolvendo modelos de genética quantitativa. Calculo, de
forma a complementar estes resultados, as magnitudes da integracdo em cada
género e comparo ambos os resultados a filogenia e as distancias morfoldgicas do
grupo, de forma a avaliar o efeito destes fatores sobre os padrdes e processos;
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2) Auvaliar se os padrBes e magnitudes de integracdo morfoldgica observados entre os
espécimes adultos dos géneros de Didelphimorphia sdo semelhantes ao longo da
ontogenia, apds 0 nascimento;

3) Analisar o efeito do tamanho (alometria) nos padrbes e magnitudes de integracdo
morfoldgica, comparando 0 mesmo grupo antes e apds a remocdo do tamanho.
Considerando que a magnitude tem se mostrado mais variavel entre os mamiferos,

analiso as consequiéncias evolutivas a ela associadas;

4) Comparar as trajetorias ontogenéticas de dois géneros irmdos de marsupiais
Didelphimorphia, Didelphis e Philander. Comparo os padrdes alométricos
ontogenéticos de forma a analisar as similaridades e diferencas entre eles.
Associando as morfometrias tradicional e geométrica, analiso mudancas na forma

e no tamanho, na tentativa de entender a evolucédo craniana nestes géneros.
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CAPITULO

Padrdes de covariancia, correlacdo e magnitudes da
integracdo morfoldgica em marsupiais do Novo

Mundo (Mammalia, Didelphimorphia)




INTRODUCAO

Quando langcaram seu livro, Morphological Integration, Olson e Miller (1958) tinham
uma visdo muito clara de que organismos eram entidades complexas e como tal deveriam
ser analisados, visdo esta que veio chocar-se com 0 pensamento reducionista vigente na
época. Para eles, cada componente de um organismo era formado de maneira que o papel
por ele desempenhado na existéncia e funcdo do todo era feita de forma harmoniosa,
com respeito as demais partes. Hoje em dia sabemos que estavam certos, que organismos
sdo sistemas complexos, formados por caracteres que interagem por compartilhar
processos funcionais, genéticos e de desenvolvimento (Cheverud 1984, 1996a, Wagner et
al. 2007). E o somatorio destes caracteres que, na sua interdependéncia de forma,
produzem o organismo (Olson & Miller 1958). Mas cada uma destas partes também
apresenta uma relativa independéncia das demais, justamente porque, se sdo unidos a
alguns caracteres por estes processos, sdo separados de outros por ndo compartilharem
0s mesmos processos funcionais, genéticos e de desenvolvimento (Cheverud 1984,
1996a, Wagner et al. 2007). A estes grupos de caracteres mais relacionados entre si que
com outros, chamamos modulos (Chernoff & Magwene 1999, Wagner et al. 2007).

A genética quantitativa se ocupa do estudo dos caracteres quantitativos,
condicionados por muitos loci de pequeno efeito, mas que ainda assim seguem as
mesmas leis de transmissdo e possuem as mesmas propriedades gerais que 0s genes de
caracteres qualitativos, estudados por Mendel (Falconer & Mackcay 1996). Como estes
caracteres quantitativos séo influenciados por varios loci, em geral de pequeno efeito, ndo
é possivel analisar a segregacdo de cada loci individual através das geragdes. O objeto de
estudo, que antes eram as diferencas qualitativas descontinuas entre os individuos, passa a
ser a expressdo da variacdo fenotipica na populacdo (Falconer & Mackcay 1996), esta
mesma populacdo que também € o foco da integracdo morfoldgica (Olson & Miller
1958). Concatenar as duas linhas de pesquisa nos fornece um meio extremamente
poderoso de analisar, ndo s6 os padrdes e as hipdteses de relacionamento entre 0s
caracteres (integracdo morfoldgica), como também investigar as forcas geradores (e.g.
deriva genética, selecdo natural) dos fendtipos, poder prever, até certo ponto, as
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possibilidades evolutivas bem como determinar os processos de selecdo que foram
responsaveis por moldar os fenotipos de uma populagéo (genética quantitativa).

Dentro da genética quantitativa, as relagdes entre os caracteres sdo resumidas na
matriz de covariancia genética aditiva (matriz G), composta pela porcdo da variancia que
é efetivamente herdada, no sentido de transmissdo do valor dos pais para os filhos, ou
seja, de semelhanca por parentesco (Falconer & MacKay 1996, Steppan et al. 2002,
McGuigan 2006, Phillips & McGuigan 2006). Além disto, ela determina a taxa e a dire¢do
da resposta evolutiva a selecdo, bem como os padrbes de divergéncia entre populacGes
(Lande 1979, Falconer & MacKay 1996, Marroig & Cheverud 2005, Phillips & McGuigan
2006). Apesar de originalmente seu estudo ter sido desenvolvido para escalas de tempo
compreendidas entre algumas geracfes (microevolucéo), ela pode ser extrapolada para
periodos maiores de tempo (macroevolucdo) sob determinadas condi¢Bes. A mais crucial
delas refere-se a constancia, ou proporcionalidade, da matriz G ao longo do periodo
evolutivo em questdo (Lande 1979, Cheverud 1988, Steppan et al. 2002). Modelos
tedricos diferem quanto a evolugdo de G. Enquanto Lande (1980) defende que ela
permaneceria relativamente constante durante um longo periodo de tempo, através do
balanco entre a taxa de mutacéo e a selecdo estabilizadora, Turelli (1988) acredita que 0s
pardmetros necessarios para garantir esta constancia sdo muito restritivos. Ambos
concordam, entretanto, que a constancia das matrizes G é uma premissa que deve ser
testada empiricamente para cada grupo que se pretende analisar.

Matrizes G sdo muito dificeis de serem obtidas empiricamente. Estimar
correlagdes e covariancias genéticas com confiabilidade razoavel requer um ndmero
grande (centenas ou mesmo milhares) de individuos aparentados e com genealogia
conhecida, sendo complicada de ser obtida mesmo em organismos modelo (Steppan et al.
2002, McGuigan 2006). Ha uma série de estudos que demonstram a similaridade entre
matrizes G e sua contraparte fenotipica (P) (Arnold 1981, Cheverud 1988, Steppan 1997,
Arnold & Phillips 1999, Marroig & Cheverud 2001, Oliveira et al. 2009, Porto et al. 2009).
E possivel, portanto, utilizar matrizes de covaridncia fenotipicas em substituicdo as
matrizes G. A vantagem é que Padrdes de covariancia e correlagdo fenotipicos séo mais
facilmente obtidos, por necessitarem de amostras menores, cujas genealogias néo

precisam ser conhecidas (Cheverud 1988).
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Deste modo, a fim de testar a similaridade da matriz P ao longo da evolugdo,
selecionei como objeto de estudo os marsupiais da ordem Didelphimorphia. Os
marsupiais compreendem um ramo muito interessante dentro dos mamiferos, sendo
distinguidos dos demais, principalmente pelo seu modo reprodutivo. Enquanto em
mamiferos placentéarios o investimento materno é dividido entre o estagio intrauterino e o
periodo de lactagdo, 0s marsupiais sdo caracterizados por um curto periodo de gestacdo
intrauterina. O filhotes nascem em um estagio bem imaturo, e precisam se deslocar até o
marsupio (ou regido das tetas), se prender a teta e entdo sugar o leite. (Smith 1996).

A ordem Didelphimorphia é a mais diversa das ordens de marsupiais encontradas
no continente Americano, distribuindo-se desde o extremo sul da América do Sul até o
leste do Canada. A grande maioria das espécies ocupa ambientes florestados, mas ha as
que ocorrem em areas mais abertas, incluindo a Caatinga, o Cerrado, o Chaco e habitats
montanhosos arbustivos (Gardner 2007). Majoritariamente de habitos noturnos, podem
ser arboricolas, terrestres, escansoriais, fossoriais e até mesmo semi-aquéticos (Gardner
2007).

O objetivo principal deste primeiro capitulo é entdo testar a similaridade das
matrizes fenotipicas da ordem Didelphimorphia, com o intuito de analisar se elas sdo
candidatas & andlises futuras de padrdes macroevolutivos, foco da genética quantitativa
comparativa. Como as magnitudes de integracdo morfoldgica nos fornecem informacées
que complementam as obtidas com as analises dos padrdes, calculei estes valores para 0s
géneros analisados. Avaliei ainda se a histdria evolutiva ou as distancias morfoldgicas
estdo relacionadas aos padrdes e as magnitudes observados.

MATERIAIS E METODOS

Amostra

Utilizando um digitalizador tridimensional (Microscribe MX) obtive as
coordenadas tridimensionais (X, y, z) referentes a 32 marcadores geométricos externos:
oito tomados na linha central e 12 em cada um dos lados (esquerdo e direito) do cranio
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(figura 1.1, tabela 1.1). Posteriomente, estes marcadores foram transformados em 62
distancias euclidianas (distancias lineares tridimensionais), reduzidas a 35 usando a média
entre as distancias presentes nos dois lados do créanio (figura 1.1, tabela 1.2). Sempre que
um dos lados estivesse danificado, impedindo a obtencédo das medidas, 0 outro lado foi
usado como substituto a média. Estas distancias foram selecionadas de forma a
representar todas as regibes do cranio que compartiilham uma histéria de
desenvolvimento e/ou performance funcional, bem como para representar a estrutura
craniana como um todo e evitar problemas de redundancia (Cheverud 1995).

Figura 1.1 - Cranio de Didelphis marsupialis ilustrando os marcadores geométricos
utilizados (acima) e as distancias euclidianas entre eles (abaixo).
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Tabela 1.1 - Marcadores geomeétricos definidos para Didelphimorphia.

Marcador geométrico Descrigdo
Centrais
IS interincisivo superior
NSL extremidade rostral do nasal (posicdo medial)
NA sutura entre frontal e nasal (posicdo medial)
BR sutura entre frontal e parietal (posicdo medial)
LD sutura entre parietal e supra occipital (posicdo medial)

BA
OPI
PNS

Laterais

ponto mediano ventral da margem do fordmen magno
ponto mediano dorsal da margem do foramen magno
espinha caudal do nasal

PM
zs
PT
TSP
AS

Z
MT
APET
P

TS
EAM
ZYGO

sutura entre maxilar e pré-maxilar no alvéolo
sutura superior entre jugal e maxilar

sutura entre frontal, parietal e esfendide
sutura entre temporal, esfendide e parietal
sutura entre parietal, temporal e supra-occipital
sutura inferior entre jugal e maxilar
tuberosidade maxilar, caudal ao quarto molar
porc¢do petrosal do temporal

processo jugular

sutura entre temporal e esfendide no petrosal
meato auditivo externo rostral

sutura inferior entre jugal e temporal

Tabela 1.2 — Distancias euclidianas definidas a partir dos marcadores geométricos (tabela
1) e hipdteses de integragdo morfologica.

Medidas Regides Sub-regides Medidas Regides Sub-regides
ISPM Face Oral ZSZ1 Face Oral, zigomatico
ISNSL Face Nasal ZIMT Face Oral
ISPNS Face Oral, nasal Z1ZYGO Face Zigomatico
PMZS Face Oral ZITSP Face Zigomatico
PMZI Face Oral MTPNS Face Oral
PMMT Face Oral PNSAPET  Neurocranio Base
NSLNA Face Nasal APETBA Neurocranio Base
NSLZS Face Nasal APETS Neurocranio Base
NSLZI Face Oral, nasal BAEAM Neurocranio Base
NAPNS Face Nasal EAMZYGO Face Zigomatico
NABR Neurocrdnio  Calota ZYGOTSP  Neurocranio Zigomatico
BRPT Neurocranio Calota BAOPI Neurocranio Base
BRAPET Neurocranio  Calota LDAS Neurocranio Calota
PTAPET Neurocranio  Calota BRLD Neurocranio Calota
PTBA Neurocranio  Calota OPILD Neurocranio Calota
PTEAM Neurocranio  Calota PTAS Neurocranio Calota
PTZYGO Neurocrdnio  Zigomético JPAS Neurocranio Calota
PTTSP Neurocranio  Calota, zigomatico
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Cada cranio foi medido duas vezes permitindo o célculo das repetibilidades e a
mensuragdo do erro a elas associado (Falconer 1989). A repetibilidade foi calculada para
cada género separadamente e os valores obtidos variaram de 0,902 a 1,0, com média de
0,99 e desvio padrdo de 0,01. Conclui, portanto, que o erro na mensuragdo dos espécimes
foi minimo e teve um impacto desprezivel nos resultados. Consequentemente, usei a
média entre a primeira e a segunda mensuracdo em todas as analises subsequentes.

No total medi 2939 cranios adultos distribuidos entre os seguintes géneros:
Caluromys (340 espécimens), Chironectes (94), Cryptonanus (46), Didelphis (442), Gracilinanus
(68), Lutreolina (55), Marmosa (398), Marmosops (173), Metachirus (275), Micoureus (251),
Monodelphis (269), Philander (352), Thylamys (142) e Tlacuatzin (34). Géneros com amostra
insuficiente  (Caluromysiops, Chacodelphys, Glironia, Hyladelphis e Lestodelphis) foram
descartados. Desta forma, minha amostra final abrangeu somente 14 dos 19 géneros de
marsupiais da ordem Didelphimorphia. Os espécimes medidos encontram-se depositados
nas seguintes coleges cientificas: American Museum of Natural History (AMNH), Nova
lorque; Field Museum of Natural History (FMNH), Chicago; Museu Nacional (MN), Rio
de Janeiro; Museo de Historia Natural de la Universidad Nacional Mayor de San Marcos
(MUSM), Lima; Museu de Zoologia da Universidade de S&o Paulo (MZUSP), S&o Paulo;
Museum of Vertebrate Zoology (MVZ), Berkeley, California; e National Museum of
Natural History (USNM), Washington D.C..

A taxonomia que utilizei é a proposta por Gardner 2007 com a inclusdo do género
Tlacuatzin (Voss & Jansa 2003). Para a identificacdo do material utilizei ainda os seguintes
trabalhos: para para Cryptonanus, Voss et. al. (2005); para Didelphis, Lemos & Cerqueira
(2002); Gracilinanus e Hyladelphys, Voss et al. (2001); para Marmosa e Tlacuatzin, Voss &
Jansa (2003) e Voss et al. (2004); para Marmosops, Mustrangi & Patton (1997), Patton et al.
(2000) e Voss et al. (2001); para Micoureus, Patton (2000) e Voss & Jansa (2003); para
Monodelphis, Voss et al. (2001); para Philander, Patton & Silva (1997); e para Thylamys,
Flores et al. (2000) e Solari (2003). Para cada género dei preferéncia a espécies mais
facilmente identificaveis (caracteres morfoldgicos e/ou distribuicdo geogréafica) e sempre
que possivel com mais espécimes nas colecBes visitadas. As colecBes norte-americanas
contam com a vantagem de estarem melhores organizadas e identificadas, gracas a visitas

mais numerosas de especialistas no grupo. Para as cole¢des nacionais dei especial énfase a
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espécies mais facilmente identificaveis, ja que foram usadas principalmente para
complementar as cole¢des norte-americanas (adultos no apéndice 1).

As idades foram determinadas de acordo com a erupcdo e desgastes dentarios
(Tyndale-Byscoe & Mackenzie 1976, Tribe 1990) e foram considerados adultos espécimes
com os quatro molares eclodidos e funcionais (idades cinco a sete).

Estimativas das matrizes de covariancia e de correlacao

Ao extrairmos matrizes de varidncia/covariancia (simplesmente chamadas de
matrizes de covariancia, daqui para frente) ou de correlacdo, devemos remover
influéncias que ndo estdo ligadas diretamente a0 mapa fenotipico-genotipico. Fontes de
variacdo que podem influenciar os padrdes, mas que ndo sdo do nosso interesse no
momento, devem ser removidas. Imagine, por exemplo, que ao estimar uma matriz
fenotipica de covaridncia sem remover as diferencas entre os sexos (dimorfismo sexual
secundario), parte da covariancia observada, e consequentemente expressa na matriz, sera
devido a estas diferencas na média dos caracteres entre 0s sexos e ndo a arquitetura
genética subjacente. Fontes de variagdo como sexo, espécie e possiveis interacdes entre
elas, foram avaliadas através de uma Analise de Variancia Multivariada (MANOVA) e as
significativas a 5%, na estatistica Lambda de Wilks foram controladas estatisticamente
(tabela 1.3).

Apesar de usar somente individuos adultos neste capitulo, também inseri (e corrigi
quando necessario) o fator idade, para diminuir a variagdo de tamanho entre os
individuos. Obtive as matrizes de variancia e correlagdo, bem como a corre¢do para 0s
fatores, utilizando a rotina GLM (General Linear Model) do pacote estatistico Systat 11
(SYSTAT Inc., Richmond, CA).

36



Tabela 1.3 — Fatores corrigidos durante as extragdes das matrizes de covariancia e
correlagdo residuais. Sp — espécie.

Fatores
Géneros sp idade sexo sp/idade idade/sexo sp/sexo  sp/idade/sexo
Caluromys X X X X X
Chironectes * X
Cryptonanus * X
Didelphis X X X X X
Gracilinanus *
Lutreolina *
Marmosa X X X X X
Marmosops X X X X
Metachirus * X X X
Micoureus X X X X X
Monodelphis X X X X
Philander ** X X X X X X
Thylamys X X

Tlacuatzin ***

* - nestes casos foram usadas uma Unica espécie por género.
** - em Philander, foram usadas duas subespécies (P. 0. opossum e P. 0. fuscogriseus).
*** . ndo foi possivel corrigir para nenhum fator pelo baixo nimero amostral.

Seguindo Voss & Jansa (2009), considerei 0s niveis supragenéricos tribo e
subfamilia. Extrai estas matrizes da mesma forma que as anteriores, com a diferenca que,
além dos fatores anteriores, inclui diferencas entre géneros. E importante salientar que
estes agrupamentos representam a filogenia do grupo, de forma que pude testar os
padrdes de similaridade ndo somente para 0s ramos terminais, mas também para 0s nos
intermediarios. Analisei as tribos Marmosini (Marmosa, Micoureus, Monodelphis e Tlacuatzin,
totalizando 952 espécimes), Metachirini (Metachirus, 275 espécimes), Didelphini
(Chironectes, Didelphis, Lutreolina e Philander, 943 espécimes) e Thylamyini (Cryptonanus,
Gracilinanus, Marmosops e Thylamys, 429 espécimes), e as subfamilias Caluromyinae
(Caluromys, 340 espécimes) e Didelphinae (composta por todos o0s outros géneros

amostrados, totalizando 2599 espécimes) (modificado de Voss & Jansa 20091).

L A monofilia de Micoureus e Marmosa ndo foi corroborada e desta forma os autores decidiram
considerar Micoureus como um sub-género de Marmosa.

37



Comparagido dos padréoes de covaridncia e correlagio

Para comparar matrizes de covariancia, utilizei o método dos vetores aleatorios
(Random Skewers, Cheverud & Marroig 2007), que deriva diretamente da teoria da genéetica

quantitativa. Em 1979, Lande publicou a equacéo da resposta multivariada a selecéo:
AZ=Gp

onde B representa o vetor do gradiente de sele¢do, G é a matriz de covariancia
genética aditiva (substituida aqui por sua correspondente fenotipica P), e AZ é o vetor
das mudancas evolutivas nos valores dos caracteres. Utilizando esta equagéo, simulamos a
acdo da selecdo natural sobre um par de matrizes, comparando as suas respectivas
respostas. No nosso caso, G estd sendo representado pelas matrizes fenotipicas de
covariancia, B sdo os vetores aleatorios de selecdo que, quando multiplicados pelas
matrizes, nos dardo as respostas evolutivas a estes vetores (AZ). Como multipliquei as
duas matrizes pelos mesmos vetores, as diferencas encontradas serdo devido as diferencas
entre as matrizes.

Gerei 1.000 vetores aleatérios de 35 elementos (mesmo nimero de elementos das
matrizes) extraidos de uma distribuicdo normal, e padronizados para comprimento um.
Assim, cada um destes vetores é uma coluna com 35 elementos gerados aleatoriamente,
cuja soma dos quadrados resulta em um. Multiplicando duas matrizes por cada um destes
vetores, obtemos uma distribuicdo de respostas. Como as matrizes sdo multiplicadas
pelos mesmos vetores, diferencas nas respostas sdo devidas a diferencas nas matrizes. A
comparacdo entre os vetores se da pelo cosseno do angulo formado entre eles, que
equivale a correlagdo entre os dois vetores. Quanto mais proximos forem dois vetores
respostas, menor sera o angulo, o que indica uma maior similaridade entre as matrizes.
Ou seja, matrizes semelhantes gerardo respostas semelhantes, enquanto matrizes
diferentes gerardo respostas diferentes. A média entre as 1.000 respostas obtidas pela
multiplicacdo das matrizes por estes vetores é considerada como o grau de similaridade
entre as matrizes comparadas. Para vetores com 35 elementos, valores menores que -
0,331 ou maiores que 0,331, séo significativos a 5% (p < 0,05) enquanto valores
significativos a 1% sdo obtidos quando os resultados das comparagGes s&0 menores que -
0,429 ou maiores que 0,429.
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Comparei as matrizes de correlacdo através de correlacBes de matrizes elemento
por elemento (Cheverud et al. 1989). Este procedimento é equivalente a uma correlacdo
linear paramétrica, em que os elementos correspondentes das matrizes (por exemplo, 0s
elementos da primeira linha e da primeira coluna de cada matriz) s&o considerados como
pontos na analise. Assim, uma correlagdo entre matrizes simétricas com 35 elementos
equivale a uma correlacdo entre duas variaveis medidas em 595 individuos (nimero de
elementos ndo repetidos em uma matriz simétrica de 35 elementos, excluindo-se a
diagonal). No entanto, como 0s elementos de cada matriz ndo sdo observagdes
independentes. A correlacdo de dois elementos, por exemplo X e Y, ndo é
completamente independente das correlagdes observadas entre estes elementos e 0s
demais, como X com Z e Y com Z. Conseqiientemente o calculo da significancia néo
pode ser feito como em uma correlagdo de Pearson simples. Assim, o teste de Mantel foi
utilizado para determinar a significancia estatistica destas correlacBes, comparando a
correlagdo original das matrizes com 10.000 correlacfes aleatorias. No teste de Mantel
rearranjamos as linhas e colunas da segunda matriz enquanto mantemos a primeira
inalterada (Cheverud 1988). A cada novo rearranjo, comparamos a primeira matriz
(inalterada) a esta nova matriz, obtendo um valor de correlacdo. Repetimos este processo
para cada uma das 10.000 novas matrizes, criando uma distribuicdo de respostas de
correlagdo entre as matrizes. Caso o valor encontrado (original) esteja acima de 95%
destas correlagdes simuladas, os padrdes observados sdo considerados significativos
estatisticamente, ou seja, as matrizes comparadas apresentavam um valor de correlagdo

mais alto que o esperado ao acaso (Cheverud et al. 1989).

Tanto as comparacOes de matrizes de covariancia e correlagdo, quanto todos os
outros célculos subseqiientes deste capitulo, foram realizados através do programa
Matlab 7 (The MathWorks, Inc.), utilizando rotinas escritas especificamente para este fim.

Repetibilidades das matrizes e ajuste das comparagoes entre elas

Além das fontes externas citadas anteriormente (e.g. sexo, idade), outra que pode
influenciar nas estimativas de matrizes de covariancia e correlacdo, sdo os erros de

amostragem, que limitam as correla¢cdes maximas entre as matrizes. Uma forma de
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contornar este problema é levar em consideragdo o erro embutido na estimativa de cada
uma das matrizes, através do calculo da repetibilidade? (t) de cada matriz. Tal medida é
definida como a proporcdo da variancia observada nos elementos (Vobs) devida a variagdo
real dos valores da populacdo (Vi), excluindo assim a variacdo devida aos erros de
amostragem (Verr) (Cheverud 1996a).

Desta forma, a correlacdo maxima entre duas matrizes ndo é um, e sim um valor
rmax, Obtido através do célculo da raiz quadrada dos produtos das repetibilidades das
matrizes sendo comparadas. Usando a equagao

r.aju = robs / rmatx

onde rops € a correlacdo observada das matrizes, obtive o valor da correlagéo
ajustada, rau (Cheverud 1996a).

Esta correlagdo maxima tedrica entre duas matrizes pode ser usada para calcular a
correlacéo ajustada, que leva em conta os erros amostrais da magnitude da correlacdo das
matrizes (Marroig & Cheverud 2001). A correlacdo de matrizes ajustada € calculada entéo
através da divisdo da correlacdo observada entre duas matrizes pela correlagdo méxima
(Cheverud 1996a).

Para calcular as repetibilidades das matrizes, utilizei um método de auto
correlacdo. Usando bootstrap (reamostragem dos dados com reposicdo, onde mantenho o
tamanho da amostra constante) para os residuos dos meus dados originais (obtidos na
geracdo das matrizes covariancia e correlagdo), gerei 100 novas matrizes covariancia e
correlacdo. A repetibilidade é assim obtida como sendo a média das comparac6es (pelos
métodos ja descritos) destas novas matrizes geradas as matrizes originais (Marroig &
Cheverud 2001).

2 No confundir com a repetibilidade das minhas mensuragdes, mencionada anteriormente.
Naquele caso, estava interessando em quantificar quanto da varidncia nas mensuragfes sao
devidas ao meu erro como medidor. Aqui, estou quantificando o erro embutido nas estimativas
de cada matriz devido ao tamanho das amostras.
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Magnitude geral das correlagbes entre caracteres

Calculei a média dos coeficientes de correlacdo elevados ao quadrado(r?). Este
indice € uma medida geral da magnitude das correlacGes entre todos 0s caracteres e
mostra 0 qudo associados, no geral, sdo os caracteres em cada uma das matrizes de
correlagdo. Quanto maior for este valor, mais integrada é a estrutura analisada. Este
indice é independente da escala dos organismos estudados, 0 que é Util ao se comparar
cranios de tamanhos variados como 0s observados entre os Didelphimorphia. A
magnitude da integracdo é um aspecto fundamental a ser considerado junto com o0s
padrdes de correlacdo na comparacdo da modularidade/integracdo entre grupos (figura
1.2).

B C
1 0,2 0,3 1 0,24 0,36 1 0,4 0,6
0,2 1 0,4 0,24 1 0,48 0,4 1 0,8
0,3 0,4 1 0,36 0,48 1 0,6 0,8 1

Figura 1.2 — A magnitude da integracdo morfologica refere-se ao grau de correlagdo
entre os caracteres. Nos exemplos acima, trés matrizes cujas magnitudes de integragdo
aumentam gradativamente da esquerda para a direita.

Distincias morfologicas e filogenéticas

Com o intuito de analisar se a historia evolutiva dos Didelphimorphia influenciou
os padres observados de similaridade entre as matrizes de covaridncia e correlacéo,
construi uma matriz de distancia filogenética entre os géneros. Para tanto, utilizei a
filogenia proposta por Voss & Jansa (2009) calculando as distancias para cada par de
tdxons como o somatorio dos comprimentos de ramos correspondentes. A correla¢do
desta matriz de distancias filogenética com as matrizes de similaridade entre os géneros
informa o quanto os padrdes de similaridade entre as matrizes de covariancia e correlacéo
sdo ou ndo estruturados filogeneticamente (Marroig & Cheverud 2001).
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Além das distancias filogenéticas, analisei também se os padrdes de similaridade
entre as matrizes estdo associadas as distancias morfoldgicas entre os géneros. Construi
uma matriz de distancias de Mahalanobis (D2) entre os géneros seguindo a férmula:

D = (i - )’ Wt (i - 1)

onde pi - pj S80 0s vetores das médias de cada carater do primeiro (i) e do
segundo (j) taxon e W é a matriz de covaridncia ponderada entre todos os géneros
(Ackerman 2002). Tais distancias foram calculadas par a par entre todos 0s géneros,
utilizando o transposto (’) das diferencas entre as médias dos dois géneros, multiplicado
pela inversa (1) da matriz agrupada entre todos os géneros, multiplicando pelo vetor das
diferencas entre as médias dos dois géneros. Como a distancia de Mahalanobis é uma
métrica que mede a diferenca multivariada entre duas popula¢bes levando em conta a
variagdo e a covariacdo entre os caracteres (Mahalanobis 1936), pode ser usada para
calcular a distancia morfoldgica entre dois grupos.

As comparagdes entre estas matrizes foram realizadas através de correlacGes de
matrizes e a significancia calculada pelo teste de Mantel, como descrito anteriormente.
Como grupos filogeneticamente mais proximos podem ser mais similares
morfologicamente, a correlacdo entre as matrizes de distancia filogenética e morfoldgica
também foi analisada. Caso haja uma correlagdo significativa entre elas, tal correlacdo terd
que ser removida através de uma regressdo da distancia morfoldgica na distancia
filogenética, obtendo uma matriz de distancia morfoldgica residual para a filogenia. Assim
é possivel remover a porcéo da variagdo morfoldgica que é devido a filogenia e consigo
analisar a morfologia somente. Do contrério, estaria analisando o mesmo fator (filogenia)
repetidas vezes. Considerando que, tanto a matriz de distancia filogenética quanto a
morfoldgica foram expressas na forma de matrizes de dissimilaridade (distancias) e a
similaridade nos padrbes de integracdo no forma de matrizes de similaridade, uma
correlagdo negativa € esperada caso a filogenia estruture os padrfes de covariancia e/ou
correlacéo fenotipicos.

Como estou interessado ndo somente nos padrdes de integragdo morfoldgica, mas
também em suas magnitudes, correlacionei as matrizes de distancias morfoldgicas e
filogenéticas com uma matriz de dissimilaridade na magnitude de integracdo (r?). Tal
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matriz foi obtida a partir das diferengas absolutas entre as magnitudes de integracéo entre
os diferentes géneros. Como esta matriz € uma medida de dissimilaridade, sdo esperadas
correlagbes positivas entre esta matriz e as matrizes de distancias filogenéticas e
morfoldgicas.

RESULTADOS

Comparagido dos padréoes de covaridncia e correlagdo

Os resultados de comparagdes entre matrizes foram todos muito altos e sugerem
um padrdo de covariagdo e correlagdo compartilhado entre os marsupiais da ordem
Didelphimorphia. Isso vale tanto para os géneros, tribos e subfamilias analisadas, o que
indica que o padrédo de covariancia e correlacéo é similar ao longo da filogenia.

Todas as comparagGes entre matrizes de covariancia foram significativas
estatisticamente (tabela 1.4). Mesmo o valor de similaridade mais baixo (entre Gracilinanus
e Lutreolina = 0,698) é ainda bem mais alto que o limite da significancia a 1% (0,429), o
que indica um alto grau de similaridade entre estas matrizes. Os valores mais altos foram
observados entre Marmosa e Micoureus (0,947), e entre Marmosops e Micoureus, e Caluromys e
Thylamys (ambos com 0,941). Tais resultados sugerem um padrdo de covariancia comum
aos marsupiais do Novo Mundo. Considerando a média de todos os valores de
similaridade para cada género, Gracilinanus apresentou os valores mais baixos de (0,753)
enguanto os mais altos foram observados para Caluromys (0,892) e Marmosa (0,891), com
média de 0,86 (d.p. = 0,06). Houve uma correlagdo positiva entre o tamanho da amostra
e os valores médios de similaridade para cada género (r2 = 0,587; p = 0,0273; figura 1.2),
sendo possivel que estas correlagdes mais baixas sejam apenas fruto de amostras menores
e ndo representem de fato uma maior diferenca nos padrdes observados entre estes
géneros.

As repetibilidades das matrizes foram todas muito altas (tabela 1.4), o que indica

que as matrizes foram geradas com confianga. O menor valor foi encontrado para

43



Gracilinanus (0,960), o maior para Marmosa (0,995) enquanto a média foi de 0,983 (D.P =
0,01). Encontrei uma correlagédo positiva entre o tamanho da amostra e a repetibilidade
das matrizes de covariancia (r2 = 0,877; p < 0,001; figura 1.2).

Valores de similaridade corrigidos pelas repetibilidades foram maiores que os néo
corrigidos (tabela 1.4). A magnitude desta correcdo (a diferenca entre os valores
corrigidos e ndo corrigidos) é negativamente correlacionada aos valores de repetibilidade
(rz2=-0,990, p = < 0,001; figura 1.2), ou seja, quanto maior o valor de repetibilidade para
uma matriz, menor a diferenca entre os valores de similaridades originais e corrigidos, o
que demonstra a confianga com que estas matrizes foram estimadas. O menor valor de
similaridade passou para 0,721 (Lutreolina e Gracilinanus), enquanto o maior passou para
0,953 (Micoureus e Marmosa) e 0,952 (Caluromys e Thylamys), com média de 0,87 (D.P =
0,05).

Obtive resultados similares para as matrizes de correlacdo, onde todos os valores
foram significativos a 1% (tabela 1.5). Valores corrigidos foram maiores que 0s nédo
corrigidos e novamente encontrei uma correlacdo negativa entre a magnitude das
correcOes e o valor de repetibilidade (r2 = -0,970, p = <0,001; figura 1.2). Tais resultados
mostram que, assim como 0s padres de variancia-covariancia, os de correlacdo séo
também similares entre os géneros. O menor valor de correlacdo foi encontrado entre
Monodelphis e Lutreolina (0,539), o maior entre Didelphis e Philander (0,909), com média 0,75
(D.P.=0,09).

A andlise das medias dos valores de similaridade obtidos entre matrizes de
correlacdo, indicou que os menores valores foram observados para Lutreolina (0,694), os
maiores para Philander (0,824), enquanto que a média global foi de 0,764 (D.P. = 0,05).
Encontrei uma correlagdo positiva entre tamanho da amostra e as correlacdes (rz2 = 0,623;
p = 0,017; figura 1.3).
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Tabela 1.4 — Similaridade entre matrizes de covariancia, obtidas a partir do método dos vetores aleatorios, para os géneros. Na diagonal
inferior estdo as comparacfes originais, na superior as corrigidas e na diagonal (sombreado) as repetibilidades das matrizes. Todas as
comparacOes foram significativas estatisticamente (p < 0,001).

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
. Caluromys 0993 089% 096 0915 0,79 0880 0943 0917 0870 0934 0944 0905 0952 0,892
. Chironectes 0880 0972 0834 096 0787 0857 0866 0858 0853 0864 0863 0911 0,868 0,822
. Cryptonanus 088 0807 0962 0892 0775 0869 0932 090 0861 0920 0870 0901 0921 0,899
. Didelphis 0909 0891 0872 099%4 0787 093 0905 0855 0879 0892 0865 0933 0909 0875
. Gracilinanus o771 0760 0745 0,769 090 0721 0,78 0,756 0,745 0,789 0,765 0,773 0,803 0,789
. Lutreolina 0867 0835 0843 0921 069 0977 0874 0800 0815 0847 0806 0877 0864 0,809
. Marmosa 0937 0852 0912 090 07767 0862 0995 0930 0877 0953 0889 0913 0945 0,907
. Marmosops 0909 0841 0877 0847 0,736 0,786 0922 0988 0882 0951 0902 0915 0902 0,898
. Metachirus 0862 0837 0840 0871 0726 00801 0870 0872 0989 0875 0824 0923 0852 0,835
10. Micoureus 0927 0848 0898 088 0,769 0834 0947 0941 0867 0992 0900 0915 0939 0913
11. Monodelphis 0,937 0,847 0850 0859 0,747 0793 0883 0893 0816 0892 0992 0880 0907 0870
12. Philander 089 089% 0881 0927 0755 0864 0907 0906 0914 0908 0873 0993 0898 0,874
13. Thylamys 0941 0849 0897 0899 0781 0848 0936 0890 0841 0928 0897 0,888 0985 0,937
14. Tlacuatzin 0873 079% 0866 0857 0759 0786 0889 0877 0815 0893 0851 0855 0914 0,965
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Tabela 1.5 — Similaridade entre matrizes de correlacéo, obtidas por correlagdo elemento por elemento, para os géneros. A significancia das
correlacGes originais foi determinada pelo teste de mantel. Na diagonal inferior estdo as correlages originais, na superior as ajustadas e na
diagonal (sombreado) as repetibilidades das matrizes. Todas as correlagdes foram significativas estatisticamente (p < 0,001).

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
. Caluromys 094 0819 0,763 0830 0,787 0772 0860 0919 0732 0889 0863 0868 0902 0,840
. Chironectes 0790 0946 0660 0888 0,744 0847 0,777 0,759 0,743 0,749 0666 0910 0,703 0,720
. Cryptonanus 0729 0618 0926 0794 0730 0693 0819 0,794 0721 0815 0738 0,785 0810 0,835
. Didelphis 0815 085 0757 090 0725 0934 0830 0,747 0770 0814 0683 0925 0,762 0,772
. Gracilinanus 0,759 0,704 0684 0699 0946 0642 0830 0828 0726 0797 0710 0806 0,768 0,749
. Lutreolina 0,744 0800 0647 0898 0607 0943 0,722 0658 0739 0692 0558 0892 0,651 0,649
. Marmosa 0848 0,751 0,784 0817 0803 0697 0988 0894 0763 0869 0814 0902 0840 0,869
. Marmosops 0902 0,730 07756 0,732 0,797 0632 0879 0979 0722 0923 0920 0854 0927 0,886
. Metachirus 0716 0,713 068 0,752 0697 0,709 0,749 0,705 0974 07705 0625 0815 0640 0,636
10. Micoureus 0875 0,723 0,778 0800 0,769 0667 0858 0906 069 098 0882 0833 0,896 0,860
11. Monodelphis 0,851 0,644 0,706 0672 0686 0539 0804 0904 0613 0870 0988 0,777 0,865 0,840
12. Philander 085 0878 0750 099 0778 0860 089% 0839 0798 0821 0,767 098 0806 0,828
13. Thylamys 0882 0675 0,769 0,744 0737 0624 0905 0905 0623 0877 0848 0,790 0973 0922
14. Tlacuatzin 0,793 0666 0,765 0,727 0693 0600 0834 0834 0597 0813 0,795 0,783 0,783 0,906

© 00 N o o1 h W N B

46



-0.10 T ]Calurom . T %\ -0.10 T Thyhm"sdc:alurp%yf:gfamua 0.00 T g 3.5
Thylamys® ) Kﬁng b= . .x;ﬂ:m ®Didelphis EQW" g
o C;w!ananus _ < .0.01- L hodt i : :ryp‘o]@lanu
3 -015F o Moncdeih 3 -0.15| T Ehionactese Stonocebhe 1 Z T Bllgggchivs 3 Sroann
s Cgyptonanus enedelphis fg ®Metachirus > 5 a0k Chirone |
@ Tiacuatgihironec ®Metachirus o Lutreclina L p02- 1 & ’
g ; g ' Lutreclina® E
T -0.20 - g -0.20 15 3
1] - i
= © _Ei _003 L Chiron _ g
E 2 . 9 .45
e = 4 8 7T Didelphis ®
Z 025+ 4 @ -0254 B - Tlacuatzi c Marmosa
- r=0,565 g SIeAmans e r=0,484 5 -0.04F £ I_gc"‘P}""‘"‘“s r=0928 - 2 r=-0956
p=0,035 5 p = 0,079 racilinanus p <0,001 &£ p<0,001
Gracilinanus » = [a]
-0.30 1 1 1 - _0.30 1 1 1 -0.05 1 1 1 5 50 1 1 1 1
3 4 5 6 7 3 4 5 6 7 3 4 5 6 7 -0.05 -0.04 -0.03 -0.02 -0.01 0.00
LN N LN N LN N LN Repetibilidade (VCV)
-0.15 T T _. 01 T T T -0.01 T Monbdelphis @ q;’ Marmosa = 2.5 T T T T T T 1
S - icoureus ilander =
w r=0,623 2 r=0451 g -0.02- eMaryGsops * Daeiis )
§ 020 p=0017 Caluromys ® fiander = p=0,106 ) S 0.03- Thylamys ® eMetachius | @
| *Marm, 0 " sEhiAoRE ® b
g ‘é‘: 02 e Phebmosa J1E -0.04F 4=
S .025 Thylamys ® eDidephis | @ Thylamys e eDidelphis | = =
% g Tlacuatzin % -0.05 i . T E
- o g ﬂﬂﬁ"ﬁl“ @ Chironectes g
g 030 ®Monodelphis 8 Crypbonca.n'xrnina:ws. e Monodelphis 2 -0.06 7 g
] g Gracilinanus. 2 007k 4
= - -0.3- 1% ©
n @ Lutreclina @ S o8l . 1 e
® 035 1 F ®Metachirus e Gpfptonans r=0,942 o r=-0903
E Lutreclina e #Metachirus (% Z 0091 p<0,001 2 p< 0,601
= - Tlacuatzin a Marmosa @
-0.40 I I I 3 0.4 I | | -0.10 .| . L . 45 T N TR N SR RN R |
3 4 5 6 7 - 3 4 5 6 7 o 1 N
INN 3 4 5 6 7 LN N 0 @ (P (PP o P 0

LN Repetibilidade (correlacoes)

Figura 1.3 — O tamanho da amostra é positivamente correlacionado com os valores de similaridade entre as matrizes de covariancia e
correlagdo, mas tal efeito desapareceu apds a correcdo destes valores pelas repetibilidades das matrizes. A repetibilidade também se
mostrou positivamente correlacionada com o tamanho da amostra. A magnitude destas correcOes (diferencas entre os valores corrigidos

pelas repetibilidades e originais) foi negativamente correlacionada com os valores de repetibilidade.
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As repetibilidades das matrizes de correlagdo também foram altas (tabela 1.5),
variando de 0,906 (Tlacuatzin) até 0,988 (Marmosa e Monodelphis), com média de 0,965
(D.P. = 0,03). A repetibilidade das matrizes de correlacdo também foi influenciada pelo
tamanho da amostra e (r2 = 0,830; p < 0,001; figura 1.3). Os valores de similaridade entre
matrizes de correlagdo aumentaram apds a correcdo pela repetibilidade (tabela 1.5). O
menor valor passou a ser de 0,558 (Lutreolina e Monodelphis), 0 maior passou a ser o de
0,934 (Didelphis e Lutreolina), com média de 0,79 (D.P. = 0,08).

Valores de similaridade (figura 1.4) e de repetibilidade (figura 1.5) para matrizes de

covariancia foram maiores que 0s obtidos para matrizes de correlagéo.

Caluromys Philander
Marmosa Marmosa
Micoureus Caluromys
Thylamys Marmosops
Philander Micoureus
Didelphis Didelphis
Marmosops Thylamys
Cryptonanus Monodelphis
Monodelphis Tlacuatzin
Tlacuatzin Chironectes
Chironectes Cryptonanus
Metachirus Gracilinanus
Lutreolina Metachirus
Gracilinanus Lutreolina
1 I I T T
0.6 0.7 0.8 0.9 0.6 0.7 0.8 0.9
Similaridade média (covariancia) Similaridade média (correlagdo)

Figura 1.4 — Similaridades medias entre os géneros.

Comparac@es entre matrizes de niveis taxondémicos mais altos foram similares aos
obtidos entre géneros. Também encontrei valores de similaridades significativos a 1%
entre matrizes de covariancia (tabela 1.6) e correlagdo (tabela 1.7), tanto para as tribos
qguanto para as subfamilias. Valores de similaridade entre tribos variaram de 0,870
(Marmosini e Metachirini) a 0,968 (Marmosini e Thylamyini), com média de 0,904 (D.P.
= 0,04). A menor correlagdo encontrada foi novamente entre Marmosini e Metachirini
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(0,726) e a maior entre Marmosini e Thylamyini (0,936), com média de 0,809 (D.P. =
0,08). Tais resultados mostram um padrdo compartilhado nas estruturas de covariancia e
correlacéo entre os marsupiais da ordem Didelphimorphia.

Marmosa Monodelphis
Didelphis Marmosa
Philander Philander
Caluromys Micoureus
Monodelphis Caluromys
Micoureus Didelphis
Metachirus Marmaosops
Marmosops Metachirus
Thylamys Thylamys
Lutreolina Gracilinanus
Chironectes Chironectes
Tlacuatzin Lutreolina
Cryptonanus Cryptonanus
Gracilinanus Tlacuatzin . .
0.80 0.95 1.00 0.900 0.950 1.000
Repetibilidades (covariancia) Repetibilidades (correlacdo)

Figura 1.5 - Repetibilidades das matrizes para os géneros.

As repetibilidades foram altas tanto para matrizes de covariancia quanto para as de
correlagdo, sendo maiores no primeiro caso. Também foram maiores os valores de
similaridade entre as matrizes de covariancia do que as correlagdes entre matrizes de
correlagdo. Apos correcdo pelas repetibilidades das matrizes, os valores encontrados
foram maiores. O menor valor de similaridade entre matrizes de covariancia (tabela 1.6)
passou a ser de 0,888 (Metachirini e Thylamini) e o maior de 1,013 (Marmosini e
Thylamyini), com média de 0,929 (D.P. = 0,05). Entre as matrizes de correlacéo (tabela
1.7), os valores variaram entre 0,742 (Metachirini e Thylamyini) e 1,042 (Marmosini e
Thylamyini), com media de 0,866 (D.P. = 0,11). Ao considerar estes novos valores
corrigidos pela repetibilidade, as correlagbes observadas anteriormente entre o tamanho
da amostra e os valores de similaridade obtidos para as matrizes de covariancia e
correlacdo desapareceram.
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Tabela 1.6 - Similaridade entre matrizes de covariancia, obtidas a partir do método dos
vetores aleatdrios, para matrizes supragenéricas. Na diagonal inferior estdo as
comparagOes originais, na superior as corrigidas e na diagonal (sombreado) as
repetibilidades das matrizes. Todas as comparagdes foram significativas estatisticamente
(p <0,001).

tribos subfamilias
Marmosini  Metachirini  Didelphini Thylamyini Caluromyinae Didelphinae
Marmaosini 0,919 0,913 0,959 1,013
Metachirini 0,870 0,988 0,893 0,888
Didelphini 0,918 0,886 0,996 0,908
Thylamyini 0,968 0,879 0,903 0,992
Caluromyinae 0,992 0,939
Didelphinae 0,934 0,997

Tabela 1.7 — Similaridade entre matrizes de correlagéo, obtidas por correlagdo elemento
por elemento, para as matrizes supragenéricas. A significancia das correlacdes originais
foi determinada pelo teste de mantel. Na diagonal inferior estdo as correlagdes originais,
na superior as ajustadas e na diagonal (sombreado) as repetibilidades das matrizes. Todas
as correlacdes foram significativas estatisticamente (p < 0,001).

tribos subfamilias

Marmosini  Metachirini  Didelphini  Thylamyini  Caluromyinae  Didelphinae

Marmosini 0,820 0,813 0,952 1,042
Metachirini 0,726 0,974 0,810 0,742
Didelphini 0,854 0,792 0,981 0,835
Thylamyini 0,936 0,727 0,821 0,986
Caluromyinae 0,984 0,882
Didelphinae 0,871 0,991

Magnitude geral das correlagdes entre caracteres

As magnitudes de integracdo morfoldgica (r2) encontradas foram altas (média =
0,31 e D.P. = 0,10), indicando um elevado nivel de integracdo dos cranios de
Didelphimorphia (figura 1.6). Podemos observar, entretanto, que ao contrario dos valores
observados entre as comparacOes de matrizes, aqui estes valores apresentaram uma maior
variagdo, com um valor minimo de 0,185 para Chironectes e 0,188 para Metachirus, até 0,552
para Lutreolina.
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Lutreolina
Cryptonanus
Tlacuatzin
Marmosa
Didelphis
Micoureus
Monodelphis
Thylamys
Marmosops
Philander
Caluromys
Gracilinanus
Metachirus

Chironectes

0.0 0.2 0.4 0.6

Figura 1.6 — Magnitudes de integracdo morfoldgica (r2).

Distincias morfologicas e filogenéticas

Néo encontrei nenhuma correlacéo significativa entre os padrées de similaridade
das matrizes de covariancia e correlacdo e da matriz de dissimilaridade na magnitude de
integracdo com as distancias filogenéticas (tabela 1.8) e morfologicas (tabelas 1.9 e 1.10).
Em contrapartida, as matrizes de distancias filogenéticas e morfologicas foram
positivamente correlacionadas (r2 = 0,481; p < 0,001), motivo pelo qual usei nestas
correlagBes a matriz de distancia morfologica residual corrigida para o efeito da filogenia.
Valores de similaridade entre matrizes de covariancia e correlacdo foram positivamente
correlacionadas (r = 0,670, p < 0,001).
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Tabela 1.8 — Matriz de distancias filogeneticas (diagonal inferior) obtidas a partir de uma arvore de maxima verossimilhanca (Voss & Jansa

2009) e magnitudes de integracdo morfologica, r2 (diagonal superior).

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 1 13 14
1. Caluromys 0082 -0,172 -0060 0036 -0285 -0,079 -0029 0079 -0055 -0,049 -0001 -0,044 -0,090
2. Chironectes 5,250 0254 -0142 -0046 -0367 -0161 -0111 -0,003 -0,137 -0,131 -0,083 -0,126 -0,172
3.Cryptonanus 5 115 4995 0112 0208 -0113 0093 0143 0251 0117 0123 0171 0128 0,082
4. Didelphis 6275 2050 5250 0096 -0225 -0020 0031 0139 0004 0011 0059 0016 -0,030
5. Gradlinanus 6o 3505 0660 4,530 0321 -0115 -0065 0043 -0091 -0,085 -0,037 -0,080 -0,126
6. Lutreolina 5845 1190 4,820 0860 4,100 0206 0256 0364 0230 0236 0284 0241 019
7. Marmosa 4355 3585 3750 4,610 3030 4,180 0050 0158 0024 0030 0079 0035 -0,010
8 Marm"_”ps 4260 3070 2465 4095 1745 3665 2485 0,108 -0,026 -0,020 0028 -0,015 -0,061
9. Metachirus 3720 3060 2695 5110 1975 4250 1945 1,540 0134 -0,128 -0080 -0,123 -0,168
10. Micoureus 4405 3635 3800 4,660 3080 4230 0560 2645 2105 0,006 0055 0011 -0,034
11 Monodelphis 4 o6 3495 3660 4520 2940 4090 2000 2505 1965 2,025 0,048 0005 -0,041
12.Philander 6 070 2040 5245 0245 4525 0850 4495 4090 5100 4655 4515 0,043 -0,089
13. Thylamys 5140 3950 2,035 4975 1315 4545 3365 2190 2420 3525 3385 4,970 -0,046

14. Tlaowatzin-— 5320 5919 2770 3630 2050 3200 1960 1615 1075 2060 1110 3625 2,495
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Tabela 1.9 — Matriz de distancias morfologicas (Mahalanobis) original (diagonal inferior) e corrigida para o efeito da filogenia (diagonal

superior).

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
1. Caluromys 29451  -112403 241505 -153232 -184790 -244,122 -132,983 -247,688 259159 -174819 -214516 -154,003 -194,483
2. Chironectes 356 5 445900 130,403 382,820 213,658 177,910 313550 -109.985 119482 235213 32,352 366,850 252,669
3. Cryptonants 568 490 773,870 852,836 -147,086 149961 -299,769 -201,759 30,283 221961 -243230 113315 -148733 -316,821
4. Didelphis 658,000 275,040  1210,300 763607 420,842 524746 632,486 196544 415348 526249 187,168 744536 600,275
5 Grad'"_‘anus 210,720 693920 10,646  1104,200 123892 -299.870 -208513 -24707 -238236 -245338 58,826  -141374 -312,968
6. Lutreolina 217,740 343430 492560 512,660 449,620 21379 132001 18799  -49697 40214 128509 108531 43710
7 Marmosa 132690 524520 39,763 900,850 22,791 339,860 235276 -135117 -156,454 -236967 -93865 -296550 -283,267
8.Marmosops 153460 547,040 48937 895570 25313 380220 9,876 40137 -194255 -180,764 15075  -210,206 -231962
S Metf”h"us 134550 296320 352500 495020 280,730 302,410 205830 187,790 163,465 97,704 -171,787 -26,688  -99,278
10. Micoureus 89221 437660 89139 763020 55993 283110 14727 22465 149,050 205011 -137,193 -236,042 -232,795
1. M?”Ode'ph's 166,190 546020 60499 866550 41520 365650 30661 28585 207,440 34,185 63,182  -247456  -250,400
12.Philander 197570 171680 465470 241,790 394110 206490 276930 272850 121,380 205170 271810 52,105  -43,566
13.Thlamjs 505800 673820 14308 1081000 4797 430130 21,982 24210 274620 54058 35273 383,260 -310,714
W Tlaazin - 15040 603000 26722 980390 13704 408960 14737 17201 245680 36777 21239 331240 11829
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Tabela 1.10 — Nenhuma das correlacBes entre as distancias filogenéticas, morfoldgicas e
residuais da morfologia na filogenia contra os valores de similaridade entre matrizes de
covariancia e correlagdo e as diferencas entre as magnitudes da integracdo morfologica
(r?) foi significativa estatisticamente.

similaridade covariancia  similaridade correlagéo r?
distancia filogenética 0,092 -0,125 0,036
distdncia morfologica -0,148 -0,352 -0,043
distdncia morfoldgica residual -0,201 -0,301 -0,007
r’ 0,331 0,207 1
DISCUSSAO

Comparagoes entre matrizes de covaridncia e correlagcio

Tanto as repetibilidades obtidas para as minhas mensurac@es, quanto as obtidas
para as matrizes fenotipicas de covariancia e correlacédo foram altas e portanto ndo devem
afetar minhas comparacbes entre as estruturas fenotipicas dos cranios dos
Didelphimorphia. Considerando que as repetibilidades das matrizes de covariancia foram
maiores, € possivel inferir que estas foram estimadas com um erro menor que as de
correlacdo. Valores de repetibilidade maiores obtidos para matrizes de covaridncia em
relacdo a matrizes de correlacdo ja foram reportados por outros autores (Marroig &
Cheverud 2001, Oliveira et al. 2009, Porto et al. 2009).

Todas as correlages encontradas, tanto para matrizes de covariancia quanto de
correlagéo, sdo bastante altas em sua similaridade e significativas estatisticamente a 1%, o
que indica um padrdo conservado de covariancia e correlacdo nos Didelphimorphia. Este
resultado é observado quando comparo matrizes no nivel género mas também em niveis
supragenéricos, para tribos e subfamilias. Este resultado sugere que matrizes fenotipicas
de covariancia e correlagdo mantiveram-se relativamente constantes ao longo da filogenia,
e consequientemente da diversificagdo, dos marsupiais da ordem Didelphimorphia.
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Valores de similaridade encontrados entre matrizes de covariancia sdéo mais altos
que o0s encontrados entre matrizes de correlacdo, resultado que corrobora achados
anteriores (Cheverud et al. 1989, Marroig & Cheverud 2001, Oliveira et al. 2009, Porto et
al. 2009). Apos a correcdo pela repetibilidade, esta diferenga diminui um pouco, mas um
teste t (ndo mostrado) indicou que as diferengas entre os valores de similaridade entre os
dois tipos de matrizes permaneceu significativa. Porto et al. (2009) e Oliveira et al. (2009)
obtiveram resultados diferentes dos obtidos por mim, a medida que em seus trabalhos, as
diferencas entre os resultados das matrizes de covariancia e correlacdo desapareceram
apoés a correcdo pela repetibilidade. Uma possivel explicacdo para valores mais baixos de
similaridade entre matrizes de correlacdo seria a de que a distribuicdo dos coeficientes de
correlacdo dentro de cada uma das matrizes ndo seria normal, implicando na necessidade
de testes ndo paramétricos em suas comparacdes (Cheverud et al. 1989). Entretanto,
Oliveira et al. (2009) analisaram esta questdo e ndo observaram diferenca nos padrdes de
similaridade entre resultados de compara¢Ges paramétricas e ndo paramétricas.

O tamanho da amostra tem um papel importante nos valores de similaridade
observados. Encontrei uma correlacdo positiva entre os dois fatores, indicando que o
tamanho da amostra pode influenciar os resultados (Cheverud 1988, Steppan 1997). Uma
vez que minimizamos o efeito dos tamanhos amostrais, corrigindo os valores de
similaridade entre as matrizes pelas suas respectivas repetibilidades, este efeito
desaparece. O tamanho da amostra também tem influéncia sobre os valores de
repetibilidade das matrizes, ja que a repetibilidade de uma matriz esté associada a erros de
amostragem. Neste caso, também encontrei uma correlagdo positiva entre a repetibilidade

de uma matriz e o tamanho da amostra.

Os altos valores de similaridade encontrados para as matrizes fenotipicas dos
marsupiais do novo mundo j& eram esperados. Grupos mais diversos morfologicamente,
como os primatas, tanto do Novo quanto do Velho Mundo, apresentam padrdes
conservados de covariancia e correlagdo (Marroig & Cheverud 2001, Oliveira et al. 2009)
e mesmo diferentes ordens de mamiferos sdo conservadas se analisarmos suas matrizes

fenotipicas cranianas (Porto et al. 2009).
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Ainda ndo ha um consenso sobre o grau de similaridade entre padrbes de
covariancia fenotipicos (e genotipicos), necessario para a aplicacdo de modelos da
genetica quantitativa em estudos macroevolutivos. Considerando que os padrBes que
encontrei sdo estaveis dentro da ordem Didelphimorphia, em diferentes niveis
filogenéticos, acredito que as similaridades fenotipicas sejam frutos de similaridades
genéticas subjacentes a estes caracteres. Dado que os padrdes fenotipicos sdo o resultado
de influéncias genotipicas e ambientais (P = G + E, Falconer & MacKay 1996), esta
similaridade de matrizes P entre os taxa da ordem Didelphimorphia é uma evidéncia
indireta, porém forte, de que as matrizes G subjacentes também se mantiveram
constantes. A explicacdo alternativa seria a de que a por¢do ambiental da matriz tem se
modificado de forma a compensar as modificagdes genéticas, mantendo-as constantes ao
longo do tempo., 0 que acredito que seja altamente improvavel. Além disto, comparacoes
entre matrizes genéticas, fenotipicas e ambientais também ndo encontraram esta
modificacdo na por¢do ambiental de forma a compensar as mudancgas ha porcdo genética
(Cheverud 1996b, Arnold & Phillips 1999).

Os valores de similaridade observados entre as matrizes de Didelphimorphia séo
maiores que 0s observados para outros mamiferos. Comparagdes entre diferentes familias
de mamiferos (Porto et al. 2009) obtiveram valores para matrizes de covariancia que
variaram entre 0,61 e 0,88 (dados originais, ndo corrigidos pela repetibilidade). Valores
obtidos para matrizes de correlagdo foram menores, variando de 0,23 a 0,83. Resultados
obtidos para comparacgdes entre géneros de primatas do Novo Mundo mostraram valores
similares (Marroig & Cheverud 2001). Entre matrizes de correlacéo, resultados variaram
de 0,4 a 0,86 e entre matrizes de covariancia entre 0,55 a 0,89. Para géneros de primatas
do Velho Mundo (Oliveira et al. 2009) valores variaram entre 0,37 a 0,96 (covariancia) e
entre 0,29 a 0,90 (correlacdo). Comparando os valores de similaridade entre matrizes de
covariancia e correlacdo que obtive aos de outros trabalhos (Arnold 1981, Cheverud
1988, Marroig & Cheverud 2001, Oliveira et al. 2009, Porto et al. 2009), é possivel
concluir que, em Didelphimorphia, os padrdes fenotipicos de integracdo sejam altamente
similares e que reflitam os padrfes genéticos subjacentes. Assim, acredito que as matrizes
fenotipicas cranianas dos marsupiais da ordem Didelphimorphia possam ser utilizadas em
estudos de biologia evolutiva com seguranca.
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Magnitudes de integragido morfoldgica

Se os valores de similaridade entre matrizes de covaridncia e correlagdo sdo
conservados ao longo da familia, o mesmo ndo pode ser dito das magnitudes da
integracdo morfoldgica. Estes variaram consideravelmente mais, com o maior valor (0,55
para Lutreolina) sendo trés vezes mais elevado que os valores mais baixos encontrados
(0,18 para Chironectes e Metachirus). Mas a simples mencéo destes valores ndo diz muito. Se
considerarmos que, em teoria, estes indices variam de zero (estruturas sem integracdo
nenhuma) a um (estruturas totalmente integradas), € possivel considerar valores como 0s
que obtive como valores de magnitude média. Entretanto, se compararmos estes valores
aos encontrados para outros grupos de mamiferos, veremos que estes indicam estruturas
altamente integradas morfologicamente. Para se ter uma idéia, analisando de forma
semelhante 30 género de primatas do Velho Mundo, Oliveira et al. (2009) encontraram
que 0 cranio mais integrado pertence ao género Semnopithecus, cujo indice de integragdo é
0,28. Tal valor €, entretanto, aproximadamente metade do maior valor que encontrei para
0S marsupiais e consequentemente o mais integrado morgologicamente (r2 = 0,552). O
valor mais baixo para estes primatas foi de apenas 0,04, contrastando com um valor
minimo de 0,185 no meu trabalho. Tais apotam para uma maior integracéo cranianan em
Didelphimorphia.

Em um estudo mais amplo, Porto et al. (2009) mostraram que entre 15 ordens de
mamiferos, estes valores variam ainda mais. Este mesmo trabalho ja havia demonstrado
que marsupiais, dentre os mamiferos, sdo os mais integrados morfologicamente, com
valores quase quatro vezes maiores que os observados para determinados grupos de
Eutérios (mamiferos placentérios). Entretanto, estes autores observaram também
excecdes dentro de algumas ordens, o que da indicios significativos de que a magnitude
de integracdo, em contraste com os padroes, estaria evoluindo de forma mais rapida. Os
valores que obtive para Didelphimorphia foram ainda maiores que o0s encontrados por
Porto et al. (2009), possivelmente porque as familias e, principalmente os géneros
utilizados diferiram nos dois trabalhos. Além disso, este estudo explora 0s 0s
Didelphimorphia de uma maneira mais completa e representativa em termos

taxonémicos e filogenéticos.

57



Entretanto, algums dos meus resultados devem ser analisados com mais cautela.
Tomando como base os exemplos dados durante a introducéo e os materiais e métodos,
de como fatores externos ao mapa fenotipico/genotipico podem influenciar nas
correlagcbes e covariancias, podemos entender porque, por exemplo, uma taxonomia
incorreta pode estar influenciando alguns destes valores. Ao utilizarmos diferentes
espécies dentro de um género sem a correcdo adequada, é possivel que as diferencas
observadas entre as médias dos caracteres entre as espécies alterem as covariancias
observadas. No caso de Cryptonanus, ndo consegui identificar corretamente parte do
material ao nivel especifico e optei por utilizar todos os espécimes em conjunto, sem a
correcdo apropriada para espécie, na estimativa das matrizes fenotipicas. Lutreolina
também apresentou uma magnitude de integragdo muito alta, na verdade a mais alta entre
todos os géneros, 0 que levanta a duvida quanto a possibilidade de espécies escondidas
dentro deste género.

Baseado na associacdo entre os valores de magnitude morfologica e a filogenia, e
na observacéo de que valores extremos em sua amostra foram encontrados para grupos
filogeneticamente proximos, Oliveira et al. (2009a) sugeriram que a magnitude das
correlacBes entre caracteres cranianos sdo evolutivamente mais plasticos que os padrdes
de relacéo entre eles. Tais resultados tem consequencias evolutivas importantes. Como 0s
padrdes de covariacdo e correlagdo tem se mostrado altamente similares entre 0s
mamiferos (e aqui em particular entre os Didelphimorphia) acredita-se que as diferencas
nas magnitudes de correlacdo permitem que 0s organismos possam responder as forgas
evolutivas de maneiras discrepantes. Considerando que estes aspectos da integracdo
morfoldgica podem inlfuenciar a direcdo e a taxa das mudancas evolutivas, € possivel que
estas diferencas nas magnitudes estejam relacionadas a diversidade morfoldgica craniana
nos mamiferos (Oliveira et al. 2009, Marroig et al. 2009, Porto et al. 2009, Shirai &
Marroig 2010).

Distincias morfologicas e filogenéticas

Apesar dos resultados discrepantes entre os padrdes e magnitudes de integragdo
morfoldgica, nenhum dos dois se mostrou correlacionado as distancias filogenéticas ou
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morfoldgicas. A Unica correlagdo significativa que encontrei foi justamente entre estes
dois Ultimos fatores, motivo que me levou a usar a matriz de distdncia morfoldgica
residual corrigida para o efeito da filogenia. Desta forma, ndo ha nenhum indicio de que
os padrdes entre matrizes de covaridncia e correlacdo sejam afetados pela histéria
evolutiva da familia. O mesmo pode ser dito para as magnitudes de integracdo. No
entanto, grupos filogenéticamente proximos sdo também mais similares do ponto de vista
da média dos caracteres, como demonstrado pela correlacdo positiva entre as matrizes de
distancia filogenética e morfoldgica. Outros trabalhos otiveram resultados contrastantes.
A magnitude da integragéo foi positivamente correlacionada a filogenia quando ordens de
mamiferos foram analisadas (Porto et al. 2009), mas esta correlagdo ndo significativa
quando o objeto de estudo foram os macacos do Velho Mundo (Oliveira et al. 2009). Em
contrapartida, os padrdes ndo foram correlacionados com a filogenia nas ordens de
mamiferos (Porto et al. 2001), mas o foram para estes primatas (Oliveira et al. 2009). Ja 0s
primatas do Novo Mundo ndo apresentaram correlacdo entre os padrdes de integracdo e
a filogenia, mas sim com a ecologia, representada pela dieta (Marroig & Cheverud 2001).

Todos estes resultados me permitem concluir que os padrées de similaridade entre
matrizes fenotipicas de covariancia e correlacdo séo altamente conservados dentro da
ordem Didelphimorphia. Acredito que este padrdo fenotipico reflita o padrdo genético
subjacente a estas matrizes e que, portanto, elas sejam candidatas ideais a estudos
macroevolutivosem modelos da genética quantitativa, da mesma forma que outros grupos
de mamiferos ja anlisados. Como as magnitudes de integracdo morfoldgica tém se
mostrado mais plasticas entre os mamiferos, se comparados aos padrdes de integracéo, é
provavel que ela seja mais importante para a diversificagdo craniana em mamiferos,
devendo ser melhor analisada em termos das suas consequéncias evolutivas. E por
ultimo, vale relembrar que ndo ha associacdo entre a filogenia e a morfologia (aqui
representada por matrizes de distancias de Mahalanobis) nem com os padrdes, nem com
as magnitudes de integracdo observados para a ordem Didelphimorphia.
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CAPITULO

Integracdo morfoldgica ao longo da ontogenia

em marsupiais do novo mundo (Mammalia,

Didelphimorphia)




INTRODUCAO

Charles Darwin (1859) j& havia reconhecido que as interacfes entre diferentes
estruturas ao longo da ontogenia poderiam influenciar a variacdo dentro e entre
caracteres, e que isto poderia ter implicacdes na evolucdo de organismos multicelulares
complexos, compostos de diversos caracteres em potencial interagdo. Estas mesmas
interacdes entre caracteres podem ser descritas pela matriz de covariancia genética aditiva
G (Falconer & Mackay 1996). Assim, como as interagdes entre caracteres podem mudar
ao longo do desenvolvimento, fruto de, por exemplo, expressdes de novos genes,
interacdes epigenéticas e mesmo influéncias ambientais (Mitteroecker & Bookstein 2007),
a matriz G também pode mudar. Como esta mesma matriz € também responsavel por
descrever as restricGes na variacdo disponivel para a acdo dos processos evolutivos e de
ser 0 substrato sobre o qual agem o0s processos evolutivos (Steppan 1997), diferentes
regimes de selecdo atuando ao longo da ontogenia podem ter consequiéncias importantes.
E possivel que o padrdo observado nos adultos, como por exemplo a covariacio entre
dois caracteres, indique selecdo positiva quando na verdade esta selecdo tenha sido
negativa em periodos anteriores. Consequentemente, a analise dos padrées de covariancia
ao longo da ontogenia pode ser util no entendimento do comportamento destas matrizes
em populacdes adultas (Mitteroecker & Bookstein 2009).

O cranio dos mamiferos possui complexos padrBes de crescimento, com
diferentes origens embrionarias, e varias fungdes exercidas pelos seus diferentes 6rgéos e
regides, como a neural, o olfato, a visdo, a respiracdo, mastigacdo e degluticdo (Moore
1981). Apesar de haver um certo grau de distincdo entre estas funcdes, elas sdo servidas
por uma série de estruturas que estdo interconectadas, de forma que também ha um certo
grau de associacéo entre elas. Conseqiientemente, observa-se no cranio diferentes niveis
de associacdo entre caracteres. Dentro do arcabouco teorico da integracdo morfoldgica,
estes caracteres mais correlacionados entre si s&o chamados de modulos (Wagner et al.
2007). Sua observacéo empirica reside na observacdo de que ha maiores correlagfes entre
determinados caracteres do que destes com outros (Berg 1960).

Com base nas relacbes de desenvolvimento, reconhecemos (Cheverud 1995,
Marroig & Cheverud 2001, Marroig et al. 2009, Porto et al. 2009, Shirai & Marroig 2010)
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duas regides principais com origens embrionarias diferentes: a face, que deriva da crista
neural; e 0 neurocranio, com origem nas células do mesoderma paraxial (Moore 1981).
Estas regiGes também possuem funcdes distintas. O neurocranio, contendo a caixa
craniana e alguns 6rgdos dos sentidos (olhos e ouvidos), é responsavel pela protecdo,
principalmente, do sistema nervoso central, e por parte do sistema sensorial, englobando
a visdo e audicdo. A face, contendo o aparato da mandibula e 0s musculos associados a
sua sustentacdo, € responsavel pela alimentacdo, respiracdo e por outros 6rgdos do
sistema sensorial, neste caso o paladar e o olfato (Emerson & Bramble 1993, Russel &
Thomason 1993). Estas duas regides podem, por sua vez, ser divididas em regifes ainda
menores. O neurocranio € composto pelas regides da aboboda craniana (que responde
pelo crescimento do cérebro), da base craniana (que responde pelo crescimento do
cérebro e até certo ponto, por fatores somaticos de acdo tardia), e pela érbita (que
responde pelo crescimento dos olhos). Ja a face pode ser dividida nas regides oral
(correspondendo ao crescimento dos dentes e da cavidade oral); nasal (respondendo pelo
crescimento da cartilagem do septo nasal), e do zigomatico(que corresponde a regido de
fixacdo e atividade dos musculos da mastigacéo) (Cheverud 1995).

De forma a aumentar o conhecimento em torno dos padres de integracdo
morfolGgica, optei por analisar os marsupiais da ordem Didelphimorphia. Os marsupiais
sul-americanos permaneceram isolados por 35 milhGes, enquanto este continente
permanecia separada dos demais (Tyndale-Biscoe 2005). Além das Ameéricas, 0s
marsupiais s6 sdo encontrados na Australia, Nova Guiné, Tasmania e algumas outras
ilhas adjacentes (Wilson & Reeder 2005). Atualmente existem trés ordens de marsupiais
americanos, sendo Didelphimorphia a mais rica em espécies, com 19 géneros, 97 espécies
e uma Unica familia, Didelphidae (Gardner 2007).

Meu objetivo neste capitulo foi avaliar se os padrdes e magnitudes da integracao
morfoldgica observados entre os Didelphimorphia (descritos no primeiro capitulo) sdo
semelhantes ao longo do desenvolvimento ontogenético apds o nascimento. Indices
gerais de integracdo morfoldgica foram calculados para os géneros ao longo da ontogenia
com o intuito de analisar, também de forma exploratdria, como estes se comportam ao

longo do desenvolvimento.
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MATERIAIS E METODOS

Amostra

Com o auxilio de um digitalizador tridimensional (Microscribe MX), obtive as
coordenadas tridimensionais referentes a 32 marcadores externos. Tais marcadores foram
transformados em 62 distancias euclidianas, reduzidas a 35 usando a média entre os dois
lados do cranio. Estas distancias representam as regides do cranio que compartilham uma
historia de desenvolvimento e/ou performance funcional, bem como descrevem a

estrutura craniana como um todo, evitando problemas de redundancia (Cheverud 1995).

No total medi 5515 espécimes, distribuidos entre os 19 géneros de marsupiais
Didelphimorphia existentes, abrangendo 83 das 97 espécies atualmente reconhecidas
(Gardner 2007). Exclui, entretanto, um grande nimero de exemplares da minha amostra
final por pertencerem a espécies mal amostradas (poucos exemplares). Conclui que a
utilizacdo destes cranios acrescentaria ruido maior a amostra, uma vez que ndo poderia
controlar estatisticamente os fatores alheios a matriz genotipica/fenotipica, que é de meu
interesse. Utilizei somente as espécies mais bem amostradas para cada género, reduzindo
minha amostra para 4884 espécimes. Em cinco dos 19 géneros da familia, ndo consegui
obter um nimero minimo de exemplares e portanto estes géneros nao puderam ser
analisados. S&o eles Caluromysiops (7 espécimes), Chacodelphys (1), Glironia (1), Hyladephys (2)
e Lestodelphys (4). Assim, analisei somente 14 dos 19 géneros: Caluromys, Chironectes,
Cryptonanus, Didelphis, Gracilinanus, Lutreolina, Marmosa, Marmosops, Metachirus, Micoureus,
Monodelphis, Philander, Thylamys e Tlacuatzin.

O segundo fator que contribuiu para a reducdo da minha amostra foi a exclusdo
de espécimes medidos incorretamente. Utilizando um intervalo de 99% (para cada
sexo/espécie) da minha distribuicdo como valores de referéncia, exclui mais 74 espécimes
(1,5% da amostra) que considerei como consideravelmente maiores ou menores que 0S
demais. Assim, minha amostra passou para 4810 exemplares (tabela 2.1, apéndice 1,
individuos jovens e adultos).
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Cheverud (1988) argumenta que matrizes deveriam ser estimadas baseadas em
amostras minimas de 40 espécimes. Apesar de ser um numero meramente arbitrario,
acredito que matrizes estimadas com amostras inferiores ndo sdo uma boa representagdo
dos padrdes reais populacionais. Como utilizar este nimero de corte reduziria em muito
0 nimero de matrizes passiveis de analise (tabela 2.1), principalmente entre os espécimes
mais jovens, decidi reduzir este valor para 15, estando ciente, no entanto, dos potenciais
efeitos de uma amostra pequena na estimativa destes pardmetros populacionais. Portanto,
para 141 exemplares distribuidos entre 24 idades/géneros diferentes ndo computei as
respectivas matrizes fenotipicas. Estes espécimes, entretanto, continuaram sendo
utilizados para o cOmputo da matriz total para cada género (ver abaixo).

Os exemplares medidos encontram-se depositados nas seguintes colegdes
cientificas: American Museum of Natural History, Nova lorque; Field Museum of
Natural History, Chicago; Museu Nacional, Rio de Janeiro; Museo de Historia Natural de
la Universidad Nacional Mayor de San Marcos, Lima; Museu de Zoologia da
Universidade de S&o Paulo, Sdo Paulo; Museum of Vertebrate Zoology, Berkeley e
National Museum of Natural History, Washington D.C..

Tabela 2.1 — Amostra totalizando 4810 espécimes medidos. Valores em negrito (N < 15)
foram usados somente para 0 cOmputo da matriz total (ver texto).
Idades
Géneros zero um dois trés quatro cinco seis sete todos
Caluromys 7 12 23 51 33 119 121 100 466
Chironectes 3 14 16 7 17 35 39 20 151

Cryptonanus 4 3 31 15 6 59

Didelphis 48 172 191 126 148 149 132 161 1079
Gracilinanus 5 3 3 46 15 7 104
Lutreolina 4 4 5 20 24 11 70

Marmosa 4 68 62 19 132 148 118 547
Marmosops 22 33 22 84 98 58 312
Metachirus 15 46 47 20 55 107 113 415
Micoureus 17 36 13 100 96 55 317
Monodelphis 48 78 45 84 85 100 440
Philander 7 44 65 47 107 125 130 97 614
Thylamys 6 10 9 126 38 14 202
Tlacuatzin 27 7 34

67



Exemplares foram divididos em sete classes etarias de acordo com a erupgéo e
desgaste dos dentes (Tyndale-Byscoe & Mackenzie 1976, Tribe 1990). Como tive a
oportunidade de medir especimes muito jovens, onde ndo havia dentes eclodidos (e
conseqlientemente ndo abarcados pelos métodos propostos) adicionei uma nova idade,
zero utilizando oitro classes etarias ao invés das sete normalmente utilizadas:

0 — exemplares sem dentes eclodidos ou comegando a eclodir;

1 — exemplares com o terceiro pré molar deciduo e o primeiro molar eclodido
(Dp3M1)%;

2 — exemplares com o terceiro pré molar deciduo e o segundo molar eclodido
(Dp3M2);

3 — exemplares com o terceiro pré molar deciduo e o terceiro molar eclodido
(Dp3M3);

4 — Nesta idade, ha uma diferenciacdo no padrdo de denticdo, dependendo do
género. Em alguns casos (e.g. Caluromys, Gracilinanus, Marmosa, Marmosops, Metachirus e
Micoureus) o quarto molar eclode antes que o terceiro pré-molar deciduo seja substituido
pelo permanente (Dp3M4). Em outros géneros (e.g. Chironectes, Didelphis, Lutreolina e
Philander) a eclosdo do pré-molar permanente ocorre antes da eclosdo do quarto molar
(P3M3);

5 — exemplares com o terceiro pré-molar permanente e quatro molares eclodidos
(P3M4);

6 — idem ao anterior, mas neste caso o desgaste nos dois primeiros molares ja é

perceptivel;

7 —idem a idade cinco, mas ha desgaste nos quatro molares.

! - Esquema representativo da dentigdo: Dp — pré molar deciduo superior, P — pré molar superior
e M — molar superior. Os numeros especificam cada um dos dentes. Individuos adultos
apresentam 3 pré-molares e quatro molares.
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Estimativas das matrizes de correlacdo e de covaridncia

Durante a obtencdo das matrizes fenotipicas de variancia/covariancia (chamadas
daqui para frente simplesmente de matrizes de covariancia) ou correlacdo, analisei o
efeito de fontes de variacdo ndo relacionadas ao mapa fenotipico-genotipico como, por
exemplo, sexo, espécie, idade e possiveis interacBes entre eles. Estas fontes foram
analisadas utilizando uma Anélise de Variancia Multivariada (MANOVA) e fatores
significativos a 5% na estatistica Lambda de Wilks foram controlados estatisticamente.
Para estes célculos, utilizei o pacote estatistico Systat 11 (SYSTAT Inc., Richmond, CA).

Como o objetivo deste capitulo foi analisar e comparar os padrfes de integracao
morfolGgica observados ao longo da ontogenia, gerei matrizes de covariancia e correlacdo
para cada uma das classes etarias (de zero a sete), e no final, para todas as idades
agrupadas (total). Por exemplo, para um género bem amostrado como Didelphis, obtive
nove matrizes de covaridncia e nove de correlagdo, uma para cada idade e uma Ultima
para todos os individuos (corrigindo também para o fator idade). Em contrapartida, para
Tlacuatzin obtive somente duas matrizes: uma para a idade cinco, com 27 espécimes, e
outra total (idade cinco e seis) com 34 espécimes. Estas matrizes foram obtidas utilizando
a rotina de Modelo Linear Geral (GLM - General Linear Model) do pacote estatistico Systat
11.

Comparagdo dos padrées de covaridncia e correlacdo

Comparei matrizes de covariancia através do método dos vetores aleatorios
(Random Skewers, Cheverud & Marroig 2007), que deriva diretamente da teoria da genéetica
quantitativa (Lande 1979). Simulando a ac&o da selecdo natural sobre pares de matrizes,
obtenho vetores respostas que sdo comparados resultando em uma meétrica de
similaridade entre elas. Para tanto gerei 1.000 vetores aleatérios de 35 elementos,
extraidos de uma distribuicdo normal e padronizados para comprimento um.
Multiplicando cada uma das duas matrizes por estes 1.000 vetores, obtenho 1.000 vetores
resposta para cada uma. Como as matrizes sdéo multiplicadas pelos mesmos vetores,

diferencas nas respostas sdo devidas a diferengas nas matrizes. Comparo 0s vetores
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resposta a cada vetor de selecéo entre as duas matrizes pelo angulo formado entre eles,
com angulos menores indicando maiores similaridades. A similaridade geral entre as
matrizes foi determinada pela média destes vetores resposta. Para vetores com 35
elementos, séo significativos a 5% (p < 0,05) valores menores que -0,331 ou maiores que
0,331, e significativos a 1% (p < 0,01) valores menores que -0,429 ou maiores que 0,429.

Comparei as matrizes de correlacdo através de correlacbes de matrizes elemento
por elemento (Cheverud et al., 1989), 0 que equivale a uma correlacdo linear paramétrica
em que os elementos correspondentes de cada matriz sdo considerados como pontos na
analise. Como os elementos de cada matriz ndo sdo observacgdes independentes entre si, 0
célculo da significancia ndo pdde ser feito como em uma correlagdo de Pearson. Utilizei,
portanto, um teste de Mantel para determinar a significancia estatistica destas correlacdes,
comparando a correlagdo original das matrizes com 10.000 correlagdes aleatorias
(Cheverud 1988, Cheverud, et al., 1989).

As comparagfes entre as matrizes fenotipicas seguiram dois protocolos distintos.
No primeiro, comparei as similaridades destas matrizes para cada género ao longo de sua
ontogenia, incluindo a matriz total. Desta forma, comparei as matrizes ontogenéticas
disponiveis (entre zero e sete), além daquela gerada para todos os individuos agrupados.
No caso de Didelphis, por exemplo, comparei a matriz obtida para a idade zero contra as
obtidas para as idades de um a sete, e também contra a matriz total (utilizando todos os
espécimes do género). Em seguida, a matriz obtida para a idade um foi comparada as das
idades dois até a idade sete (mais a matriz total). Isto foi feito sucessivamente, até que
todas as matrizes geradas para cada género tivessem sido comparadas entre si. No
segundo caso, estava interessado em analisar se 0s padrdes de similaridade conservados,
observados entre 0os géneros e reportados no capitulo 1, também sdo mantidos ao longo
de suas ontogenias. Para tanto, comparei as matrizes por idade. A matriz gerada para a
idade seis, por exemplo, de Philander, foi comparada a todas as outras matrizes de idade
seis disponiveis dos outros géneros. Isto foi feito para todas as idades, de um a sete, e

também para a matriz total.

Tanto as comparagOes entre matrizes de covaridncia e correlagdo, quanto 0s
demais célculos deste capitulo, foram realizados através do programa Matlab 7 (The
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MathWorks, Inc.), através de rotinas especificas escritas por mim ou outros membros do
laboratorio.

Repetibilidade das matrizes e ajuste das comparagoes entre elas

Erros de amostragem limitam as correlagdes maximas possiveis entre as matrizes.
Uma forma de contornar este problema é corrigir os valores de similaridade levando em
conta 0 erro embutido na estimativa de cada uma delas. Para tanto, calculei suas
respectivas repetibilidades? (t), definidas como a propor¢do da variancia observada nos
elementos (Vobns) devida a variacdo real dos valores da populagdo (Vy), excluindo a
variagdo devida a erros de amostragem (Ver) (Cheverud 1996). Desta forma, a correlacdo
maxima entre duas matrizes ndo € um, e sim um valor rma, Obtido através do célculo da
raiz quadrada dos produtos das repetibilidades das matrizes comparadas. A correlagéo de
matrizes ajustada é calculada através da divisdo da correlacio observada entre duas
matrizes pela correlagdo méxima (Cheverud 1996). Para calcular as repetibilidades das
matrizes, utilizei um bootstrap para os residuos dos dados originais, gerando 100 novas
matrizes de covaridncia e correlacdo. Obtive a repetibilidade tirando a média das
comparagOes entre as novas matrizes geradas e as matrizes originais (Marroig &
Cheverud 2001).

Magnitude geral das correlagdes entre caracteres

Com o intuito de analisar a correlagdo média entre os caracteres descritos nas
matrizes fenotipicas de correlacéo, calculei o coeficiente de determinagdo medio de cada
matriz de correlagdo (r2) (Cheverud et al. 1983). Este indice é uma medida geral da
magnitude das correlagOes entre todos os caracteres, sendo mais alto em estruturas mais
integradas morfologicamente.

2 Nao confundir com a repetibilidade das minhas mensuracdes, mencionada anteriormente.
Naquele caso, estava interessando em quantificar a propor¢do da variancia nas mensuragdes
devidas a0 meu erro como medidor. Aqui, quantifico o erro embutido nas estimativas de cada
matriz devido ao tamanho das amostras.
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Padroes de modularidade

A magnitude geral das correlagbes entre caracteres expressa 0 quanto uma
estrutura € integrada morfologicamente. Assim é esperado que 0s modulos sejam menos
perceptiveis em estruturas mais integradas, ou seja, quanto maior as magnitudes da
integracdo, menos evidentes sdo 0s médulos.

De forma a complementar os resultados obtidos pelos valores de magnitude,
verifiquei se as matrizes fenotipicas de correlacdo estariam significativamente
correlacionadas a matrizes tedricas, construidas com base nas relacbes de
desenvolvimento e/ou fungdo comum entre os caracteres.

Seguindo hipoteses de integracdo morfolGgicas propostas para mamiferos em
geral e adaptadas para marsupiais (Porto et al. 2009, Shirai & Marroig 2010, modificado de
Cheverud 1995, Marroig & Cheverud 2001), busquei por integrac@es significativas entre
as duas regides principais do crénio (neurocranio e face) e cinco sub-regides: oral, nasal,
zigomatica, base e calota (ou abéboda) craniana (tabela 2.2). Além destas regides, testei a
hipotese da presenca de integracdo entre caracteres neurais e faciais (matriz somatica),
averiguando se existe integracdo entre caracteres que se desenvolvem mais cedo (faciais)
em contraste aos mais tardios (neurais) (Smith 1996, 1997, 2001). Finalmente, analisei a
presenca de integracdo total no crénio, combinando as matrizes das cinco sub-regides em

uma Unica.

Para construir estas matrizes tedricas de integracdo morfoldgica, atribui valores
“0” ou “1” para cada par de caracteres, de acordo com as hipoteses de integracdo. Caso
um par de caracteres pertencesse a uma hipdtese funcional, o valor “1” foi atribuido a
eles, se ndo pertencesse, o valor “0” foi atribuido. Por exemplo, no caso da matriz tedrica
da sub-regido nasal, caracteres como ISNSL e NSLNA receberam valor “1”, enquanto
que caracteres como ISPM e PMZS receberam valor “0”. Estas matrizes foram
construidas de forma a possuir somente valores “0” e “1” (lembrando que um é a
correlagdo maxima entre dois caracteres). Ao somar diferentes matrizes, como no caso da

matriz de integracéo total, valores que ultrapassassem um foram reduzidos a um.
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Tabela 2.2 — Hipdteses de integracdo morfoldgica. Distancias euclidianas divididas em
cada uma das duas principais regides do cranio e suas cinco sub-regides.

Medidas Regides Sub-regides Medidas Regides Sub-regides
ISPM Face Oral ZSZI Face Oral, zigomatico
ISNSL Face Nasal ZIMT Face Oral
ISPNS Face Oral, nasal Z1ZYGO Face Zigomatico
PMZS Face Oral ZITSP Face Zigomatico
PMZI Face Oral MTPNS Face Oral
PMMT Face Oral PNSAPET Neurocranio Base
NSLNA Face Nasal APETBA  Neurocranio Base
NSLZS Face Nasal APETS Neurocranio Base
NSLZI Face Oral, nasal BAEAM Neurocranio Base
NAPNS Face Nasal EAMZYGO Face Zigomatico
NABR  Neurocranio Calota ZYGOTSP Face Zigomatico
BRPT Neurocranio Calota BAOPI Neurocranio Base
BRAPET Neurocranio Calota LDAS Neurocranio Calota
PTAPET Neurocranio Calota BRLD Neurocranio Calota
PTBA Neurocranio Calota OPILD Neurocranio Calota
PTEAM Neurocranio Calota PTAS Neurocranio Calota
PTZYGO Face Zigomatico JPAS Neurocrénio Calota
PTTSP Face Calota,

Neurocranio zigomatico

Vale ressaltar que estas matrizes tedricas sdo apenas aproximagdes dos padrdes
gue na pratica devem ser muito mais sutis, ja que dificilmente encontrariamos uma
correlagdo de “1” entre todos os elementos de um dado modulo. Até porque isto
implicaria em uma dependéncia completa entre todos estes elementos, o que impediria
mudancgas evolutivas dentro deste mddulo. Mas ainda assim, estas aproximacfes nos
permitem avaliar se os caracteres dentro dos modulos esperados a priori e hipotéticos tem
correlagdes mais altas entre si do que com caracteres de outros médulos. Desta forma,
apresento estes resultados com significancias de 5% e 10% (Porto et al. 2009). As
correlagBes entre as matrizes empiricas fenotipicas e as tedricas de modularidade foram
avaliadas por correlagcbes de matrizes, seguidas do teste de Mantel (Cheverud 1988,
Cheverud et al. 1989).

Utilizei ainda uma outra forma de investigar a presenga de modulos, que consiste
em comparar se as médias dos caracteres integrados, segundo uma certa hipétese teorica
(avg+), é maior que a média dos caracteres ndo integrados (avg-) (Cheverud 1995,
Marroig & Cheverud 2001, Porto et al. 2009, Shirai & Marroig 2010). Se esta hipGtese
tedrica estiver relacionada com o fendtipo da estrutura analisada, é esperado que a média
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entre os caracteres integrados seja maior que a média dos caracteres ndo integrados, ou
seja, espera-se que avg+ seja maior que avg-. Assim, a razdo entre estas duas medias
(avg+/avg-) traz informacOes sobre a magnitude de integragdo entre os caracteres do
maddulo hipotético em relagdo ao resto do crénio. Esta razdo mede a distingdo entre os
maodulos. Se as correlagbes dentro de um modulo forem maiores que as correlagdes fora
dele, esta razdo sera maior que um. Além disso, esta razdo também nos da uma estimativa
do qudo mais integrado este moédulo é em relagdo aos caracteres que ndo o compdem.
Por exemplo, uma razdo avg+/avg- de 1,35 indica que os caracteres dentro dos modulos
sdo 35% mais integrados que os caracteres fora dele.

Componente Principal e Coeficiente de Variacdo

Como uma medida de variagdo, optei por usar o coeficiente de variacdo (CV). A
vantagem deste indice é ser adimensional, ja que é obtido dividindo-se o desvio padréo de

uma medida por sua media:
CV = (d.p./média) x 100

Ao multiplicarmos o valor resultante por 100, obtemos uma medida da disperséo
dos valores em porcentagem. O fato de ser adimensional permite uma melhor
comparacdo da dispersdo e da variabilidade dos caracteres em organismos de tamanhos
absolutos diferentes (Simpson et al. 2003), ideal para comparagOes entre animais de
tamanhos discrepantes, como entre as trajetorias ontogenéticas dos géneros que analisei.
Como estas métricas sdo diretamente dependentes das matrizes analisadas (tdxons e
idades), usei um modelo com idades “aninhadas” dentro dos géneros para corrigir para
estes fatores. Tive, entretanto, que usar uma amostra menor, mais completa, onde os
géneros escolhidos tivessem matrizes disponiveis para as idades dois a sete (idades mais
freqlientes na minha amostra): Caluromys, Didelphis, Marmosa, Marmosops, Metachirus,
Monodelphis ¢ Philander. Em seguida correlacionei estes indices com o a projecdo dos
espécimes no Primeiro Componente Principal para analisar o efeito do tamanho. Os
resultados obtidos com esta amostra reduzida e a original sdo, em esséncia, 0S mesmos e
por isto mostrarei somente os resultados da amostra reduzida.
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RESULTADOS

Padrbes de covaridncia e correlagdo

Os valores de similaridade entre matrizes de covariancia e correlacdo, quando
analisados ao longo da ontogenia, tanto dentro de cada género quanto entre eles, sdo
altamente significativos (tabelas 2.3 a 2.6). Todos os valores de similaridade entre
matrizes de covariancia foram significativos a 1%. Entre os valores de similaridade para
matrizes de correlacdo analisados dentro de cada género, somente duas das 219
comparagOes possiveis foram significativas a 5% (0,9% do total). Todas as demais foram
significativas a 1%. Quando analisamos as comparacGes entre 0S géneros, mais
correlagbes foram significativas a 5%: oito entre 391 possiveis (0 que equivale a 2,05%
dos casos). Todas as demais foram significativas a 1%. Os valores de similaridade obtidos
entre matrizes foram todos muito altos ao longo da ontogenia, tanto dentro quanto entre
0s géneros, 0 que indica um padrdo de covariacdo e correlacdo altamente compartilhado
entre os marsupiais da ordem Didelphimorphia.

Analisando os resultados entre matrizes de covariancia dentro de cada género mais
detalhadamente, observamos que poucos foram os resultados menores que 0,7. Os
menores valores absolutos foram obtidos para Gracilinanus (0,601) e Chironectes (0,609),
que também apresentaram as menores médias de similaridade (0,767 e 0,773,
respectivamente). Quanto aos maiores valores de similaridade, Caluromys Didelphis,
Marmosa, Marmosops, Metachirus, Micoureus, Philander e Thylamys, apresentaram valores entre
0,980 e 0,986. Entretanto, as maiores médias ndo foram observadas para nenhum destes
géneros e sim para Lutreolina (0,951).

Resultados das similaridades entre as matrizes corrigidas para repetibilidade foram
parecidos aos ndo corrigidos. Os menores valores, tanto absolutos quanto nas médias,
continuaram sendo obtidos para Gracilinanus (0,650 e 0.816) e Chironectes (0,682 e 0,838),
enquanto a maior média permaneceu observada para Lutreolina (0,987). Entretanto, os
maiores valores absolutos foram todos obtidos para géneros diferentes dos dados nédo

corrigidos: Chironectes, Cryptonanus, Gracilinanus e Lutreolina (entre 1,0 e 1,02).
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Analisando as matrizes de correlacdo para os dados ndo corrigidos, Chironectes se
manteve com 0s menores valores absoluto (0,398) e na media (0,651), enquanto que 0s
maiores valores absolutos foram obtidos para Micoureus, Monodelphis, Philander e Thylamys
(entre 0,980 e 0,987). A maior media foi observada em Thylamys (0,866).

Apos a correcdo pela repetibilidade, o menor valor absoluto (0,471) e na meédia
(0,737) continuaram sendo observados para Chironectes. Cryptonanus apresentou o maior
valor absoluto (0,944), enquanto as trés maiores médias foram obtidas para Cryptonanus,
Didelphis e Gracilinanus (entre 1,035 e 1,040), que ndo figuraram entre as maiores medias
quando analisei os valores antes da correcdo pela repetibilidade.

Os resultados obtidos para Didelphis, inico género com matrizes fenotipicas para a
idade zero, mostram correlagcfes ligeiramente menores desta idade com as demais, tanto
para matrizes de covariancia (tabela 2.3) quanto para correlacdo (tabela 2.4). Estes
resultados sugerem que pode haver mudangas nos padrBes entre os caracteres, na
passagem da idade zero para a idade um.
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Tabela 2.3 — Comparagdes entre matrizes de covariancia, obtidas a partir do método dos
vetores aleatorios, ao longo da ontogenia de cada género. Na diagonal inferior estdo as
comparagOes originais, na superior as corrigidas e na diagonal (sombreado) as
repetibilidades das matrizes. Todas as comparagdes foram significativas (p < 0,01).

Caluromys

Idades dois trés quatro cinco seis sete todos
dois 0,953 0,919 0,845 0,917 0,892 0911 0,931
trés 0,882 0,965 0,921 0,950 0,910 0,933 0,964
quatro 0,809 0,887 0,962 0,894 0,845 0,886 0,908
cinco 0,887 0,924 0,869 0,982 0,946 0971 0,992
seis 0,862 0,885 0,821 0,928 0,980 0949 0,973
sete 0,881 0,907 0,861 0,952 0,930 0,980 0,994

todos 0,906 0,944 0,887 0,980 0,960 0981 0,994

Chironectes

Idades dois quatro cinco seis sete todos

dois 0,911 0,797 0,851 0,854 0,682 0,868
quatro 0,725 0,909 0,831 0,848 0,693 0,860
cinco 0,783 0,764 0,929 0,925 0,797 0,991

seis 0,792 0,786 0,866 0,944 0,763 1,020

sete 0,609 0,618 0,718 0,694 0875 0,793

todos 0,811 0,802 0,934 0,969 0,726 0,957

Cryptonanus

Idades cinco seis todos

cinco 0,949 0,953 1,006

seis 0,891 0921 0,983

todos 0,963 0,927 0,967

Didelphis

Idades zero um dois trés quatro cinco seis sete todos
zero 0,973 0,861 0,812 0,796 0,826 0,785 0,791 0,758 0,826
um 0,846 0,991 0,936 0,888 0,911 0,857 0,879 0,858 0,928
dois 0,798 0,928 0,992 0,953 0,951 0,905 0,918 0,903 0,968
trés 0,778 0,875 0,940 0,981 0,973 0,957 0,953 0922 0972

quatro 0,809 0,901 0,940 0,957 0,986 0,972 0,994 0,953 0,99
cinco 0,767 0,846 0,893 0,939 0,957 0,982 0,993 0954 0,970

seis 0,756 0,849 0,887 0,915 0,958 0,955 0,941 0,987 0,990
sete 0,742 0,848 0,893 0,907 0,940 0,938 0,951 0,986 0,964
todos 0,813 0,922 0,963 0,961 0,986 0,960 0,959 0,956 0,997
Gracilinanus Lutreolina

Idades cinco seis todos Idades cinco seis todos
cinco 0,949 0,650 1,012 cinco 0,948 0,962 0,999
seis 0,601 0,901 0,786 seis 0,919 0,963 1,000
todos 0,967 0,733 0,964 todos 0,963 0,971 0,980

77



Marmosa

Idades dois trés quatro cinco seis sete todos

dois 0,972 0,941 0,842 0,893 0,914 0,884 0,922

trés 0,914 0,969 0,893 0,945 0,945 0,946 0,968
quatro 0,793 0,840 0,912 0,918 0,902 0945 0,929

cinco 0,874 0,923 0,870 0,985 0,986 0,964 0,995

seis 0,896 0,925 0,856 0,973 0,988 0,957 0,993

sete 0,865 0,924 0,894 0,949 0,943 0,983 0,984

todos 0,907 0,951 0,885 0,985 0,985 0974 0,996
Marmosops

Idades dois trés quatro cinco seis sete todos

zero 0,941 0,890 0,922 0,824 0,837 0,857 0,850

trés 0,847 0,963 0,973 0,904 0,899 0,888 0,910
quatro 0,867 0,926 0,940 0,924 0,928 0905 0,931

cinco 0,792 0,879 0,887 0,981 0,977 0,955 0,996

seis 0,804 0,874 0,891 0,958 0,981 0962 0,997

sete 0,820 0,859 0,865 0,932 0,939 0972 0,976

todos 0,822 0,890 0,900 0,983 0,984 0,959 0,993
Metachirus

Idades um dois trés quatro cinco seis sete todos
um 0,920 0,874 0,851 0,761 0,826 0,803 0,797 0,840
dois 0,818 0,954 0,932 0,834 0,897 0,908 0,918 0,950
trés 0,797 0,888 0,953 0,893 0,927 0,944 0,955 0,978
quatro 0,699 0,779 0,834 0,915 0,835 0,877 0,882 0,896
cinco 0,772 0,853 0,881 0,777 0,948 0,958 0,945 0,969
seis 0,759 0,874 0,908 0,827 0,919 0,971 0,971 0,992
sete 0,756 0,887 0,923 0,835 0,911 0,946 0979 0,997
todos 0,802 0,925 0,951 0,853 0,940 0,974 0,982 0,992
Micoureus

Idades dois trés cinco seis sete todos

dois 0,948 0,950 0,945 0,921 0961 0,961

trés 0,904 0,955 0,956 0,963 0975 0,987

cinco 0,911 0,925 0,981 0,973 0,967 0,993

seis 0,887 0,931 0,954 0,979 0,965 0,989

sete 0,923 0,940 0,945 0,942 0973 0,994

todos 0,933 0,961 0,980 0,975 0977 0,993

Monodelphis

Idades dois trés quatro cinco seis sete todos

dois 0,864 0,961 0,910 0,946 0,932 0974 0,980

trés 0,880 0,970 0,939 0,935 0,928 0,940 0,967
quatro 0,826 0,904 0,954 0,910 0,935 0913 0,950

cinco 0,871 0,912 0,880 0,981 0,973 0,940 0,989

seis 0,857 0,904 0,903 0,953 0,978 0,945 0,989

sete 0,893 0,914 0,880 0,919 0,922 0,973 0,980

todos 0,908 0,950 0,925 0,977 0,976 0964 0,994
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Philander

Idades um dois trés quatro cinco seis sete todos
um 0,966 0,886 0,815 0,877 0,862 0,880 0,885 0,900
dois 0,860 0,975 0,942 0,960 0,939 0,923 0,930 0,962
trés 0,786 0,913 0,963 0,958 0,937 0,921 0,905 0,941
quatro 0,853 0,938 0,930 0,979 0,974 0,971 0,957 0,990
cinco 0,840 0,918 0,911 0,955 0,981 0,986 0,977 0,992
seis 0,858 0,904 0,897 0,953 0,968 0,984 0,982 0,993
sete 0,859 0,907 0,877 0,936 0,956 0,963 0976 0,989
todos 0,883 0,948 0,922 0,977 0,981 0,983 0,975 0,996
Thylamys Tlacuatzin

Idades cinco seis todos Idades cinco  todos

cinco 0,985 0,899 0,996 cinco 0,954 1,020

seis 0,870 0,950 0,946 todos 0,977 0,963

todos 0,982 0916 0,988

Tabela 2.4 — Similaridades entre matrizes de correlagdo, obtidas por correlagdo elemento
por elemento, ao longo da ontogenia de cada género. Na diagonal inferior estdo as
na superior as ajustadas e na diagonal
repetibilidades das matrizes. A significancia das correla¢Ges originais foi determinada pelo
teste de mantel e todas foram significativas a 1% (p < 0,01), com exce¢do de duas

correlagbes originais,

correlacéo de Didelphis (em negrito), que foram a 5% (p < 0,05).

Caluromys

Idades dois trés quatro cinco seis sete todos
dois 0,914 0,883 0,638 0,861 0,881 0,836 0,895
trés 0,812 0,924 0,782 0,912 0,903 0,896 0,963
quatro 0,574 0,708 0,886 0,745 0,741 0,737 0,806
cinco 0,810 0,863 0,690 0,969 0,947 0,900 0,981
seis 0,824 0,849 0,682 0,911 0,956 0,939 0,987
sete 0,783 0,844 0,680 0,868 0,899 0959 0,978
todos 0,850 0,920 0,754 0,960 0,959 0,952 0,988
Chironectes

Idades dois quatro cinco seis sete todos

dois 0,856 0,681 0,726 0,691 0471 0,850
quatro 0,580 0,848 0,688 0,754 0,554 0,841

cinco 0,623 0,588 0,861 0,810 0,690 0,961

seis 0,615 0,668 0,723 0,926 0,605 0,967

sete 0,398 0,465 0,584 0,531 0,833 0,759

todos 0,772 0,759 0,874 0,913 0,679 0,962
Cryptonanus

Idades cinco seis todos

cinco 0,899 0,847 1,035

seis 0,731 0,830 0,949

todos 0,936 0,824 0,908
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Didelphis

Idades zZero um dois trés quatro cinco seis sete todos
zZero 0,969 0,572 0,549 0,570 0,728 0,613 0,704 0,620 0,641
um 0,558 0,983 0,859 0,730 0,826 0,711 0,848 0812 0,855
dois 0,535 0,842 0,978 0,929 0,914 0,871 0,963 0930 0,978
trés 0,551 0,711 0,902 0,964 0,901 0,941 0,894 0,863 0,951
quatro 0,706 0,806 0,890 0,871 0,969 0,894 1,029 0926 0,973
cinco 0,590 0,690 0,843 0,904 0,861 0,957 0,920 0,835 0,937
seis 0,613 0,743 0,842 0,776 0,895 0,796 0,782 0,991 1,037
sete 0,599 0,790 0,903 0,832 0,895 0,802 0,860 0,964 0,960
todos 0,628 0,844 0,964 0,930 0,954 0,913 0,913 0,939 0,992
Gracilinanus Lutreolina

Idades cinco seis todos Idades cinco seis todos
cinco 0,915 0,685 1,040 cinco 0,863 0,823 0,999
seis 0,616 0,887 0,828 seis 0,717 0878 0,975
todos 0,965 0,757 0,941 todos 0,903 0,889 0,946
Marmosa

Idades dois trés quatro cinco seis sete todos

dois 0,955 0,855 0,523 0,742 0,767 0,762 0,821

trés 0,806 0,931 0,671 0,853 0,843 0,857 0,908

quatro 0,474 0,600 0,860 0,842 0,726 0814 0814

cinco 0,714 0,810 0,769 0,970 0,959 0,960 0,996

seis 0,740 0,804 0,665 0,933 0,976 0,944 0,982

sete 0,732 0,813 0,742 0,929 0,917 0,966 0,989

todos 0,798 0,872 0,751 0,976 0,965 0,967 0,990

Marmosops

Idades dois trés quatro cinco seis sete todos

zZero 0,860 0,579 0,659 0,622 0,584 0551 0,654

trés 0,515 0,921 0,785 0,769 0,681 0,636 0,740

quatro 0,570 0,703 0,869 0,759 0,708 0,669 0,768

cinco 0,566 0,724 0,694 0,962 0,956 0923 0,993

seis 0,531 0,641 0,648 0,920 0,962 0920 0,993

sete 0,499 0,597 0,610 0,886 0,883 0,957 0,963

todos 0,602 0,706 0,711 0,967 0,967 0935 0,987

Metachirus

Idades um dois trés quatro cinco seis sete todos

um 0,878 0,617 0,719 0,488 0,730 0,630 0569 0,679

dois 0,547 0,894 0,846 0,553 0,769 0,808 0,802 0,881

trés 0,637 0,756 0,894 0,694 0,935 0,860 0879 0,951
quatro 0,423 0,484 0,606 0,854 0,768 0,731 0,737 0,779

cinco 0,646 0,687 0,835 0,671 0,893 0,886 0,880 0,952

seis 0,572 0,741 0,788 0,655 0,811 0,940 0,961 0,995

sete 0,520 0,740 0,811 0,665 0,811 0,909 0952 0,99

todos 0,630 0,825 0,890 0,713 0,891 0,955 0,962 0,981
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Micoureus

Idades dois trés cinco seis sete todos

dois 0,862 0,768 0,830 0,845 0,799 0,872

trés 0,684 0,921 0,892 0,941 0,933 0,961

cinco 0,758 0,841 0,967 0,971 0,901 0,988

seis 0,770 0,887 0,937 0,964 0,951 1,005

sete 0,724 0,874 0,865 0,912 0,954 0,972

todos 0,805 0,916 0,965 0,980 0,943 0,988

Maonodelphis

Idades dois trés quatro cinco seis sete todos

dois 0,716 0,919 0,850 0,936 0,943 0,993 0,996

trés 0,756 0,945 0,884 0,919 0,916 0,887 0,952
quatro 0,694 0,829 0,932 0,900 0,942 0,857 0,937

cinco 0,782 0,883 0,858 0,976 0,975 0911 0991

seis 0,787 0,878 0,897 0,950 0,973 0,934 0,998

sete 0,818 0,841 0,807 0,877 0,898 0,950 0,969

todos 0,838 0,921 0,900 0,974 0,980 0,940 0,990
Philander

Idades um dois trés quatro cinco seis sete todos
um 0,949 0,833 0,612 0,755 0,801 0,863 0,788 0,852
dois 0,793 0,955 0,870 0,952 0,939 0,958 0,904 0,974
trés 0,573 0,817 0,924 0,905 0,860 0,858 0,833 0,886
quatro 0,721 0,911 0,852 0,959 0,946 0,953 0,919 0,977
cinco 0,765 0,899 0,810 0,908 0,960 0,975 0,953 0,993
seis 0,829 0,923 0,813 0,920 0,941 0,972 0,949 1,001
sete 0,746 0,858 0,778 0,875 0,907 0,909 0945 0,975
todos 0,826 0,947 0,848 0,952 0,969 0,982 0,943 0,991
Thylamys

Idades cinco seis todos Tlacuatzin

cinco 0,971 0,832 1,014 Idades cinco todos
seis 0,776 0,896 0,894 cinco 0,893 1,053
todos 0,987 0,836 0,976 todos 0,948 0,907
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Ao analisar os resultados obtidos nas comparacgdes por classes etarias, observamos
uma maior variagdo entre os valores de similaridade para matrizes de covariancia. O
menor valor foi obtido na idade quatro, entre Chironectes e Metachirus (0,573), enquanto 0s
maiores foram observados para comparages entre matrizes com todos os individuos
(Caluromys contra Marmosa e Thylamys, e entre Marmosa e Micoureus, de 0,950 a 0,954). Apds
a correcdo pela repetibilidade, o valor obtido entre Chironectes e Metachirus aumentou para
0,629, mas ainda assim permaneceu como 0 mais baixo. O maior valor passou para 0,998,

mas foi obtido entre Marmosa e Monodelphis, na idade dois.

Os valores de similaridade entre as matrizes de correlacdo foram ainda mais
baixos, com o menor valor encontrado entre Chironectes e Marmosa (0,242) na idade
quatro. Mas ainda assim também houve comparagdes com valores tdo alto quanto 0,951,
entre Didelphis e Lutreolina (matrizes com todos os individuos). Apos a correcdo pela
repetibilidade, o menor valor continuou para Chironectes e Marmosa (0,283), mas o maior

foi novamente obtido para a idade dois, entre Marmosa e Philander (1,026).
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Tabela 2.5 — Comparacdes entre matrizes de covariancia, obtidas a partir do método dos vetores aleatdrios, para as classes etarias. Na
diagonal inferior estdo as comparagOes originais, na superior as corrigidas e na diagonal (sombreado) as repetibilidades das matrizes. Todas
as comparacOes foram significativas a 1% (p < 0,01).

um dois

Géneros 1 2 3 Géneros 1 2 3 4 5 6 7 8 9

1. Didelphis 0991 0873 0,934 1. Caluromys 0953 0,873 0902 0919 0876 0847 0893 0,923 0,812

2. Metachirus 0,834 0920 0,857 2. Chironectes 0,813 0911 0871 0913 0854 0844 0,886 0,964 0,843

3. Philander 0,914 0,808 0,966 3. Didelphis 0877 0828 0992 0,869 085 0844 0,894 0,895 0,893
4. Marmosa 0,884 0859 0853 0972 0877 0873 0873 0,998 0,816
5. Marmosops 0829 0,791 0826 0839 0941 0822 0869 0,874 0,827
6. Metachirus 0,808 0,786 0821 0,840 0,779 0954 0,876 0,924 0,873
7. Micoureus 0,849 0823 0866 0,838 0820 0,833 0,948 0,917 0,866
8. Monodelphis 0,838 0855 0829 0915 0,788 0,839 0,830 0,864 0,874
9. Philander 0,783 0,795 0879 0,794 0,792 0842 0,833 0,802 0,975

trés

Geéneros 1 2 3 4 5 6 7 8

1. Caluromys 0965 0,890 0900 0,857 0,822 0915 0874 0,801

2. Didelphis 0866 0981 088 0,882 0862 0918 0870 0,879

3. Marmosa 0870 0,863 0969 0,893 0,861 0924 0866 0,795

4. Marmosops 0826 0857 0862 093 0842 0,893 0,829 0,803

5. Metachirus 0,789 0,834 0827 0807 0953 0,850 0,824 0,858

6. Micoureus 0878 0,889 0889 0,857 0811 0955 0,829 0,815

7. Monodelphis 0846 0,849 0840 0,801 0,793 0,798 0,970 0,840

8. Philander 0,772 0854 0,768 0,773 0,822 0,782 0,812 0,963
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quatro

Géneros 1 2 3 4 5 6 7 8

1. Caluromys 0962 0678 0913 0852 0,859 0,752 0,729 0,847

2. Chironectes 0,634 00909 0,742 0,705 0,723 0,629 0,794 0,749

3. Didelphis 0,890 0,703 0986 0,878 0,882 0,808 0816 0,910

4. Marmosa 0,798 0642 0,833 0912 0,88 0,775 0800 0,853

5. Marmosops 0,817 0,668 0849 0,822 0,940 0,796 0,767 0,874

6. Metachirus 0,706 0573 0,767 0,708 0,738 0915 0,682 0,863

7. Monodelphis 0698 0,739 0,792 0,746 0,727 0,637 0954 0,799

8. Philander 0,822 0,707 0,894 0,806 0839 0817 0773 0,979

cinco

Géneros 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
1. Caluromys 0982 0863 0902 0897 0,718 0919 0944 0894 0,893 0936 0884 0,899 0,959 0,910
2. Chironectes 0825 0929 0804 0878 0,748 0837 0817 0779 0824 0812 0804 0866 0828 0,824
3. Cryptonanus 0871 0,755 0949 0888 0699 0884 0936 0905 0849 0911 0885 0,878 0,946 0,932
4. Didelphis 0881 0838 0857 0982 0686 0947 0888 0836 0871 0872 0814 0910 0,880 0,885
5. Gracilinanus 0693 0,703 0663 0662 0949 0651 0679 0650 0684 0678 0671 0675 0,695 0,688
6. Lutreolina 0887 0,786 0839 0914 0618 0948 0904 0821 0863 0860 0822 0878 0,883 0,863
7. Marmosa 0928 0,781 0905 0873 0656 0873 098 0931 0890 0939 0,880 0900 0949 0,923
8. Marmosops 0877 0,744 0873 0821 0627 0791 0915 0981 0847 0943 0,888 0905 0916 0913
9. Metachirus 0861 0,773 0805 0841 0648 0818 0860 0817 0948 0859 0824 0902 0,875 0,851
10. Micoureus 0918 0,775 0879 0855 0654 0829 0923 0925 0828 0981 0885 0892 0952 0,928
11. Monodelphis 0,868 0,768 0854 0,799 0,647 0,793 0865 0871 0,794 0,869 0981 0867 0,892 0,864
12. Philander 0883 0827 0848 0893 0651 0846 0885 0888 0870 0875 0850 0981 0,889 0,880
13. Thylamys 0943 0,792 0915 0866 0672 0853 0934 0900 0,846 0936 0877 0,874 0,985 0,949
14. Tlacuatzin 0881 0,775 0886 0856 0655 0820 0894 0883 0809 0898 0836 0851 0,920 0,954
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seis

Géneros 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
1. Caluromys 0980 0854 0843 0891 0,748 0841 0904 0873 0,824 0891 0940 0,857 0,846
2. Chironectes 0821 0944 0841 0905 0805 0852 0850 0846 0847 0870 0841 0,905 0,859
3. Cryptonanus 0,801 0,784 0921 0888 0,807 0855 0901 0888 0848 0,891 0807 0,888 0,850
4. Didelphis 0,856 0853 0827 0941 0,837 0941 0913 0,883 0,880 0919 0,844 0,946 0,919
5. Gracilinanus 0,703 0,743 0,736 0,771 0901 0,756 0802 0834 0815 0854 0,717 0822 0,863
6. Lutreolina 0817 0813 0805 089 0,704 0963 0864 0803 0,765 0859 0,784 0,852 0,860
7. Marmosa 0,889 0821 00859 088 0,757 0843 0988 0,923 0,855 0942 0,881 0,909 0,869
8. Marmosops 0,856 0814 0844 0848 0,784 0,780 0909 ' 0981 0,885 0950 0870 0,910 0,857
9. Metachirus 0,804 0811 0802 0842 0,763 0,740 0838 0864 0971 0873 0,789 0,920 0,820
10. Micoureus 0873 0836 0846 0882 0802 0834 0926 0931 00851 0979 0866 0914 0,900
11. Monodelphis 0921 0808 0,766 0810 0673 0,760 0866 0852 0,769 0847 0984 0,844 0,812
12. Philander 0,841 0872 0845 0910 0,774 0829 089 0894 0,899 0897 0,828 0,984 0,848
13. Thylamys 0,816 0813 0,795 0869 0,798 0823 0841 0827 0,787 0868 0,782 0,820 0,950
sete

Géneros 1 2 3 4 5 6 7 8 9

1. Caluromys 0980 0,692 0,900 0935 0930 0874 0938 0924 0911

2. Chironectes 0641 0875 0,705 068 0682 0,728 0672 0,749 0,756

3. Didelphis 0,88 0655 0986 0877 0873 0842 0870 0,880 0,915

4. Marmosa 0,918 0636 0863 0983 0,900 0,861 0947 0,888 0,907

5. Marmosops 0,908 0629 0855 0880 0972 0847 0930 0914 0,896

6. Metachirus 0,856 0674 0827 0845 0826 0979 0868 0,838 0916

7. Micoureus 0916 0620 0,853 0927 0,904 0848 0973 0,904 0,924

8. Monodelphis 0,903 0691 0862 0868 0889 0818 0880 0973 0,910

9. Philander 0891 0699 0898 0888 0873 0,89 0901 0,887 0,976
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todos

Géneros 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

1. Caluromys 0994 0892 0942 0941 0810 0897 095 0922 0882 0944 0935 0902 0963 0,902
2. Chironectes 0870 097 0839 090 0811 0860 0863 0838 0842 0854 0869 088 0874 0821
3. Cryptonanus 0924 0807 097 0935 0794 0874 097 0914 0874 0934 0886 0901 0937 0,897
4. Didelphis 0936 0879 0918 0997 0784 0931 0934 093 089% 0928 0892 0945 0923 0,888
5. Gracilinanus 0,793 0779 0767 0769 0980 0,735 0803 0,785 0749 0794 0783 0,768 0,818 0,800
6. Lutreolina 088 0832 081 0920 0715 090 0878 0802 0817 089 0815 085 0881 0,831
7. Marmosa 0950 0842 0939 0930 07787 0868 099% 0928 0889 095 0898 0909 0946 0,901
8. Marmosops 0916 0817 089 0898 0768 0791 0923 0993 0899 0946 0905 0928 0,903 0,892
9. Metachirus 0876 0820 08% 08% 0733 0805 083 0892 0992 0883 0840 0929 0859 0,823
10. Micoureus 0938 0833 0916 0923 0,777 0847 0951 0940 0876 0993 0893 0914 0,938 0,908
11. Monodelphis 093 0847 0869 088 0767 0804 0894 0899 0835 0887 0994 0881 0909 0,863
12. Philander 0,898 0865 0884 0942 0,753 0848 0906 0923 0923 0909 0877 09% 0881 0,856
13. Thylamys 094 0850 0916 0916 0,799 0867 0939 0894 085 0929 0901 0874 0988 0,942
14. Tlacuatzin 0883 0788 0866 0870 0771 0807 0883 0872 0805 0888 0844 0838 0919 0,963
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Tabela 2.6 — Similaridade entre matrizes de correlagdo, obtidas por correlacdo elemento por elemento, para as classes etarias. Na diagonal
inferior estéo as correlagfes originais, na superior as ajustadas e na diagonal (sombreado) as repetibilidades das matrizes. A significancia
das correlagc6es originais foi determinada pelo teste de Mantel e todas foram consideradas significativas a 1% (p < 0,01), com excecéo das
em negrito, que o foram a 5% (p < 0,05).

um dois

Géneros 1 2 3 Géneros 1 2 3 4 5 6 7 8 9

1. Didelphis 0,983 0,698 0,839 1. Caluromys 0914 0,797 0,798 0882 0,758 068 0645 0825 0,876

2. Metachirus 0,648 0,878 0,601 2. Chironectes 0,705 0856 0,795 0827 0665 0621 0689 0,755 1,003

3. Philander 0,810 0,549 0,949 3. Didelphis 0,754 0,727 0978 0,716 0523 0572 0672 0772 0,779
4. Marmosa 0824 0748 0692 0955 0,781 0,759 0679 0,748 1,026
5. Marmosops 0660 0561 0471 069 0830 0826 0470 0685 0,876
6. Metachirus 0608 0533 0525 068 0697 0860 0475 0570 0,846
7. Micoureus 0583 0603 0629 0628 0405 0416 0894 0593 0,735
8. Monodelphis 0,733 0649 0,709 0679 0579 0491 0521 0862 0,841
9. Philander 0,708 0,785 0,652 0,849 0675 0664 0588 0661 0,716

trés

Géneros 1 2 3 4 5 6 7 8

1. Caluromys 0924 0824 0890 0726 0648 0870 0851 0,758

2. Didelphis 0,778 0964 0,713 0,718 0578 0819 0670 0,731

3. Marmosa 0825 0676 0931 0715 0699 0,707 0,838 0,697

4. Marmosops 0670 0676 0662 0921 0564 0669 0682 0,660

5. Metachirus 0589 0537 0637 0511 0894 0544 0594 0,615

6. Micoureus 0802 0,772 0655 0616 0494 0921 0671 0,637

7. Monodelphis 0,795 0639 0,786 0636 0546 0626 0945 0,764

8. Philander 0,700 0690 0647 0609 0559 0588 0,714 0,924
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quatro

Géneros 1 2 3 4 5 6 7 8

1. Caluromys 0886 0525 0,790 0459 0441 0482 0580 0,671

2. Chironectes 0455 0848 0605 0283 0493 0374 0591 0,670

3. Didelphis 0,732 0548 0,99 0563 0623 0613 0,705 0,802

4. Marmosa 0,401 0,242 0514 0860 0527 0418 0507 0,707

5. Marmosops 0,387 0423 0571 0456 0869 0435 0,623 0,669

6. Metachirus 0419 0,318 0558 0,358 0375 0854 0479 0,594

7. Monodelphis 0527 0526 0669 0454 0561 0428 0,932 0,767

8. Philander 0618 0605 0,773 0642 0610 0538 0,725 0,959

cinco

Geéneros 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
1. Caluromys 0969 0748 0670 0,715 0720 0,732 0815 0860 0737 0,888 0755 0881 0882 0,752
2. Chironectes 0683 0861 0650 0825 0630 0718 0,720 0,742 0716 0,707 0620 0,885 0,718 0,710
3. Cryptonanus 0625 0572 0899 0,714 0655 0674 0826 085 0616 0,763 0,739 0696 0806 0,793
4. Didelphis 0689 0749 0663 0957 0547 0801 0720 0693 0,708 0,710 0523 0,791 0,672 0,621
5. Gracilinanus 0677 0559 0594 0512 0915 0545 0721 0,753 0641 0698 0627 0,728 0,698 0,640
6. Lutreolina 0670 0619 0594 0,728 0484 0863 0711 0693 0729 0573 0483 0824 0,637 0,666
7. Marmosa 0,790 0658 0772 0694 0679 0651 0970 0,853 0771 0803 0,737 0845 0,786 0,751
8. Marmosops 0831 0676 0795 0666 0706 0632 0824 092 0683 0893 0870 0849 0,930 0,853
9. Metachirus 0685 0627 0552 0654 0579 0640 0,718 0633 0893 0,643 0539 0802 0,624 0516
10. Micoureus 0859 0645 0,712 0683 0656 0524 0778 0861 0597 0967 0850 0819 0901 0,753
11. Monodelphis 0,734 0568 0692 0506 0592 0443 0717 0843 0503 0826 0976 0,746 0,824 0,734
12. Philander 0850 0804 0646 0,759 0682 0,750 0815 0816 0743 0,789 0,722 0960 0811 0,760
13. Thylamys 0855 0656 0,753 0648 0657 0583 0762 0898 0581 0873 0802 0,783 0971 0,883
14. Tlacuatzin 0699 0622 0711 0574 0578 058 0699 0,791 0461 0699 068 0703 0,822 0,893

88



seis

Géneros 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
1. Caluromys 0956 0725 0671 0821 0640 0705 0829 0863 0,688 0839 0875 0,778 0,739
2. Chironectes 0682 0926 0645 0918 0,757 0,784 0762 0690 0,716 0,750 0,657 0865 0,689
3. Cryptonanus 0597 0566 0830 0843 0,791 0654 0737 0,764 0,778 0,780 0633 0,787 0,792
4. Didelphis 0,710 0,781 0679 0,782 0,859 0959 0878 0808 0,863 0868 0696 0,997 0,864
5. Gracilinanus 0589 068 0679 0716 0887 0657 079 0,781 0,770 0818 0589 0,819 0,771
6. Lutreolina 0646 0,707 0558 0,794 0580 0878 0639 0634 0667 0635 0532 0,778 0,772
7. Marmosa 0,801 0,724 0663 0767 0,735 0591 0976 0883 0,757 0892 0856 0911 0,703
8. Marmosops 0,828 0652 0683 0701 0,721 0583 085 092 0,744 0909 0863 0,829 0,813
9. Metachirus 0,653 0668 0687 0740 0,703 0605 0,725 0,707 0940 0,727 0640 0,820 0,698
10. Micoureus 0805 0709 0698 0,753 0,756 0584 0865 0876 0692 094 0854 0823 0,794
11. Monodelphis 0,844 0624 0568 0607 0547 0492 0834 0835 0612 0827 0972 0,751 0,642
12. Philander 0,750 0821 0706 0870 0,760 0,719 0887 0802 0,784 0,797 0,730 0972 0,767
13. Thylamys 0684 0628 0683 0723 0687 068 0657 0,755 0640 0,738 0599 0,716 0,896
sete

Géneros 1 2 3 4 5 6 7 8 9

1. Caluromys 0959 0524 0841 0853 0821 0716 0856 0856 0,841

2. Chironectes 0,468 0,833 0645 0432 0430 0490 0462 0486 0,650

3. Didelphis 0,809 0578 0,964 0,775 0,748 0,704 0,771 0,772 0,931

4. Marmosa 0,821 0,387 0,747 0,96 0,800 0,712 0,828 0,804 0,866

5. Marmosops 0,787 0,384 0,718 0,769 0,957 0,608 0,828 0,899 0,706

6. Metachirus 0,684 0437 0674 0683 0581 0952 0,651 0,624 0,756

7. Micoureus 0,819 0412 0,739 0,794 0,791 0,620 0,954 0,844 0,797

8. Monodelphis 0,817 0432 0,738 0,770 0,857 0594 0,803 0,950 0,808

9. Philander 0,800 0577 0,888 0,828 0,671 0,717 0,757 0,765 0,945
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todos

Géneros 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

1. Caluromys 0988 0865 0,825 0902 0,793 0825 0895 0924 0,759 0911 0870 0,887 0,924 0,832
2. Chironectes 0843 0962 0,722 0900 0,745 0855 0815 0801 0,758 0,792 0,762 0920 0,785 0,738
3. Cryptonanus 0,781 0674 0908 0825 0,764 0,737 0843 0,858 0,716 0,825 0,754 0,803 0,848 0,809
4. Didelphis 0,893 0879 0,783 0992 0,738 0951 0856 0,808 0,767 0,853 0,752 0,923 0,841 0,767
5. Gracilinanus 0,764 0,709 0,707 0,713 0946 0634 0802 0,832 0,694 0,776 0706 0,781 0,778 0,732
6. Lutreolina 0,797 0815 0683 0921 0599 0946 0,759 0688 0,749 0,738 0621 0884 0,734 0,662
7. Marmosa 0,885 0,795 0,800 0848 0,775 0,734 0990 0,893 0,769 0,879 0842 0908 0,852 0,843
8. Marmosops 0913 10,781 0812 0800 0,802 0664 0883 0987 0,735 0914 0919 0860 0935 0,874
9. Metachirus 0,747 0,736 0676 0,756 0,667 0,722 0,758 0,723 0981 0,708 0648 0,820 0,676 0,606
10. Micoureus 0900 0,772 0,782 0844 0,748 0,714 0869 0902 0697 0988 0873 0851 0906 0,849
11. Monodelphis 0,860 0,743 0,715 0746 0681 0601 0834 099 0638 0864 0990 0811 0,855 0,816
12. Philander 0,878 0898 0,762 0915 0,754 0856 0899 0,850 0,808 0,842 0804 0991 0,819 0,802
13. Thylamys 0,907 0,760 0,799 0828 0,746 0,705 0838 0917 0662 0890 0841 0,805 0976 0,912
14. Tlacuatzin 0,788 0689 0,734 0,727 0676 0613 0799 0,827 0571 0803 0,774 0,760 0,858 0,907
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Encontrei correlagdes positivas entre o tamanho da amostra e os valores de
similaridade, em ambos 0s tipos de matrizes, tanto nas comparac6es dentro dos géneros
(figura 2.1), quanto nas comparagdes para cada idade (figura 2.2) e mesmo quando avaliei
estes dois grupos de analises em conjunto (figura 2.3). A repetibilidade também foi
positivamente correlacionada ao tamanho da amostra (figura 2.4). Acredito que, por
conta disto, os valores mais baixos de similaridade observados entre as matrizes de
covariancia e correlacdo sejam devido a amostras menores e nao a diferencas reais nos
padrdes destes géneros.
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Figura 2.1 — Ao analisar as correlagdes dentro dos géneros, observei que o tamanho da
amostra (N) se correlacionou positivamente (p < 0,01) com os valores de similaridade das
matrizes de covariancia e correlagdo, antes e ap6s as corregdes pelas repetibilidades das
matrizes. LN — logaritmo natural.
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Figura 2.2 — Ao analisar as correlacdes entre cada idade, observei que o tamanho da
amostra (N) se correlacionou positivamente (p < 0,01) com os valores de similaridade das
matrizes de covariancia e correlacdo, antes e apds as corre¢fes pelas repetibilidades das
matrizes.LN — logaritmo natural.
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LN Similaridade V/CV

LN Similaridae correlacoes

0.0

LN Similaridade V/CV (repetibilidade)
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0.0

Figura 2.3 — Ao analisar as correlacdes (agrupando as obtidas dentro dos géneros e para
cada idade), observei que o tamanho da amostra (N) se correlacionou positivamente (p <
0,01) com os valores de similaridade das matrizes de covariancia e correlacéo, antes e
apos as corregdes pelas repetibilidades das matrizes. LN — logaritmo natural.
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Figura 2.4 — Os valores de repetibilidade das matrizes de covariancia e correlagdo foram
positivamente correlacionados ao tamanho da amostra (p < 0,01).LN - logaritmo natural.

Magnitudes de integragdo morfologica

No geral as magnitudes de integracdo morfologica foram altas, variando de 0,12
(Chironcetes, idade sete) até 0,55 (Philander idade um). Chironectes foi o género menos
integrado morfologicamente (0,22 na média de todas as idades) (figura 2.5), enquanto
Lutreolina foi o mais integrado (0,53 na media) (tabela 2.7). Como meu objetivo era
analisar, de forma exploratdria, 0 comportamento destes valores ao longo da ontogenia,
ndo inseri nos graficos os géneros que possuiam somente uma ou duas idades
amostradas: Cryptonanus, Gracilinanus, Lutreolina, Thylamys e Tlacuatzin (tabela 2.7).

Tabela 2.7 — Magnitudes de integracdo morfoldgica para 0s géneros menos amostrados
ao longo da ontogenia.

Idades
Géneros  cinco seis  todos
Cryptonanus 0,42 0,50 0,37
Gracilinanus 0,21 0,31 0,22
Lutreolina 0,52 0,55 0,52
Thylamys 0,34 0,27 0,29
Tlacuatzin 0,34 - 0,36
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Figura 2.5 — Distribuicdo das magnitudes de integracdo (eixo x) ao longo da ontogenia

(eixo y), incluindo a matriz contendo todos os individuos de cada género.
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Figura 2.5 — (continuacéo).
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Philander

todos

0.0 01 0.2 0.3 04 05 06 0.7

Figura 2.5 (continuado).

Analisando a figura 2.5, observa-se que com excecdo de Marmosa e Monodelphis,
nos demais géneros os valores de magnitude diminuem com o aumento da idade. De
fato, encontrei uma correlacdo negativa entre a idade e as magnitudes de integracdo
(figura 2.6). Entrentanto, como individuos mais jovens sdo também menos amostrados, é
possivel que estes valores estejam na verdade sendo influenciados pelas menores
amostras. Em contrapartida, o género Didelphis, que € bem amostrado ao longo de toda a
sua trajetdria ontogenética, mostra 0 mesmo padrdo de diminuicdo da magnitude com o

aumento da idade.
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Figura 2.6 — A idade se correlacionou negativamente com as magnitudes de integragdo e
positivamente com o tamanho da amostra.

Padroes de modularidade

Encontrei correlagdes significativas entre as matrizes empiricas dos géneros
e as matrizes tedricas de modularidade para as subregibes nasal e oral (e com
algumas excecdes, a do zigomatico), pretencentes a regido da face (tabela 2.8). Em
alguns casos a matriz somatica (integracdo entre caracteres neurais e faciais) e a total
também se correlacionaram signiticativamente com alguns géneros. Estas foram as
Unicas matrizes em que a razdo dos caracteres dentro e entre modulos foram
maiores que um. Em nenhum dos casos as subregides neurais (base e calota) e a
regido do neucranio foram significativamente correlacionadas as matrizes teoricas.
O padrédo geral de modularidade parece ser extremamente conservado para todos
0S géneros e idades, ja que quase todas as matrizes apresentam a regido da base
mais integrada e a nasal ndo. RegiGes mais integradas significam mddulos menos
aparentes. Como a regido da base é mais integrada, ela e suas sub-regides nao se

correlacioaram com as matrizes empiricas dos géneros.
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Tabela 2.8 — Razdo entre as magnitudes dos caracteres integrados (avg+) e ndo

integrados (avg-), de acordo com cada hipotese de integracdo tedrica (zigo — zigomatico;

neuro — neurocrénio). Valores em negrito e sublinhados sdo significativos a 5% (p <

0,05) e em negrito e italico s&o significativos a 10% (p < 0,10).

Geéneros idade base  calota  nasal oral zigo face  neuro somatica total
Caluromys 2 0,88 0,84 1,19 121 1,19 120 081 0,98 1,02
3 0,83 0,77 1,39 1,20 1,26 127 0,76 1,02 1,01

4 0,46 1,09 1,38 0,96 1,19 111 0,89 1,00 1,06

5 0,50 0,82 1,46 141 1,22 1,36 0,68 1,02 1,07

6 0,69 0,78 1,45 141 1,20 1,33 0,71 1,02 1,06

7 0,66 0,69 1,56 1,38 1,16 137 0,66 1,01 1,01

todos 0,65 0,78 1,48 1,33 1,20 1,32 0,71 0,98 1,04

Chironectes 2 0,41 0,71 1,40 1,32 1,44 1,45 0,62 1,05 1,01
4 0,48 0,69 1,82 1,49 1,05 1,49 0,56 1,07 1,03

5 0,58 0,85 151 1,19 1,33 127 0,73 1,10 1,05

6 0,21 0,82 1,88 1,40 1,39 1,56 0,56 164 1,13

7 0,69 0,95 2,00 181 1,07 1,23 0,95 0,97 1,32

todos 048 0,79 1,67 132 1,29 1,39 0,66 1,00 1,06

Cryptonanus 5 0,94 0,83 1,29 1,09 1,11 1,14 0,84 0,99 0,98
6 0,96 0,78 1,23 1,18 1,04 117 0,81 1,00 0,96

todos 0,97 0,82 1,30 1,14 1,08 115 084 1,00 0,99

Didelphis 0 0,80 0,76 1,34 1,30 1,11 1,33 0,73 1,02 1,00
1 0,72 0,82 1,23 122 1,16 1,25 0,76 1,02 1,00

2 0,80 0,88 127 1,06 1,08 112 084 1,03 0,98

3 0,67 0,97 1,41 0,95 1,22 1,14 0,86 1,03 1,03

4 0,75 0,88 128 1,19 1,18 1,20 0,82 1,04 1,04

5 0,77 0,98 1,34 0,92 1,27 1,08 0,91 1,19 1,03

6 0,58 0,88 1,45 1,18 1,17 1,25 0,76 1,05 1,03

7 0,82 0,90 1,32 1,10 1,10 114 0,85 1,01 1,01

todos 0,74 0,89 1,35 1,08 1,17 117 0,82 1,00 1,02

Gracilinanus 5 1,08 0,84 2,10 148 1,22 1,56 0,63 1,00 1,25
6 0,33 0,62 181 1,60 1,48 1,62 0,52 1,02 1,09

todos 0,86 0,81 1,95 1,53 1,29 1,54 0,64 1,02 1,21

Lutreolina 5 0,90 0,86 1,23 113 1,02 1,09 0,84 1,01 0,99
6 0,91 0,92 113 1,10 1,11 09 088 1,01 1,01

todos 081 0,92 1,19 1,07 1,10 110 0,86 1,02 1,00

Marmosa 2 0,74 0,69 1,29 1,42 1,25 1,40 0,67 0,98 1,01
3 0,82 0,79 1,56 1,20 1,04 1,25 0,78 1,02 1,00

4 0,74 0,80 1,60 1,19 1,04 1,15 0,77 1,00 1,00

5 0,83 0,79 1,43 1,20 1,00 1,16 0,78 1,02 0,98

6 0,74 0,80 1,43 127 1,00 1,23 0,75 1,02 1,00

7 0,71 0,77 152 1,24 1,18 131 0,72 1,01 1,02

todos 0,77 0,78 1,46 1,24 1,06 1,24 0,75 0,98 1,00
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Tabela 2.8 — (continuacéo).

Geéneros idade base  calota  nasal oral zigo face  neuro somatica total
Marmosops 2 1,02 0,93 0,98 1,25 1,17 1,14 0,87 1,02 1,06
3 0,73 0,89 1,42 1,14 1,07 119 081 1,00 1,02

4 0,87 0,96 1,21 1,25 1,08 514 088 1,03 1,08

5 0,82 0,68 1,49 1,33 1,28 137 0,67 1,00 1,01

6 0,79 0,67 1,52 151 1,24 147 0,65 1,06 1,06

7 0,59 0,73 1,55 137 1,29 1,46 0,66 1,02 1,04

todos 0,76 0,67 1,54 1,43 1,27 1,46 0,64 1,00 1,04

Metachirus 1 0,80 0,55 1,56 1,53 0,62 1,23 0,58 1,00 0,89
2 0,97 0,73 1,27 1,32 1,02 121 0,78 1,06 0,98

3 0,89 0,74 1,61 1,46 0,61 1,10 0,76 113 0,98

4 0,58 0,63 1,88 1,53 1,00 1,55 0,56 1,04 1,01

5 0,89 0,78 1,59 1,27 0,85 1,13 0,74 111 0,99

6 0,62 0,72 1,59 1,65 1,20 1,46 0,66 1,06 110

7 0,72 0,72 1,65 1,60 0,98 141 0,66 1,00 1,07

todos 0,77 0,72 1,57 151 0,98 1,32 0,69 1,01 1,04

Micoureus 2 0,93 0,86 1,24 1,10 1,11 1,12 0,88 1,01 1,00
3 0,33 0,98 1,44 1,20 1,27 1,32 0,76 1,03 1,09

5 0,67 0,85 1,44 1,28 1,16 1,30 0,76 1,01 1,05

6 0,53 0,89 1,49 1,40 1,25 1,37 0,72 1,02 112

7 0,59 0,92 1,32 1,35 1,12 1,28 0,76 1,05 1,09

todos 0,59 0,89 1,40 1,30 1,19 131 0,75 1,01 1,07

Monodelphis 2 0,95 0,74 1,25 1,40 1,38 1,36 0,73 1,00 1,07
3 0,78 0,60 181 1,38 131 1,48 0,63 1,03 1,02

4 0,36 0,79 1,50 1,29 1,50 143 067 1,08 1,06

5 0,67 0,64 1,50 1,36 1,33 151 0,61 1,00 0,99

6 0,67 0,70 1,47 137 1,38 151 0,65 1,08 1,04

7 0,62 0,77 1,45 1,52 1,33 1,49 0,67 1,20 111

todos 0,68 0,69 1,49 1,39 1,36 1,49 0,65 1,06 1,04

Philander 1 0,56 0,90 1,14 1,27 1,11 1,23 0,76 1,09 1,02
2 0,66 0,77 145 1,36 121 130 071 1,04 1,04

3 0,64 0,82 152 L4z 1,23 141 0,73 1,09 1,09

4 0,65 0,67 1,50 1,45 1,06 1,39 0,62 1,01 0,99

5 0,61 0,67 1,63 141 1,20 1,45 0,61 1,03 1,01

6 0,64 0,75 1,45 1,34 1,13 1,33 0,67 1,04 1,01

7 0,79 0,82 144 1,28 1,15 1,27 0,77 1,02 1,05

todos 0,66 0,75 1,45 1,37 1,14 1,34 0,68 1,00 1,02

Thylamys 5 0,77 0,78 1,39 1,17 1,26 1,28 0,76 1,03 1,01
6 0,69 0,72 1,44 1,36 1,28 1,30 0,72 1,00 1,03

todos 0,76 0,80 1,40 121 1,29 1,28 0,77 1,06 1,03

Tlacuatzin 5 0,72 0,81 1,34 125 1,27 131 0,76 1,02 1,03
todos 0,81 0,83 1,25 1,19 1,36 1,24 0,81 1,00 1,04
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As magnitudes de integracdo morfoldgica foram negativamente correlacionadas
aos valores avg+/avg- (figura 2.7), o que significa que quanto maior forem os valores de
r2, menores sdo os valores das correlages dentro dos modulos em relagdo as correlagdes
entre eles (os mddulos sdo menos “visiveis”, por assim dizer). Como encontrei uma
correlagdo negativa entre a magnitude de integracdo e a idade, correlacionei as razdes
avg+/avg- com a idade e encontrei correlagdes positivas para a sub-regido nasal e para as
matrizes somatica e total (figura 2.8).
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Figura 2.7 — Quanto maior a magnitude de integracdo morfoldgica (r2), menores séo as
razbes das correlagdes dentro (avg+) e entre (avg-) modulos. Correlagdes significativas
foram encontradas para as sub-regiGes nasal e oral, a regido da face e as matrizes somatica
e total. As analises foram realizadas com as idades “aninhadas” nos géneros.
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Figura 2.8 — As razdes entre as magnitudes de correlacdo dentro e entre modulos
(avg+/avg-) foram positivamente correlacionadas com a idade nas matrizes da subregido
nasal, nas matrizes somatica e total.

Componente Principal e Coeficiente de Variacdo

As correlagdes entre o coeficiente de variacdo (CV), a porcentagem da variagdo
explicada pelo primeiro componente principal (CP1) e o indice de integracdo morfoldgica
(r2) foram significativas estatisticamente (figura 2.9). Uma maior variacdo entre 0s
espécimes no tamanho/alometria (expressos pela porcentagem da variacéo explicada pelo
CP1) influencia positivamente a integracdo morfoldgica dos cranios (ver capitulo 3). De
forma analoga, ha também uma correlacdo positiva destes fatores com a variagdo
observada entre os espécimes (CV).
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Figura 2.9 — Correlagbes positivas entre a porcentagem da variancia explicada pelo
primeiro componente principal (CP1), coeficiente de variagdo (CV) e a magnitude de
integracdo morfologica (r2). As correlagbes foram realizadas com idades “aninhadas”
dentro dos géneros.

DISCUSSAQO

Padrdes de covaridncia e correlagdo

Modelos de genética quantitativa, utilizados para fazer inferéncias sobre processos
evolutivos, baseiam-se nas matrizes de covariancia genética (ou fenotipicas, se aceitarmos
0 pressuposto de que estas sdo semelhantes entre si). Nestes modelos, a direcdo e a taxa
de evolucéo sdo determinadas pelas estruturas genéticas de covaridncia em resposta ao
regime de selegéo (Lande 1979, Cheverud 1984). O mesmo vale para o efeito do acaso na
evolucdo (deriva genética), ja que a taxa e a direcdo da divergéncia entre populagdes €
reflexo da variacdo e covariagdo genética dentro da populagdo ancestral (Marroig &
Cheverud 2004). Entretanto, predigdes em um tempo mais longo dependem do
pressuposto de que estes padrOes permanecem relativamente constantes durante a
evolucéo.

As matrizes de covariancia de uma populagdo sdo fruto da variacdo de um grande
conjunto de processos de desenvolvimento, funcionais e de fatores genéticos como
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efeitos pleiotropicos ao longo da ontogenia. Sempre que ha uma variagdo no
desenvolvimento entre individuos de uma populagdo, a matriz de covariancia esta sujeita
a mudancas. Esta € uma questdo pouco explorada na literatura, mas importante para o
entendimento da evolucdo das morfologias. Se, ao longo da ontogenia de uma populagdo
existem quaisquer diferencas nas associagdes entre caracteres, uma mesma pressdo de
selecdo ira produzir respostas diferentes. Além disso, quando novos processos surgem ao
longo do desenvolvimento (como por exemplo pela expressdo de novos genes, novas
interacBes epigenéticas ou influéncias ambientais), um padrdo novo de variancias e
covariancias pode surgir (Mitteroecker & Bookstein 2007). Quando processos de
desenvolvimento cessam em qualquer estagio, eles param de contribuir para a estrutura
de covariancia da populagdo. Analises mais detalhadas dos padrfes de covariancia ao
longo da ontogenia podem ser Uteis no entendimento do comportamento destas matrizes
em populacdes adultas (Mitteroecker & Bookstein 2009).

Processos de desenvolvimento podem limitar a evolugdo morfolGgica caso sejam
responsaveis por estes padrdes de covaridncia. E justamente estes padres genéticos e
fenotipicos de covariancia, talvez gerados pelos processos de desenvolvimento, que
influenciam a direcdo da evolucdo das populacbes (Cheverud 1984). A habilidade destes
processos de desenvolvimento em guiar as mudancas morfoldgicas e de responder a
selecdo natural depende claramente do quéo efetivamente eles controlam os padrdes de
covariancia entre os caracteres. Também depende, em parte, de qudo efetivamente os
padrOes de covaridncia produzidos por estes processos respondem as modificacOes
impostas (Zelditch & Carmichael 1989).

Ao analisar o comportamento das matrizes fenotipicas de covariancia e correlagdo
ao longo da ontogenia dos Didelphimorphia, observei que todos os valores de
similaridade encontrados foram significativos estatisticamente, tanto quando comparei 0s
géneros separadamente, quando comparei matrizes entre géneros. Além disso as
similaridades observadas foram todas muito altas, a excecdo das comparacdes entre
matrizes baseadas em amostras pequenas. Este resultado mostra um padrdo de
covariancia e correlacdo altamente compartilhado entre os marsupiais Didelphimorphia,
tanto entre tdxons quanto ao longo da ontogenia.
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Valores de similaridade obtidos para comparagdes entre matrizes de covariancias
sdo maiores que para matrizes de correlacdo (Cheverud et al. 1989, Marroig & Cheverud
2001, Oliveira et al. 2009, Porto et al. 2009). Vale ressaltar que os géneros com valores de
similaridade mais altos foram diferentes nos dois casos, 0 que mostra uma diferenca nos
dois tipos de matrizes: ao analisarmos um tipo de matriz, nota-se que ha uma maior
similaridade entre alguns géneros que nao € compartilhada por estes géneros no outro
tipo. Além disso, valores de repetibilidade para as matrizes de covaridncia sdo maiores
que para as de correlacdo (Cheverud et al. 1989, Marroig & Cheverud 2001, Oliveira et al.
2009, Porto et al. 2009).

Enquanto as comparacOes ao longo da ontogenia de cada género mostram
matrizes mais similares, ao analisar os resultados obtidos entre os géneros para cada
classe etaria, observei uma maior amplitude nos valores, inclusive com similaridades mais
baixas. Valores mais altos foram observados para as comparagdes entre matrizes com
todos os individuos, o que pode ser devido simplesmente ao tamanho da amostra, ja que
neste caso sdo consideravelmente maiores que as para cada idade em separado. Em
contrapartida, valores mais baixos de similaridade sio observados na idade quatro. E
possivel que estes valores sejam meramente consequéncia de menores amostras para
alguns taxons nesta idade. Dos oito géneros com matrizes disponiveis para a idade
quatro, metade delas tem menos de 40 individuos. Outra explicacdo possivel é que é
justamente esta a fase do desenvolvimento em que ha a mudanga no padrdo de denticéo
(como mencionada nos Materiais e Métodos). Em alguns géneros o pré-molar deciduo é
substituido pelo permanente antes da eclosdo do quarto molar e em outros casos 0
quarto molar eclode antes que o terceiro pré-molar deciduo caia. Em um primeiro
momento poderiamos supor que uma simples mudanca na denti¢cdo néo afetaria todo o
cranio a ponto de causar valores menores de similaridade entre as matrizes, mas se
considerarmos o grau de modularidade dos marsupiais, esta hipdtese ndo parece tdo
absurda (Porto et al. 2009, Marroig et al. 2009, primeiro capitulo).

O mais importante aqui é ressaltar que mesmo os menores valores obtidos entre
as comparacOes de matrizes ainda apontam para um grau elevado de similaridade entre
elas. A titulo de comparacdo, os menores valores de similaridade entre matrizes de
géneros de primatas do Velho Mundo foram de 0,401 (covariancia) e 0,331 (correlagdo,
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ambas j4 ajustadas pela repetibilidade, Oliveira et al. 2009). Os menores valores que
encontrei foram de 0,650 e 0,471 (respectivamente) o que so reafirma o elevado grau de
similaridade entre elas.

O tamanho da amostra influencia de forma positiva os valores de similaridade
entre as matrizes. Cheverud (1989) ja havia demonstrado que amostras
consideravelmente pequenas influenciam os resultados, na medida em que as matrizes
podem ndo estar sendo estimadas com confianga suficiente. Mesmo usando um ndmero
amostral menor que o recomendado por este autor (40, mas chamo a aten¢do novamente
para o fato de que este € um namero arbitrario), obtive resultados significativos em todas
as comparagdes, sendo 99,2% delas significativas a 1%. Se considerarmos somente as
matrizes de covariancia, estes valores sobem para 100%. O tamanho da amostra também
influencia positivamente os valores de repetibilidade das matrizes. Neste caso o efeito é
mais direto, ja que a repetibilidade de uma matriz estd associada a erros de amostragem
(tamanho da amostra). Assim como no capitulo anterior, observei que os valores mais
altos de repetibilidade n&o foram obtidos para as matrizes com amostras maiores, mas

ainda assim ha uma correlacéo positiva entre eles.

Recentemente, tem aumentado o numero de trabalhos que comparam as
integracdes morfoldgicas em mamiferos (Zelditch & Carmichael 1989, Cheverud 1995,
Steppan 1997, Ackerman & Cheverud 2000, Marroig & Cheverud 2001, Zelditch et al.
2004, 2006, Cheverud & Marroig 2007, Oliveira et al. 2009, Porto et al. 2009). Entretanto,
0 mesmo ndo pode ser dito a respeito de trabalhos que o fazem ao longo da ontogenia.
Além disso, o uso de diferentes metodologias, associados a perguntas diferentes, torna a
comparacéo entre estes trabalhos mais dificil. Alguns trabalhos usam métricas baseadas
nos Componentes Principais para comparar matrizes, principalmente através de uma
técnica chamada de CPC (common principal component analysis Arnold & Phillips 1999,
Phillips & Arnold 1999). Esta analise permite testar uma série de hipéteses de
relacionamento entre matrizes, desde a total dissociacdo, passando pela
proporcionalidade até a sua total igualdade, comparando um ndmero qualquer de
matrizes (Arnold & Phillips 1999). Para isto se baseia em descricdes e comparacdes de
autovetores e autovalores, extraidos via analises de Componentes Principais. Entretanto,
este teste ndo possui um parametro que indica o grau de similaridade entre matrizes,
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somente um teste de significancia dos resultados obtidos cuja hipdtese nula é a de
estruturas idénticas entre as matrizes.

Em uma comparagdo entre o desempenho do CPC e do método dos vetores
aleatorios que utilizei (Cheverud & Marroig 2007), foram encontrados resultados opostos
em cada metodologia. Ao analisar um mesmo conjunto de matrizes estes autores
mostraram que 0 CPC rejeitou a hipoOtese de que as matrizes possuem uma estrutura
comum enquanto 0 método dos vetores aleatrios monstrou um alto grau de similaridade
entre elas. Cabe aqui lembrar que no CPC a hipdtese nula é de que as matrizes sdo
idénticas e que estes resultados apontam somente para o fato de que as matrizes ndo o
sdao. Entretanto, é extremamente improvavel que uma populagdo possua uma estrutura de
integracdo exatamente igual a de um outra populagdo, ja que elas séo entidades Unicas e
carregam somente uma parte da diversidade genética total da espécie. Principalmente em
organismos sexuados e sujeitos a recombinacdo, como os mamiferos. Graus de
similaridade como os obtidos através do método dos vetores aleatorios, além de mais
Uteis, tem mais sentido biolégico. Outra diferenca apontada por estes mesmos autores
tange o tamanho da amostra. Maiores amostras tornam mais confidveis as estimativas das
matrizes. Comparacdes entre populacdes melhor amostradas sdo mais robustas utilizando
0s vetores aleatorios. Em contrapartida, no CPC amostras maiores tornam mais facil a

rejeicdo da hipotese nula, de que as matrizes séo idénticas (Cheverud & Marroig 2007).

Houle et al. (2002) fazem uma critica mais diretamente relacionada ao uso da
Anélise dos Componentes Principais, subjacente ao CPC. Em seu trabalho mostram que
este método atua como o esperado de um ponto de vista estatistico, mas geralmente
fornece resultados contrarios ao esperado do ponto de vista biologico, subestimando o
grau de similaridade entre matrizes que compartilham uma consideravel estrutura causal.
Isto porque o método se baseia na Analise dos Componentes Principais. Por principio, 0s
componentes extraidos sdo ortogonais, mas os fatores bioldgicos subjacentes as
diferencas entre as matrizes dificilmente o sdo. Um unico fator bioldgico que seja
diferente entre duas matrizes pode ser decomposto em diferentes componentes, levando
a rejeicdo da similaridade entre elas. Neste método, mais importante que as matrizes em si
sdo as diferencas nos angulos dos fatores causais destas diferencas. Caso estes fatores
sejam ortogonais, sdéo bem assimilados pelo método levando a conclusdo de que as
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matrizes sdo similares. Pequenas mudangas em seus angulos, entretanto, rapidamente
levam a completa diferenciacdo entre as matrizes. Além disto, 0os componentes sdo
extraidos de forma a maximizar a variancia explicada por cada sucessivo componente,
mas os fatores causais também néo sdo restritos as dire¢des de maior variancia.

Estas criticas podem ser estendidas a outras metodologias que também comparam
matrizes utilizando os Componentes Principais. Recentemente, Mitteroecker & Bookstein
(2009) verificaram que as matrizes de covaridncia em humanos e ratos mudam
continuamente ao longo da ontogenia, um resultado completamente oposto ao que
encontrei. Entretanto, suas matrizes foram analisadas através de seus cinco primeiros
Componentes Principais, o que torna questionavel os resultados do ponto de vista

bioldgico.

Em outro exemplo, onde matrizes de covariancia sdo comparadas ao longo das
trajetdrias ontogenéticas de duas espécies de roedores Sigmodon fulviventer e Mus musculus
domesticus (Zelditch et al. 2006), novamente o0s resultados apontaram para uma
diferenciagdo entre elas. Entretanto, as estruturas das matrizes s&o comparadas através de
uma técnica derivada dos Componentes Principais (common subspace analysis — analise de
sub-espacos comuns), 0 que novamente pde em duvida estes resultados. Em
contrapartida, o grau geral de similaridade foi estimado por correlagdes de matrizes.
Entretanto, as variancias sdo dependentes do tamanho (maiores variancias sdo obtidas
para maiores medidas e vice versa) 0 que impossibilita associar uma analise de
permutacdo para testar a significancia do valor obtido, de forma que o resultado é
somente um numero sem probabilidade estatistica a ele associado.

Devido a utilizacdo de diferentes metodologias para comparagdo de matrizes, fica
dificil comparar meus resultados com outros trabalhos que analisam as matrizes ao longo
da ontogenia. Se, em contrapartida, levarmos em consideracdo resultados obtidos para
adultos de outros mamiferos, é possivel concluir que os valores de similaridade entre
matrizes de covariancia e correlacdo sdo relativamente altos. Estes resultados mostram
que as matrizes de covariancia e correlacdo permaneceram similares durante a evolugdo
do grupo. A metodologia dos vetores aleatorios, utilizada para comparar matrizes de
covariancia, baseia-se na genética quantitativa, simulando a a¢do da sele¢do natural sobre
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um conjunto de caracteres (Lande 1979). Matrizes similares, entre 0s géneros e ao longo
da ontogenia, indicam que estas populagdes respondem de forma muito parecida a
selecdo na maioria dos casos. Como obtive uma correlacdo negativa entre os valores de
similaridade para as matrizes e o tamanho da amostra, acredito que os géneros/idades
que apresentaram valores mais baixos de similaridade o sejam por conta das menores
amostras e ndo por diferencas reais nos padrdes de integracéo.

Magnitudes de integracdo morfologica

Ao analisarmos a integracdo morfoldgica devemos considerar, além dos seus
padrdes, suas magnitudes (Marroig & Cheverud 2001). Na verdade, dado que os padrdes
de integracdo morfoldgica tém se mostrado bastante similares entre os mamiferos ao
passo que suas magnitudes tem sido mais variaveis (Marroig & Cheverud 2001, Oliveira et
al. 2009, Porto et al. 2009) tém-se sugerido que as magnitudes podem apresentar maior
influéncia na diversificacdo craniana destes grupos que os seus padrbes (Marroig et al.
2009, Porto et al. 2009).

Se os padrdes de integracdo dos Didelphimorphia se mostram similares ao longo
da ontogenia, 0 mesmo ndo pode ser dito sobre as magnitudes. Estas variam mais, tanto
entre quanto dentro dos géneros. No geral, os valores encontrados foram de medios a
altos, acompanhando o que ja foi descrito para marsupiais (Porto et al. 2009, Marroig et al.
2009, capitulo anterior). O género Chironectes foi 0 menos integrado morfologicamente
(média de 0,22), enquanto Lutreolina foi o mais integrado (0,53). Mesmo 0s menores
valores observados sdo relativamente altos se comparados com outros mamiferos.

Analisando indices obtidos para diferentes ordens de mamiferos, vemos que no
geral os marsupiais sdo mais integrados (Porto et al. 2009). Primatas do Novo Mundo
apresentam valores que variam de 0,06 até 0,17 (Marroig & Cheverud 2001, Shirai &
Marroig 2010). Ja os primatas do Velho Mundo se mostram ainda menos integrados, com
indices variando entre 0,04 a 0,28 (Oliveira et al. 2009). Se ampliarmos as analises para
diferentes ordens de mamiferos (Porto et al. 2009), os resultados mostram que 0sS

menores valores sdo realmente obtidos para os primatas, mas também para Chiroptera
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(morcegos), Tupaiidae (musaranhos), Macroscelidae (musaranho elefante) e Tapiridae
(antas). Em contrapartida, valores mais altos sdo observados em duas familias de
roedores, Muridae e Caviidae e em Metatérios (marsupiais). Meus resultados ndo sé
corroboram este fato como aumentam ainda mais o grau de integracdo morfoldgica
observado para marsupiais, que antes havia sido obtido para a familia Peramelimorphia
(r2 = 0,45). Estes resultados reforcam o conceito de que os marsupiais, em particular 0s
Didelphimorphia, séo mamiferos extremamente integrados morfologicamente.

E interessante notar que as magnitudes de integracio vao diminuindo ao longo da
ontogenia. E esta variagdo é consideravel j& que os valores podem dobrar para 0 mesmo
géneros, como no caso de Caluromys, Chironectes, Cryptonanus, Metachirus, Micoureus,
Monodelphis, Philander e Thylamys. No caso de Gracilinanus esta diferenca chega a triplicar.
Entretanto, mesmo estas possiveis diferencas nas magnitudes de integracédo ao longo da
ontogenia (e digo possiveis porque ndo analisei as diferencas entre as magnitudes ao
longo da ontogenia) ndo parecem afetar um aspecto muito importante destas populagdes
que séo as direcdes das respostas evolutivas. As matrizes analisadas s&o, no geral, muito
similares, com algumas excecOes associadas a menores amostras. O que indica que
independente da direcdo da selecdo atuando sobre elas, as respostas serdo na mesma
direcdo (ver capitulo 3) ndo parecendo serem afetadas pelas possiveis diferencas nas
magnitudes de integracéo.

Ja foi demonstrado que o grau de modularizacdo do crénio é inversamente
proporcional a magnitude da integracdo morfoldgica. Cranios menos integrados
morfologicamente possuem madulos mais evidentes (Marroig & Cheverud 2001, Porto et
al. 2009, Shirai & Marroig 2010). Por isso era esperado que modulos fossem mais
evidentes em individuos mais velhos porque estes apresentam menores indices de
integracdo morfologica, e foi justamente o que encontrei. Ao comparar as taxas de
modularidade (medias dos caracteres dentro e entre modulos, avg+/avg-) e as
magnitudes de integracdo, obtive correlagdes negativas entre eles. Mddulos sdo menos
evidentes a medida que a magnitude de integracdo aumenta e desta forma individuos mais
jovens possuem moédulos menos evidentes comparados aos individuos mais velhos
dentro de cada género.
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Outro aspecto que precisa ser abordado em relagdo aos médulos, é que a grande
maioria dos que se mostraram evidentes (significativos estatisticamente) séo da regido da
face e de suas sub-regides nasal e oral. Em nenhum momento a regido do neurocranio e
suas sub-regibes apresentaram modulos evidentes. Acredito que este maior grau de
modularizacdo na face esta relacionado a reproducdo no grupo, pensamento este
compartilhado por outros autores (e.g. Porto et al. 2009, Shirai & Marroig 2010).

A principal caracteristica que difere os marsupiais dos demais mamiferos € o seu
modo reprodutivo. Enquanto os mamiferos placentarios nascem em um estagio bem
avancado de desenvolvimento, 0s marsupiais nascem muito imaturos. Mesmo assim,
precisam se deslocar até as tetas da mée onde irdo se fixar e mamar, até terminar o seu
desenvolvimento. Este aspecto é tdo importante que, ao contrario dos placentarios cujo
desenvolvimento da cabeca se da primeiramente na regido do neurocranio e somente
depois na face, nos marsupiais este caminho é inverso, com a face se desenvolvendo
primeiro (Smith 1996, 1997, 2001). Acredito que seja por isto que, mesmo em créanios téo
integrados morfologicamente como o dos marsupiais, estes modulos ainda consigam ser

evidenciados.

O tamanho dos espécimes (aqui representado pelo primeiro Componente
Principal) tem um papel importante na magnitude de integracdo. Observei que quanto
maior a porcentagem da variacdo que é explicado pelo tamanho, mais integrados séo os
cranios, 0 que parece ser uma regra, a0 menos para mamiferos (Marroig & Cheverud
2001, Porto et al. 2009, Shirai & Marroig 2010).

A ontogenia pode ter uma grande importancia na determinacdo das formas
adultas. Assim, analisar a estrutura da integracdo morfoldgica neste periodo é de suma
importancia para 0 aumento do conhecimento dos processos evolutivos. Enquanto
mudancas nas magnitudes de integracdo ao longo da ontogenia ja foram observadas por
outros autores (Zelditch et al. 2006), a questdo dos padrdes ainda permanece discutivel.
Tem-se utilizado uma diversidade de metodologias nestas analises, muitas baseando-se
nos Componentes Principais e em hipdteses nulas de igualdade entre matrizes. Isto torna
dificil a comparacdo com os meus resultados, nos quais ndo busco saber se as matrizes

sdo diferentes, mas o quanto diferem entre si.

111



A similaridade nos padrBes de integracdo morfolGgica entre os géneros de
Didelphimorphia, observados no capitulo anterior, se mantiveram ao longo da ontogenia.
Estas similaridades foram observadas quando comparei cada género ou diferentes
géneros entre si. Diferencas nos padrdes e magnitudes de integracdo podem ter
consequeéncias evolutivas importantes, modulando as respostas das populacfes a selegdo
e deriva genética. Entretanto, apesar da maior variagdo nas magnitudes de integracdo
morfolGgica observada ao longo do desenvolvimento destes géneros, as respostas
evolutivas geradas para cada populacdo (géneros/idades) séo similares (como mostrados
pelas analises dos vetores aleatorios). Ndo importa a direcdo em que a selegdo esteja
atuando, em qualquer que seja 0 estagio de vida destes organismos, as respostas das

populacBes serdo muito similares (ver capitulo 3).
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CAPITULO

Restricdo e flexibilidade evolutiva em
marsupiais do novo mundo

(Mammalia, Didelphimorphia)




INTRODUCAO

Até pouco tempo atras, os estudos de integracdo morfolégica em mamiferos
dedicavam um esfor¢o consideravel somente nas analises e comparacdes dos padrdes de
integracdo observados entre 0s organismos, mas ha outros aspectos que podem (e
devem) ser considerados. Este panorama comegou a mudar a partir da percepcéo de que
estes padrGes tém se mostrado bastante conservados, e que, em contrapartida, as
magnitudes de integracdo mostram uma variacdo consideravel (Marroig & Cheverud
2001). A partir deste momento, estes dois componentes passaram a ser analisados em
conjunto, com uma série de trabalhos publicados recentemente, sempre mostrando uma
constancia dos padrdes de integracdo e uma maior variagdo em suas magnitudes, mesmo
em grupos proximamente relacionados (Oliveira et al. 2009, Porto et al. 2009, Shirai &
Marroig 2010).

Mas apesar destes dois aspectos, padrdes e magnitudes, terem sido descritos para
diversos grupos de mamiferos (Cheverud 1995, Marroig & Cheverud 2001, Oliveira et al.
2009, Porto et al. 2009, Shirai & Marroig 2010), as suas consequéncias evolutivas ainda
ndo haviam sido abordadas até muito recentemente (Marroig et al. 2009). Acredito que o
principal motivo para tanto tenha sido justamente a falta de metodologias capazes de
quantificar estas conseqliéncias.

Quase concomitantemente, dois trabalhos recentes foram publicados, nos quais
diferentes métricas foram desenvolvidas para analisar as consequéncias evolutivas
associadas a integracdo morfoldgica (Hansen & Houle 2008, Marroig et al. 2009). Os dois
trabalhos usam a mesma abordagem, baseada na equagdo multivariada de selecdo natural
de Lande (1979):

AZ =GB

onde B representa a sele¢do natural (ou o gradiente de selegdo), G representa a
variacdo genética aditiva e suas inter-relacdes (variancias e covariancias) e Az representa a

resposta dos caracteres a selecdo (Lande 1979). Como a arquitetura genética e a selecdo
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natural interagem de forma a produzir as mudancas evolutivas, através desta equacdo €
possivel descrever a resposta a sele¢do (AZ) em um conjunto de caracteres, fruto da
selecdo direcional (B). Este mesmo principio ja vem sendo usado em comparacOes de
matrizes de covaridncia, através do método dos vetores aleatérios (Cheverud & Marroig
2007). Simulando a acdo da selecdo natural através da utilizacdo de vetores aleatorios
sobre matrizes fenotipicas, € possivel comparar suas respostas evolutivas e assim
quantificar o grau de similaridade entre elas.

Para se estudar as conseqiiéncias evolutivas, utilizamos a mesma equagdo de
Lande, através da simulacdo de vetores, mas desta vez analisamos diretamente a resposta
a selecdo obtida para cada populacéo analisada. Por exemplo, ao medirmos o cosseno do
angulo formado entre o vetor de selecdo (B) e o vetor resposta (AZ) medimos 0 quéo
proximo da direcdo da selecéo € o vetor de resposta evolutiva (ver figura 2 da introducéo
geral), o que é conhecido como flexibilidade evolutiva. (Marroig et al. 2009). As restri¢des
(Marroig et al. 2009), em contrapartida, sdo medidas pela média das correlagbes dos
vetores resposta (AZ) e o eixo de maior variagdo entre 0s espécimes da populagdo
(primeiro componente principal), o que Schluter (1996) chamou de linhas de menor

resisténcia evolutiva.

Tomando como base os trabalhos de Hansen & Houle (2008) e Marroig et al.
(2009), analisei as conseqiiéncias evolutivas para 0Ss marsupiais da ordem
Didelphimorphia. Esta ordem é a mais diversificada dentre as ordens de marsupiais
encontradas nas Americas, com 97 espécies distribuidas em 19 géneros e uma Unica
familia, Didelphidae (Voss & Jansa 2003, Gardner 2007).

Os padrdes e processos de integragdo dos Didelphimorphia tém sido objeto de
estudos recentes (Porto et al. 2009, Shirai & Marroig 2010, capitulos 1 e 2 desta tese), e
assim como em outros grupos de mamiferos, tém apresentado um padrdo bastante
conservado, talvez até mais que o observado para outros grupos de mamiferos, como por
exemplo, primatas (Marroig & Cheverud 2001, Oliveira et al. 2009). Suas magnitudes de
integracdo também tém se mostrado muito altas, mesmo com toda a variacdo observada
entre os géneros. Desta forma, este grupo figura entre os mamiferos mais integrados

morfologicamente (Porto et al. 2009).
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Outra caracteristica marcante deste grupo é a quantidade (medida pela
porcentagem da variacdo expressa no primeiro componente principal) das variagdes
observadas entre os especimes que sdo devidas ao tamanho e forma associada ao
tamanho (variacdo alométrica), todas muito altas (Shirai & Marroig 2010, capitulo 1).
Estes altos valores tém um efeito positivo nas magnitudes de integracdo morfoldgica, ou
seja, quanto maior a porcentagem da variagdo associada a alometria, mais integrada
morfologicamente € a estrutura. Por conseguinte, a magnitude de integracdo exerce forte
influéncia nas respostas evolutivas (Marroig et al. 2009, Porto et al. 2009, Shirai & Marroig
2010). Como os marsupiais Didelphimorphia estdo entre os mamiferos com maior
variacdo alométrica observada em seus cranios, decidi usar este grupo para analisar as
consequéncias evolutivas deste fator. Optei por analisar a flexibilidade e a restricdo
evolutiva, que apresentam uma maior correlagdo com a proporcdo da variagdo total no

cranio que é capturada pelo tamanho (Shirai & Marroig 2010).

Meu objetivo neste capitulo foi analisar as consequéncias evolutivas do tamanho
nos padrdes e magnitudes de integracdo morfoldgica. Para tanto, comparei 0 mesmo
grupo antes e apés a remogdo do efeito do tamanho. Como a magnitude tem se mostrado
mais variavel entre os mamiferos, analisei as consequéncias evolutivas que estas
mudancas na magnitude podem provocar, baseando-me na flexibilidade e restricido

evolutiva.

MATERIAIS E METODOS

Amostra

Utilizando um digitalizador tridimensional (Microscribe MX), obtive as
coordenadas tridimensionais referentes a 32 marcadores externos (figura 3.1, tabela 3.1).
Estes marcadores foram transformados em 62 distancias euclidianas, reduzidas a 35
usando a média entre os dois lados do cranio (figura 3.1, tabela 3.2). Estas distancias

representam as regifes do cranio que compartilnam uma historia de desenvolvimento
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e/ou performance funcional, bem como descrevem a estrutura craniana como um todo,
evitando problemas de redundancia (Cheverud 1995).

Figura 3.1 - Cranio de Didelphis marsupialis ilustrando os marcadores geométricos
utilizados (acima) e as distancias euclidianas entre eles (abaixo).

Como cada cranio foi medido duas vezes, pude calcular a repetibilidade das
minhas medidas e o erro a elas associado (Falconer 1989) para cada género
separadamente. Os valores obtidos variaram de 0,902 a 1,0, com média de 0,99 e desvio
padréo de 0,01. Conclui, portanto, que o erro na mensuracgéo dos espécimes foi minimo e
teve um impacto desprezivel nos resultados. Usei a média entre a primeira e a segunda
mensuracdo em todas as analises subsequentes.

Para este capitulo foram analisados os mesmos 2939 cranios utilizados no
primeiro capitulo, distribuidos entre os seguintes géneros: Caluromys, Chironectes,
Cryptonanus, Didelphis, Gracilinanus, Lutreolina, Marmosa, Marmosops, Metachirus, Micoureus,
Monodelphis, Philander, Thylamys e Tlacuatzin. As idades foram determinadas de acordo com
a erupcéo e desgastes dentarios (Tyndale-Byscoe & Mackenzie 1976, Tribe 1990) e foram
considerados adultos espécimes com os quatro molares eclodidos e funcionais (idades

cinco a sete).
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Tabela 3.1 - Marcadores geométricos definidos para Didelphimorphia.

Marcador geométrico

Descricdo

Centrais

IS
NSL
NA
BR

LD
BA
OPI
PNS

L aterais

interincisivo superior

extremidade rostral do nasal (posicdo medial)

sutura entre frontal e nasal (posi¢do medial)

sutura entre frontal e parietal (posicdo medial)

sutura entre parietal e supra occipital (posicdo medial)
ponto mediano ventral da margem do fordmen magno
ponto mediano dorsal da margem do foramen magno
espinha caudal do nasal

PM
zs
PT
TSP
AS

yd
MT
APET
P

TS
EAM
ZYGO

sutura entre maxilar e pré-maxilar no alvéolo
sutura superior entre jugal e maxilar

sutura entre frontal, parietal e esfendide
sutura entre temporal, esfendide e parietal
sutura entre parietal, temporal e supra-occipital
sutura inferior entre jugal e maxilar
tuberosidade maxilar, caudal ao quarto molar
porcéo petrosal do temporal

processo jugular

sutura entre temporal e esfendide no petrosal
meato auditivo externo rostral

sutura inferior entre jugal e temporal

Tabela 3.2 — Disténcias euclidianas definidas a partir dos marcadores geométricos (tabela
1) e hip6teses de integracdo morfoldgica.

Medidas Regibes Sub-regides Medidas Regibes Sub-regibes
ISPM Face Oral 7S71 Face Oral, zigomatico
ISNSL Face Nasal ZIMT Face Oral
ISPNS Face Oral, nasal Z1ZYGO Face Zigomatico
PMZS Face Oral ZITSP Face Zigomatico
PMZI Face Oral MTPNS Face Oral
PMMT Face Oral PNSAPET  Neurocranio Base
NSLNA Face Nasal APETBA Neurocranio Base
NSLZS Face Nasal APETS Neurocranio Base
NSLZI Face Oral, nasal BAEAM Neurocranio Base
NAPNS Face Nasal EAMZYGO Face Zigomatico
NABR Neurocranio  Calota ZYGOTSP  Neurocranio Zigomatico
BRPT Neurocranio  Calota BAOPI Neurocranio Base
BRAPET Neurocranio  Calota LDAS Neurocranio Calota
PTAPET Neurocranio  Calota BRLD Neurocranio Calota
PTBA Neurocranio  Calota OPILD Neurocranio Calota
PTEAM Neurocranio Calota PTAS Neurocranio Calota
PTZYGO Neurocrénio  Zigomético JPAS Neurocranio Calota
PTTSP Neurocranio  Calota, zigomatico
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Estimativas das matrizes de covaridncia e de correlagao

As matrizes de covariancia e correlagdo que utilizei sdo exatamente as mesmas
obtidas para o primeiro capitulo. Entretanto, obtive um novo grupo de matrizes a partir
dos dados apds a remocao de tamanho (transformacdo MASS, ver abaixo). Estas matrizes
foram obtidas seguindo o mesmo protocolo ja descrito anteriormente (capitulos 1 e 2).

Utilizei uma rotina linear geral (GLM - general linear model) do Systat 11 (Systat Inc.,
Richmond, CA), para a obtencdo das matrizes de covariancia e correlacdo, controlando
estatisticamente para fontes de variacdo (fatores independentes) significativas (p < 0,05)
que ndo sdo do meu interesse (e.g. sexo, espécie, idade e interagdes). Tanto as matrizes
originais (ver capitulo 1), quanto as matrizes sem tamanho (residuais, tabela 3.3)
apresentaram 0s mesmo fatores como significativos, com duas excecBes que se
mostraram como significativa para os dados originais, mas ndo para os residuais: o fator

idade para Cryptonanus e a interacéo entre sub-espécie e sexo para Philander.

Tabela 3.3 — Fatores corrigidos durante as extracOes das matrizes de covariancia e
correlagdo residuais. sp — espécie.

Fatores
Géneros sp idade sexo sp/idade idade/sexo sp/sexo  sp/idade/sexo

Caluromys X X X X X
Chironectes * X

Cryptonanus *

Didelphis X X X X X
Gracilinanus *
Lutreolina *

Marmosa X
Marmosops
Metachirus *
Micoureus
Monodelphis
Philander **
Thylamys
Tlacuatzin ***

x
X X X X X X
X X X X X X X
>
>

X X X X

* - nestes casos foram usadas uma Unica espécie por género.
** - em Philander, foram usadas duas subespécies (P. 0. opossum e P. 0. fuscogriseus).
*** . ndo foi possivel corrigir para nenhum fator pelo baixo nimero amostral.
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Remocgio e variagdo do tamanho

Visando a remogéo do tamanho, utilizei uma técnica chamada MASS (Multivariate
allometric size-scaling), derivada das equacOes teoricas de crescimento alométrico (ver
Lleonart et al. 2000). Através desta técnica é possivel remover toda a informacéo referente
ao tamanho, ndo s6 convertendo todos os individuos a um tamanho comum, mas
também ajustando a sua forma a que teriam neste novo tamanho, de acordo com a
alometria. Aqui, sigo uma modificacdo do método (Marroig & Cheverud 2004, Marroig
2007) em que utilizo a projecdo dos espécimes (escores) no primeiro componente
principal! (CP1) extraido a partir do logaritmo natural dos dados empiricos, como uma
medida do tamanho. Este CP1 apresentou uma correlacdo de 0,998 com um vetor
isométrico de tamanho (todos os seus elementos iguais a 1/3505). Utilizando a férmula
abaixo foi possivel remover a informacéo de tamanho, obtendo os valores das distancias
de cada espécime corrigindo para escala/alometria:

Y*; =Y [Xo/Xi]P

onde Y; é a medida original (empirica) e X; é o anti-logaritmo da projecdo desta
medida sobre o tamanho (CP1) de um individuo i. Y* é o valor tedrico para uma
determinada medida no tamanho médio de todos os espécimes, X, é 0 anti-logaritmo
médio das projecdes no CP1 e b é o coeficiente de cada uma das 35 medidas neste
primeiro componente.

Extrai o primeiro componente principal (vetor), bem como a porcentagem da
variagdo por ele explicada, para cada matriz de covariancia original. O primeiro
componente principal pode ser considerado como uma estimativa de tamanho caso seus
coeficientes sejam positivos (Monteiro & Reis 1999). Além disto, a correlacdo destes CP1
com vetores isométricos de tamanho foram todas acima de 0,803 (média = 0,85 e d.p. =
0,03), 0 que s os corroboram como bons estimadores de tamanho. O papel que o fator

tamanho desempenha em cada género foi comparado pela porcentagem da variagdo

1 Utilizo o primeiro componente principal de trés formas distintas: 1) a projecdo dos espécimes (escores)
sobre o CP; 2) como um vetor, utilizado em correlagdes com outros vetores; 3) a porcentagem da
variacdo entre os espécimes explicada pelo CP, como um indicativo do quanto da variagdo entre 0s
espécimes esta relacionado a alometria.
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explicada pelos CP1 e pela correlagdo deles (vetor) entre os géneros. Esta correlagdo
indica o quéo similares sdo as orientagdes destes CP1 em um espa¢o multivariado.

Normalmente a significAncia da correlacdo entre dois vetores pode ser
determinada calculando a correlacdo de um vetor fixo qualquer com um ndmero grande
(por exemplo 1.000) de vetores aleatorios, o que produz uma distribuicdo de valores de
correlacdo esperada ao acaso. Para vetores com 35 elementos, valores menores que -0,331
ou maiores que 0,331, sdo significativos a 5% enquanto valores significativos a 1% sdo
obtidos quando os resultados das comparacdes sd&o menores que -0,429 ou maiores que
0,429. Entretanto, como vetores de tamanho possuem todos o0s elementos positivos, a
correlagdo esperada ao acaso para eles € menor que a compreendida entre -1 e +1. Assim,
empreguei um teste mais restritivo baseado em correlagdes de vetores com elementos
positivos (Zeldicht et al. 2004). Para tanto, correlacionei cada vetor alométrico com 1.000
permutacOes aleatorias dele mesmo, ou seja, alterei aleatoriamente a ordem dos seus
elementos, gerando novos vetores que foram comparados ao original, gerando uma
distribuicdo empirica de correlagbes. Utilizando a média e o desvio padrdo desta
distribuicdo, obtive valores de significancia correspondentes a 99% de probabilidade para
cada vetor.

E importante determinar o quio bem estimados sdo estes componentes principais,
porque o efeito do tamanho € variavel entre os géneros (como demonstrado pela
porcentagem da variagdo explicada pelo CP1. Maiores variancias no tamanho podem
levar a melhores estimativas do efeito alométrico, o que pode gerar diferencas nas
estimativas destes CP1 entre os géneros (Marroig & Shirai 2010). Utilizei um
procedimento de auto correlacdo para estimar a repetibilidade dos CP1. Reamostrando 0s
residuos obtidos durante a extracdo das matrizes (controlando sempre para fatores
independentes), obtive 1.000 novas matrizes com seus respectivos CP1. Correlacionei o
CP1 original a estes novos 1.000, usando a média destas correlagdes como uma estimativa

da repetibilidade do vetor alométrico.

Todas as anélises subsequientes do capitulo foram realizadas para as matrizes
obtidas a partir dos dados originais (matrizes originais) e apos a remogdo de tamanho

(matrizes residuais).
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Padrées de covaridncia e correlagdo

Comparei matrizes de covariancia através do método dos vetores aleatdrios
(Cheverud & Marroig 2007), que deriva diretamente da teoria da genética quantitativa
(Lande 1979). Multipliquei cada par de matrizes por 1.000 vetores aleatorios (extraidos de
uma distribuicdo normal, e normalizados para comprimento um), simulando a agdo da
selecdo natural sobre elas. Obtive uma distribuicdo de correlacbes cuja media € uma
estimativa da similaridade entre as matrizes. Como as matrizes sdo multiplicadas pelos
mesmos vetores, diferengas nos vetores reposta sdo devidas a diferengas nas matrizes.
Para vetores com 35 elementos sé&o significativos a 5% valores correlagdes menores que -
0,331 ou maiores que 0,331, e a 1% correlagbes menores que -0,429 ou maiores que
0,429.

Comparei as matrizes de correlacdo através de correlacBes de matrizes elemento
por elemento (Cheverud et al. 1989), o que equivale a uma correlagdo linear paramétrica,
em que os elementos correspondentes de cada matriz sdo considerados como pontos na
analise. O teste de Mantel foi utilizado para determinar a significancia estatistica destas
correlagGes, comparando a correlagdo original das matrizes com 10.000 correlagdes
aleatorias (Cheverud 1988, Cheverud et al. 1989).

As comparagOes de matrizes de covariancia e correlagdo, e todos os demais
célculos deste capitulo, foram realizados através do programa Matlab 7 (The MathWorks,
Inc.), utilizando rotinas escritas especificamente para este fim.

Repetibilidades das matrizes e ajuste das comparagoes entre elas

Como erros de amostragem limitam as correlagbes maximas entre matrizes,
calculei a repetibilidade (t) para cada uma delas. A repetibilidade é definida como a
propor¢do da variancia observada nos elementos devido a variacdo real dos valores da
populacdo, excluindo a variacdo devida aos erros de amostragem (Cheverud 1996). A
correlagdo maxima entre duas matrizes é entdo obtida calculando a raiz quadrada do
produto das repetibilidades das matrizes comparadas.
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Para calcular as repetibilidades das matrizes, utilizei um bootstrap para os residuos
obtidos dos dados originais ajustando-se 0 modelo linear geral apropriado a cada taxon,
gerando 100 novas matrizes de covariancia e correlacdo. A repetibilidade foi calculada
como a média das comparaces (pelos métodos ja descritos) destas novas matrizes
geradas, em relacdo as matrizes originais (Marroig & Cheverud 2001).

Magnitude geral da integragcio morfologica

Com o intuito de analisar a magnitude geral das correlagbes entre os caracteres
descritos nas matrizes fenotipicas de correlacdo, calculei o coeficiente de determinacéo
medio das correlacbes (r2) (Cheverud et al. 1983). Este indice é uma medida geral da
magnitude das correlagdes entre todos os caracteres, sendo mais alto em estruturas mais
integradas morfologicamente.

O indice r2, por calcular a média dos coeficientes de correlagdo elevados ao
quadrado, s6 pode ser utilizando em matrizes de correlagdo. Para matrizes de covariancia
€ necessaria uma abordagem que considere o fato de que as variancias e covariancias sao
dependentes da escala, ou seja, organismos maiores terdo maiores variancias enquanto

organismos menores terdo menores variancias.

Outro indice usado para medir o grau de magnitude das correlagdes baseia-se na
variancia dos autovalores extraidos do primeiro componente principal da matriz de
correlacdo (Cheverud et al. 1989). Cada autovalor é igual a quantidade de variancia
distribuida ao longo do autovetor correspondente. A teoria subjacente é a de que a
integracdo morfoldgica gera uma concentracdo da variacgdo em poucas dimensdes
(primeiros componentes) aumentando assim a diferenca entre os autovalores. Quanto
mais diferentes forem os autovalores de uma matriz, mais tendenciosa € esta variacao e
mais alta é a sua integracdo. Quando caracteres sdo altamente integrados, uma maior
porcentagem da variancia independente € concentrada nos primeiros poucos autovalores,
0 que gera uma alta variancia dos autovalores (Pavlicev et al. 2009). Como este indice é
dependente da escala, ele pode ser adaptado para matrizes de covariancia dividindo o

desvio padrdo destes autovalores pela sua média, calculando assim o coeficiente de
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variagdo de integracdo (CVI) da matriz de covariancia (Shirai & Marroig 2010). Utilizei
estes dois indices, um baseado na matriz de correlagdo e outro na de covariancia, para
analisar a magnitude de integracédo dos géneros de Didelphimorphia.

Padrées de modularidade

Buscando testar hipOteses especificas de integracdo entre o0s elementos
morfoldgicos do cranio, comparei cada uma das matrizes fenotipicas de correlagdo as
matrizes teoricas, construidas com base nas relagdes de desenvolvimento e/ou funcéo

comum entre os caracteres (apéndice 2).

Seguindo hipdteses de integracdo morfolGgicas propostas para marsupiais (Porto
et al. 2009, modificado de Cheverud 1995), testei para a presenca de modulos definidos a
priori entre as duas regiGes principais do cranio (neurocranio e face) e cinco sub-regides:
oral, nasal, zigomatica, base e calota (ou abdboda) craniana (tabela 3.2). Além destas
regides, testei também para a presenca de integracdo entre caracteres neurais e faciais
(matriz somatica), averiguando se existe integracdo entre caracteres que se desenvolvem
mais cedo (faciais) em contraste aos mais tardios (neurais) (Smith 1996, 1997, 2001).
Finalmente, testei também para a presenca de integracéo total no cranio, combinando as
matrizes das cinco sub-regides em uma Unica hipoOtese. Este método utiliza unidades
funcionais e/ou de desenvolvimento que ja foram mostradas como distintas (Moore
1981, Cheverud 1982, 1995, Clark & Smith 1993, Smith 1996, 1997, 2001) funcionando,
portanto, como um teste de hipOtese que visa verificar se as correlagbes dentro dos
maodulos sdo maiores que as correlacBes entre eles. O objetivo, entretanto, ndo € testar se
algum destes padrdes € o que melhor se ajusta as correlagdes observadas, mas somente
testar se estas hipoteses correspondem a regides com correlagdes mais altas entre si, nas

matrizes empiricas.

As matrizes tedricas de integracdo morfologica foram construidas atribuindo-se
valores diferenciados para cada par de caracteres, caso pertengam (1) ou ndo (0) a um
determinado modulo, de acordo com a hipotese a ser testada. Estas matrizes foram

construidas de forma a possuir somente valores 0 e 1 (lembrando que 1 é a correlagdo
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maxima entre dois caracteres). Quando somei diferentes matrizes, como no caso da
matriz de integragdo total, valores que ultrapassassem 1 foram reduzidos a 1. Estas
matrizes tedricas hipotéticas sdo apenas uma forma simplista de representar a
modularidade entre elementos do cranio, ja que dificilmente teriamos correlagdes com
valores 1 ou 0 entre todos os elementos dentro e fora de um modulo. Entretanto, elas
nos permitem testar se caracteres pertencentes a um determinado mddulo tedrico
possuem correlagdes maiores que 0s caracteres que ndo pertencem a este médulo. A
vantagem deste método é que ele somente falharia em detectar modulos reais, mas em
contrapartida ndo resultaria em falsos positivos. As correlagcbes entre as matrizes
empiricas fenotipicas e as tedricas de modularidade, foram avaliadas por correlagdes de
matrizes, seguidas do teste de Mantel com 10.000 replicacdes (Cheverud 1988, Cheverud
et al. 1989).

Utilizei ainda outra forma de investigar a presenca de modulos, que consiste em
averiguar se a media dos caracteres integrados, segundo uma certa hipdtese tedrica
(avg+), € maior que a média dos caracteres ndo integrados (avg-) (Cheverud 1995,
Marroig & Cheverud 2001, Porto et al. 2009, Shirai & Marroig 2010). Se esta hipotese
teorica estiver relacionada com o fenotipo da estrutura analisada, é esperado que a média
entre os caracteres integrados seja maior que a média dos caracteres ndo integrados, ou
seja, espera-se que avg+ seja maior que avg-. A razdo entre estas duas médias (avg+/avg-)
traz informacGes sobre a magnitude de integracdo entre os caracteres do modulo
hipotético em relagdo aos demais, medindo a distingdo entre eles. Se as correlacfes
dentro de um mddulo forem maiores que as correlagdes fora dele, esta razdo sera maior
que 1. Ao utilizarmos esta métrica nas matrizes residuais (sem tamanho), normalmente
sdo encontrados valores negativos (principalmente nas correlagdes fora dos modulos) o
que altera as razbes entre caracteres integrados (avg+) e ndo integrados (avg-). Se
adicion&ssemos uma constante de forma a tornar todos os valores positivos, alterariamos

as raz@es entre os valores. Utilizei, portanto, uma transformacéo exponencial
y = e

onde y é a media transformada (avg+ ou avg-), x € a média original observada e e

¢ a base no logaritmo natural. O Unico inconveniente desta transformacdo é que o
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referencial original em porcentagem entre os mddulos é perdido. Por exemplo, ao
obtermos uma razéo avg+/avg- de 1,3, podemos afirmar que os caracteres dentro dos
modulos sdo 30% mais integrados que os caracteres fora dele. Ao utilizarmos a

transformacdo exponencial, esta informacéo € perdida.

Flexibilidade e restri¢ao evolutiva

A flexibilidade evolutiva captura a habilidade de uma populacdo em responder na
mesma direcdo em que a selecdo esteja atuando. Desta forma, pode ser medida ao
compararmos o angulo formado entre o vetor de selecdo e o vetor resposta. Menores
angulos indicam uma maior similaridade entre estes vetores, 0 que pode ser interpretado
como uma maior habilidade da populacdo em responder na direcdo do gradiente de
selecdo (Marroig et al. 2009). Restri¢des evolutivas podem ser entendidas como qualquer
limitacdo na trajetoria ou na taxa da evolugdo (Arnold 1992), que normalmente se traduz
em restricdes de direcdo e magnitude das respostas evolutivas (Shirai & Marroig 2010).
Mas para se entender a métrica utilizada no calculo de restricfes evolutivas, € necessario
primeiro entender o que Schluter (1996) chamou de “linha de menor resisténcia
evolutiva”. De acordo com este autor, esta linha representa a combinagéo linear de uma
populacdo que exprime o maximo de variacdo genética (gmax), Sendo obtida ao extrair-se
0 primeiro componente principal de uma matriz de covaridncia genética aditiva. Em
teoria, mudangas evolutivas ao longo desta linha serdo facilitadas, mesmo que a sele¢éo
ndo esteja alinhada a ela, exercendo um efeito atrator das respostas evolutivas em sua
direcdo. O nimero de respostas evolutivas alinhadas com gmax € uma medida do quanto
as restricbes subjacentes aos padrdes e magnitudes de integracdo irdo influenciar a
evolugdo. Quanto maior a média das correlagOes entre 0s vetores resposta e gmax, maiores
sdo as restricbes impostas pela matriz. Entretanto, como estou usando matrizes
fenotipicas em substituicdo as genéticas, usarei também o correspondente fenotipico a
gmax, pmax, ODtidO a0 extrair o primeiro componente principal de uma matriz fenotipica
de covariancia (Schluter 1996).
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O impacto da magnitude de integracdo nos géneros de Didelphimorphia foi
analisado correlacionando os indices de integragdo morfolégica aos resultados das
respostas evolutivas a simulacdo da selecdo natural. O principio é o0 mesmo utilizado no
método dos vetores aleatorios. Utilizando a equagdo multivariada de selecdo AZ = GB
(Lande 1979), € possivel prever o comportamento de matrizes de covaridncia frente a
selecdo natural. Apesar desta equacdo ter sido desenvolvida para analises nas matrizes
genéticas (G) de covariancia, estas sdo muito dificeis de serem obtidas por necessitarem
de uma grande quantidade de individuos aparentados, com genealogia conhecida
(Cheverud 1988, Steppan 1997). Entretanto, como hd uma série de estudos que
demonstram que G pode ser substituida pela sua contraparte fenotipica P (Arnold 1981,
Cheverud 1988, Steppan 1997, Arnold & Phillips 1999, Marroig & Cheverud 2001,
Oliveira et al. 2009, Porto et al. 2009), usei estas Gltimas por serem mais facilmente
obtidas. Uma restricdo ao método é que as matrizes a serem analisadas precisam ser
semelhantes ou proporcionais por um periodo longo de tempo (Lande 1979, Cheverud
1984), o que também ja foi demonstrado (ver capitulo 1). Extrai 1.000 vetores aleatorios
com 35 elementos a partir de uma distribuicdo normal, com cada um destes elementos
podendo variar de -1 a +1, o que significa que cada vetor pode combinar elementos que
simulam sele¢do positiva em alguns caracteres e negativa em outros. Cada um destes
vetores foi normalizado para comprimento um e multiplicado pelas matrizes de

covariancia P.

Para o céalculo da restricdo evolutiva comparei cada uma das 1.000 respostas
evolutivas a pmax (CP1). O valor médio destas correlagdes fornece uma estimativa do
quanto esta linha de menor resisténcia esta limitando a dire¢do das respostas (ao atrai-las
em sua direcdo) e o quanto da restricdo imposta pela covariacdo entre os caracteres esta
desviando estas respostas. A estimativa da flexibilidade evolutiva foi obtida ao comparar
estas mesmas 1.000 respostas evolutivas aos vetores de selecdo. A média destas
correlagbes fornece uma estimativa do qudo similares sdo estes vetores, e
consequentemente o qudo proximas a direcdo da selecdo sdo as respostas produzidas por

cada matriz.
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RESULTADOS

Padrées de covaridncia e correlagdo e anilise do primeiro componente

principal

Como ja demonstrado no primeiro capitulo, os valores de similaridade entre
matrizes, tanto de covariancia (tabela 3.4) quanto de correlacéo (tabela 3.5), foram todas
muito altas, com média de 0,858 (0,873 ajustado pela repetibilidade) e 0,764 (ajustado =
0,792), respectivamente. Este resultado sugere um padrdo altamente compartilhado entre
0s géneros de Didelphimorphia. Valores de similaridade observado entre matrizes
residuais (sem tamanho) foram ligeiramente mais baixos, tanto para matrizes de
covariancia (tabela 3.6) com média de 0,756 (ajustado = 0,784), quanto para matrizes de
correlacdo (tabela 3.7) com média de 0,646 (ajustado = 0,683). As repetibilidades das
matrizes também foram todas muito altas, com médias acima de 0,943 (correlacdo
residual), o que indica que as matrizes foram geradas com confianca. Comparacdes entre
os padrdes de similaridade das matrizes originais e residuais, através de correlacdo de
matrizes (com significancia determinada por 10.000 correlacbes de Mantel), resultaram
em padrdes similares (covariancia: r = 0,86, p < 0,001; correlacdo r = 0,65, p < 0,001).
Estes mesmos padrdes também se mostraram similares a matriz de correlacdo dos
vetores alométricos (covariancia original: r = 0,89, p < 0,001; covariancia residual: r =
0,65, p = 0,005; correlacdo original: r = 0,57, p < 0,001; correlagdo residual: r = 0,57, p =
0,002).
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Tabela 3.4 — Similaridade entre matrizes de covariancia obtidas a partir dos dados originais. Na diagonal inferior estdo as comparagoes
originais, na superior as corrigidas e na diagonal (sombreado) as repetibilidades das matrizes. Todas as comparagdes foram significativas
estatisticamente (p < 0,001).

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
. Caluromys 0993 08% 0906 0915 0,790 0880 0943 0917 0870 0934 0944 0905 0,952 0,892
. Chironectes 0880 0972 0834 0906 0,787 0857 0866 0858 0853 0864 0863 0911 0,868 0,822
. Cryptonanus 0,886 0,807 092 00892 0,775 0869 0932 0900 0861 0920 0870 0,901 0921 0,899
. Didelphis 099 0891 0872 0994 0,787 0935 0905 085 0879 0892 0865 0933 0909 0,875
. Gracilinanus 0,771 0,760 0,745 0,769 0960 0,721 0,785 0,756 0,745 0,789 0,765 0,773 0,803 0,789
. Lutreolina 0,867 083 0843 0921 0698 0977 0874 0800 0815 0847 0806 0877 0,864 0,809
. Marmosa 0937 0852 0912 0900 0,767 0862 0995 0930 0877 0953 0889 0913 0,945 0,907
. Marmosops 0909 0841 0877 0847 0,736 0,786 0922 0988 0882 0951 0,902 0915 0,902 0,898
. Metachirus 0,862 0837 0840 0871 0726 0801 0870 0872 0989 0875 0824 0923 0,852 0,835
10. Micoureus 0927 0848 0898 0886 0,769 0834 0947 0941 0867 0992 0900 0915 0,939 0,913
11. Monodelphis 0,937 0,847 0,850 0,859 0,747 0,793 0883 0,893 0816 0,892 0992 0,880 0,907 0,870
12. Philander 0898 089 0881 0927 075 0864 0907 0906 0914 0908 0,873 0993 0,898 0,874
13. Thylamys 0941 0849 0897 0899 0,781 0848 0936 0890 0841 0928 0897 0888 0,985 0,937
14. Tlacuatzin 0873 0,796 0866 0857 0,759 0,786 0889 0877 0815 0893 0,851 0,855 0,914 0,965

OO NO OIS, WN B
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Tabela 3.5 — Similaridade entre matrizes de correlagdo obtidas a partir dos dados originais. Na diagonal inferior estdo as correla¢des
originais, na superior as ajustadas e na diagonal (sombreado) as repetibilidades das matrizes. Todas as correlacdes foram significativas
estatisticamente (p < 0,001).

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

. Caluromys 094 0819 0,763 0830 0,787 0,772 0860 0919 0,732 0889 0,863 0,868 0,902 0,840
. Chironectes 0,790 0946 0,660 0888 0,744 0847 0,777 0,759 0,743 0,749 0666 0910 0,703 0,720
. Cryptonanus 0729 0618 096 0794 0,730 0693 0819 0794 0,721 0815 0,738 0,785 0,810 0,835
. Didelphis 0815 0855 0,757 0980 0,725 0934 0830 0,747 0,770 0814 0683 0925 0,762 0,772
. Gracilinanus 0,759 0,704 0,684 0699 0946 0,642 0830 00828 0,726 0797 0,710 0,806 0,768 0,749
. Lutreolina 0,744 0800 0,647 0898 0,607 0943 0,722 0658 0,739 0692 0558 0892 0,651 0,649
. Marmosa 0848 0,751 0,784 0817 0,803 0697 0988 0894 0,763 0869 0814 0902 0840 0,869
. Marmosops 0902 0,73 0,756 0,732 0,797 0632 0879 0979 0,722 0923 0920 0854 0927 0,886
. Metachirus 0,716 0,713 068 0,752 0,697 0,709 0,749 0,705 0974 0,705 0,625 0815 0,640 0,636
10. Micoureus 087 0723 0,778 0800 0,769 0667 0858 0906 0690 0985 0,882 0833 0,89 0,860
11. Monodelphis 0,851 0,644 0,706 0,672 0686 0539 0804 0904 0,613 0870 0988 0,777 0,865 0,840
12. Philander 085 0878 0,750 0909 0,778 0860 0890 0839 0,798 0821 0,767 0,985 0,806 0,828
13. Thylamys 0882 0675 0,769 0,744 0,737 0624 0905 0905 0,623 0877 0848 0,790 0973 0,922
14. Tlacuatzin 0,793 0666 0,765 0,727 0,693 0600 0834 0834 0597 0813 0,795 0,783 0,783 0,906

O©ooO~NoO ok~ wNBEk
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Tabela 3.6 — Similaridade entre matrizes de covariancia residuais. Na diagonal inferior estdo as comparac@es originais, na superior as
corrigidas e na diagonal (sombreado) as repetibilidades das matrizes. Todas as comparagdes foram significativas estatisticamente (p <
0,001).

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
. Caluromys 092 0831 0,784 0871 0602 0871 0873 0844 0,796 0901 0,847 0,864 0,868 0,690
. Chironectes 0803 091 0,712 085/ 0574 0820 0,79 0,786 0,756 0801 0,747 0840 0816 0,668
. Cryptonanus 0,743 0,664 0914 0,788 0553 0,792 0,779 0805 0,716 0812 0,796 0,797 0,852 0,687
. Didelphis 0,858 0830 0,748 0987 058 0890 0839 0852 0828 0858 0834 0936 0,897 0,744
. Gracilinanus 0,582 0547 0516 0568 0,954 0527 0613 0630 0518 0598 0523 0582 0581 0517
. Lutreolina 0832 0,771 0,730 0852 049% 0929 0804 0,792 0,765 0825 0847 0859 0,837 0,644
. Marmosa 0859 0,765 0,740 0,828 0595 0,770 098 0897 0,794 0933 0871 0872 0,898 0,775
. Marmosops 0825 0,756 0,760 0,835 0,607 0,753 0879 0973 0,795 0910 0821 0888 0,900 0,778
. Metachirus 0781 0,729 0677 0814 0501 0,730 0,780 0,776 0979 0803 0,790 0843 0827 0,673
10. Micoureus 0883 0,772 0,767 0,842 0577 0,786 0916 0888 0,785 0977 0879 0898 0,904 0,763
11. Monodelphis 0,832 0,723 0,755 0,822 0,507 0,810 0,858 0803 0,775 0861 0984 0839 0,874 0,711
12. Philander 0850 0814 0,757 0924 0564 0822 0859 0870 0828 0881 0826 098 0917 0,772
13. Thylamys 0844 0,780 0,799 00874 0557 0,792 0875 0871 0802 0876 0850 0,893 0,962 0,820
14. Tlacuatzin 0658 0626 0631 0,710 0485 0597 0,739 0,738 0640 0,725 0678 0,737 0,773 0,924

O©CooNO UL WN -
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Tabela 3.7 — Similaridade entre matrizes de correlacdo residuais. Na diagonal inferior estdo as correlagdes originais, na superior as
ajustadas e na diagonal (sombreado) as repetibilidades das matrizes. Todas as correlag6es foram significativas estatisticamente (p < 0,001).

1 2 3 4 5 6 l 8 9 10 11 12 13 14

. Caluromys 098 0688 0,647 0834 0553 0,757 0834 0791 0,630 0879 0,732 0843 0,816 0,685
. Chironectes 0,653 0930 0428 0,757 0563 0592 0665 0652 0581 0671 0551 0,756 0,653 0,555
. Cryptonanus 0,597 0,387 0,880 0,568 0431 0,573 0,665 0683 0523 0712 0667 0611 0697 0,576
. Didelphis 0811 0,721 0527 0976 0546 0,764 0802 0,766 0,677 0804 0,718 0917 0,804 0,724
. Gracilinanus 0,530 0,528 0,394 0525 0947 0421 0570 0,643 0420 0557 0425 0545 0,534 0437
. Lutreolina 0,704 0540 0508 0,714 038 0894 0,724 0662 0579 0,740 0,726 0,746 0,680 0,533
. Marmosa 0809 0632 0615 0,781 0547 0675 0972 0820 0684 0872 0818 0837 0838 0,721
. Marmosops 0,760 0615 0626 0,739 0612 0612 0,790 095 0,617 0826 0,700 0,787 0,810 0,684
. Metachirus 0610 0551 0482 0658 0402 0538 0663 0593 097 0639 0638 0683 0,688 0515
10. Micoureus 0846 0633 0653 0,777 0530 0684 0841 0,789 0614 095 0823 0828 0832 0,671
11. Monodelphis 0,710 0,523 0,617 0699 0407 0676 0,795 0,674 0618 0,793 0971 0,757 0,783 0,652
12. Philander 0817 0,718 055 0893 0523 0694 0812 0,758 0661 0,797 0,735 0970 0851 0,746
13. Thylamys 0,774 0607 0630 0,766 0501 0620 0,797 0,763 0652 0,785 0,743 0808 0,929 0,769
14. Tlacuatzin 0,637 0505 0510 0675 0402 0476 0671 0631 0479 0620 0,607 0694 0,700 0,892

OO NO UL, WN -
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As repetibilidades dos vetores alométricos foram todas muito altas (acima de 0,98,
tabela 3.8) e, portanto, os eventuais erros de amostragem tiveram impacto pequeno nas
estimativas dos vetores. Todas as correlacBes entre os vetores alométricos foram altas,
com valores acima de 0.90 (0,91 ajustada), o que indica uma alta similaridade entre eles
(tabela 3.8). Ao correlacionar cada vetor com mil réplicas aleatorizadas dele mesmo,
obtive as seguintes médias e intervalos de confianca a 99%: Caluromys = 0,738 (0,601-
0,875), Chironectes = 0,710 (0.565-0,856), Cryptonanus = 0,763 (0,641-0,884), Didelphis =
0,777 (0,663-0,892), Gracilinanus = 0,751 (0,621-0,881), Lutreolina = 0,796 (0,691-901),
Marmosa = 0,725 (0,586-0,864), Marmosops = 0,648 (0,462-0,834), Metachirus = 0,660
(0,486-0,833), Micoureus = 0,712 (0,563-0,862), Monodelphis = 0,704 (0,547-0,860), Philander
= 0,673 (0,502-0,845), Thylamys = 0,754 (0,626-0,882) e Tlacuatzin = 0,739 (0,604-0,874).
Conseqlientemente, todas as correlagdes entre vetores alométricos sdo mais altas que o
esperado ao acaso, mesmo sob uma hipOtese bastante restritiva de correlagdo entre

vetores de tamanho aleatoérios.

A variacdo devida ao tamanho, entre 0s espécimes de cada género, tem um peso
consideravel, com porcentagens da variacdo total explicada por tamanho entre 50%
(Gracilinanus) e 83% (L.utreolina, tabela 3.8).
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Tabela 3.8 — CorrelagBes entre os vetores alometricos. Na diagonal inferior estdo os valores originais, na superior os corrigidos pelas
repetibilidades e na diagonal (sombreado) as repetibilidade dos vetores. A primeira coluna representa a porcentagem da variacéo explicada
pelo primeiro componente principal (tamanho), extraido das matrizes de covariancia originais.

Géneros CP1 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

1. Caluromys 6432 0999 0972 0980 0975 0948 0973 0989 0982 0965 0987 0983 0,972 0991 0,984
2. Chironectes 51,38 0968 0994 0966 0981 0938 0978 0975 097 0966 0972 0955 0,987 0966 0,961
3. Cryptonanus 7811 0978 0961 099 0976 0956 0970 0990 0976 0977 0987 0965 0976 0,984 0,989
4. Didelphis 66,03 0974 0977 0974 0999 0959 0990 0981 0954 0967 0974 0951 0981 0979 0,981
5. Gracilinanus 4952 0935 0923 0942 0946 0976 0934 0950 0924 0915 0959 0949 0931 0970 0,973
6. Lutreolina 8292 0971 0974 0967 0988 0921 0998 0974 0941 0953 0963 0939 0966 0,973 0,961
7. Marmosa 7268 0988 0971 0988 0980 0938 0973 0999 098 0983 0992 0967 0981 0,988 0,988
8. Marmosops 7107 0981 0963 0974 093 0911 0939 0984 0998 0981 0990 0975 0981 0971 0,977
9. Metachirus 5503 0964 0962 0974 096 0903 0951 0982 0979 0999 0980 0939 0989 0,959 0,967
10. Micoureus 71,13 098 0969 0984 0973 0947 0962 0991 0989 0979 0999 0972 0981 0,988 0,991
11. Monodelphis 68,38 0,982 0,951 0,962 0950 0936 0938 096 0974 0937 0971 0999 0960 0972 0,973
12. Philander 6556 0971 0983 0974 0980 0919 0965 0981 0979 0988 0980 0959 0999 0966 0,971
13. Thylamys 6724 0989 0962 0981 0977 095 0971 0987 0970 0958 0987 0970 095 0,998 0,995
14. Tlacuatzin 70,44 0979 0953 0982 0975 0956 0955 0983 0971 0961 0986 0,968 0,965 0,989 0,990
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Magnitude geral da integragido morfologica

As magnitudes de integracdo morfoldgicas obtidas foram bastante altas. Se
considerarmos o coeficiente de determinacdo médio (r2), o menor valor obtido foi o de
Chironectes (0,19) e o maior de Lutreolina (0,55), com média geral de 0,31 (figura 3.2). Os
resultados dos coeficientes de variagdo de integracdo (CVI) apresentam resultados
semelhantes na medida em que também apontam Chironectes como o género menos
integrado (3,06) e Lutreolina como o mais (4,89), com média geral de 3,95 (figura 3.3). Os
dois indices apresentaram uma correlacéo de 0,93 (p < 0,001).

original residual
Cafuromys

Chironectes
Cryplonarns
Didelphis
Gracilmanus
Lutreofing
Marmosa
Marnosops
Metacherus
Miconrens
Meonodelphes
Fhilander
Thylanys
Tlacnatyin

0.00 0.20 0.40 0.60 0.00 0.20 0.40 0.60

Figura 3.2 — Coeficiente geral de integragdo (magnitude geral da matriz de correlagéo, r?)
para as matrizes originais e residuais.

Ao removermos o tamanho, os indices de integracdo morfologica diminuiram
consideravelmente. O menor coeficiente geral de integracdo baixou para 0,04 (Caluromys e
Micoureus), enquanto o maior baixou para 0,11 (Gracilinanus e Tlacuatzin), com média geral
de 0,06. Ao considerarmos o CVI, o menor indice foi obtido para Micoureus (1,46) e o
maior para Tlacuatzin (2,79), com média de 1,85. A correlagdo entre os dois indices foi
ainda maior que as obtidas para os dados originais (r = 0,97; P < 0,001).
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Figura 3.3 — Coeficiente de variacdo de integracdo (mede a magnitude geral a partir da
matriz de covariancia) para os dados originais e residuais.

As taxas de mudanca dos coeficientes de magnitude de cada género, resultado da
divisio dos valores obtidos a partir dos dados originais pelos residuais, foram
positivamente correlacionadas com a porcentagem de variagéo explicada pelo CP1 (r2: r =
0,77, p =0,001; CVI: r=0,74; p = 0,003).

Padrées de modularidade

Ao analisarmos os resultados das correlagdes entre as matrizes empiricas e as
tedricas baseadas nas hipdteses de modularidade, somente correlagdes positivas e
significativas no teste de Mantel devem ser consideradas. S&0 estes resultados que
indicam uma associacdo positiva entre a hipdtese testada e o padrdo de correlacédo dentro
e entre modulos. Correlagdes negativas correspondem ao oposto da integracdo, ou seja,
que as correlacdes entre os caracteres fora do modulo sendo testado sdéo maiores que as
dos caracteres dentro dos médulos.
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As andlises de integragdo morfoldgica para as matrizes fenotipicas originais foram
positivamente correlacionadas e significativas para a regido da face e de suas subregides
oral e nasal (tabela 3.7). Em alguns casos, a matriz somatica (Neuro-Face) também se
correlacionou com as matrizes de alguns géneros. A matriz total s6 se correlacionou ao
género Gracilinanus, enquanto a da sub-regido do zigomatico com Tlacuatzin (tabela 3.9).
Matrizes do neurocranio e suas respectivas sub-regibes ndo se mostraram correlacionadas
a nenhum género. A maior distingdo modular foi observada para a sug-regido do nasal
(média = 1,49). A matriz de Cryptonanus foi a Unica que ndo se correlacionou com
nenhuma hipotese de integracdo e, em contrapartida, Gracilinanus foi 0 género que mais
mostrou médulos aparentes (cinco).

Tabela 3.9 — Razdo entre as magnitudes dos caracteres integrados (avg+) e néo
integrados (avg-), de acordo com cada hipotese de integracdo teorica, para as matrizes
originais. Valores em negrito foram significativos a 5%.
Hipoteses tedricas de modularidade

Géneros base calota nasal oral zigo* face neuro* somética total
Caluromys 062 075 1,52 141 120 1,37 0,67 1,02 1,05
Chironectes 042 079 1,76 139 132 144 0,63 1,11 1,09
Cryptonanus 09 081 126 114 108 115 083 0,98 0,98
Didelphis 074 091 138 105 119 115 084 1,03 1,02
Gracilinanus 079 079 197 161 127 1,59 061 1,17 1,22
Lutreolina 084 091 1,18 109 107 109 0,86 1,00 1,00
Marmosa 0,76 0,79 146 125 104 1,23 0,75 1,01 1,00
Marmosops 067 069 154 150 126 1,47 064 1,04 1,06
Metachirus 0,72 073 162 156 103 1,37 0,68 1,07 1,07
Micoureus 060 089 1,41 135 117 1,31 0,75 1,01 1,09
Monodelphis 065 0,70 148 140 133 150 0,64 1,03 1,04
Philander 067 075 149 134 115 1,34 0,68 1,06 1,02
Thylamys 082 075 143 120 128 130 0,75 1,02 1,00
Tlacuatzin 0,78 083 128 119 133 1,25 0,80 1,05 1,04

* Zigo — zigomatico; neuro — neurocranio.

Ao removermos o tamanho, aumentou consideravelmente o nimero de médulos
tedricos positivamente correlacionados as matrizes dos géneros (tabela 3.10). Apesar da
regido da face ter sido menos correlacionada com 0s géneros, suas sub-regides nasal e
oral permaneceram com o mesmo numero de correlagdes significativas observadas
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originalmente. A regido do neurocranio, que ndo havia sido significativamente
correlacionada a nenhum dos géneros, agora apresentou alguns resultados positivos, bem
como a sua sub-regido da calota. As maiores mudancas foram observadas para as
matrizes somatica e total, que se correlacionaram positivamente com todos os géneros.

Gracilinanus foi 0 Unico género que ndo mostrou diferencas nos padrdes de
integracdo morfoldgica, antes e apos a remog¢do do tamanho, com cinco correlagcdes
significativas entre as matrizes fenotipicas e as tedricas de modularidade. Também foi o
género que mostrou a menor porcentagem (49,52%) explicada pelo primeiro componente
principal (tabela 3.8).

Tabela 3.10 — Razdo entre as magnitudes dos caracteres integrados (avg+) e néo
integrados (avg-), na escala exponencial, de acordo com cada hipotese de integracdo
tedrica, para as matrizes residuais. Valores em negrito foram significativos a 5%.
Hipdteses tedricas de modularidade
Géneros base calota nasal oral zigo* face neuro* somatica total
Caluromys 099 1,09 1,20 1,15 107 100 1,05 1,08 1,13
Chironectes 101 103 1,37 1,15 101 1,07 1,00 1,10 1,10
Cryptonanus 1,00 1,09 110 1,06 1,09 097 1,06 1,04 1,12
Didelphis 097 1,09 1,34 1,21 103 1,07 1,04 1,13 1,15
Gracilinanus 1,13 100 1,62 143 107 1,17 092 1,14 1,21
Lutreolina 097 1,09 1,19 1,10 108 100 1,04 1,07 1,11
Marmosa 097 1,10 125 1,15 101 101 104 1,08 1,13
Marmosops 099 1,10 1,35 1,24 103 104 1,03 1,11 1,17
Metachirus 098 106 1,17 1,17 100 102 1,02 1,07 1,10

Micoureus 099 113 1,19 1,18 101 100 1,05 1,07 1,15
Monodelphis 101 106 1,18 110 109 1,02 1,02 1,07 1,10
Philander 1,01 1,08 1,19 1,17 104 1,04 1,04 1,12 1,12
Thylamys 1,02 105 121 116 105 101 104 1,09 1,11

Tlacuatzin 098 1,17 1,20 1,22 107 100 1,12 1,17 1,19

* Zigo — zigomatico; neuro — neurocranio.

Flexibilidade e restri¢ao evolutiva

Considerando as matrizes originais, valores de flexibilidade variaram entre 0,23
(Lutreolina) e 0,38 (Chironectes), com média de 0,30. A restricdo apresentou resultados
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opostos, variando entre 0,74 (Gracilinanus) e 0,95 (Lutreolina), com média de 0,88 (tabela
3.11). A flexibilidade e a restricdo apresentaram uma correlacdo negativa de -0,78
(P<0,001, figura 3.4), ou seja, quanto maior a flexibilidade, menor é a restricdo e vice-
versa. Os valores de flexibilidade obtidos foram tdo baixos que sugerem que a
semelhanca entre os vetores de selecdo e de respostas evolutivas, em média, ndo seriam
mais semelhantes que o esperado ao acaso (lembrando que para serem significativos a 5%
em correlacbes de vetores com 35 elementos estes valores precisam ser menores que -
0,331 ou maiores que 0,331).

Assim como ocorreu com as magnitudes de integracdo morfoldgica, ao remover o
efeito do tamanho, houve uma alteragdo nos resultados obtidos. Os valores de
flexibilidade aumentaram, variando de 0,40 em Tlacuatzin até 0,59 em Micoureus, com
média de 0,52. Em contrapartida, as restrigdes evolutivas diminuiram, com o menor valor
observado para Lutreolina (0,47), o maior para Tlacuatzin (0,77), enquanto a média diminui
para 0,56. A correlacéo entre os dois permaneceu negativa (-0,87, p < 0,001, figura 3.4).

Tabela 3.11 — Flexibilidades e restri¢des evolutivas, obtidas a partir dos dados originais e
residuais.

Géneros Flexibilidade Flex. residual Restricdo Res. residual
Caluromys 0,32 0,58 0,88 0,48
Chironectes 0,38 0,53 0,81 0,51
Cryptonanus 0,25 0,52 0,94 0,52
Didelphis 0,31 0,52 0,89 0,59
Gracilinanus 0,34 0,41 0,74 0,71
Lutreolina 0,23 0,51 0,95 0,47
Marmosa 0,28 0,57 0,92 0,49
Marmosops 0,28 0,51 0,91 0,58
Metachirus 0,36 0,52 0,83 0,60
Micoureus 0,29 0,59 0,92 0,48
Monodelphis 0,30 0,51 0,89 0,52
Philander 0,31 0,53 0,89 0,57
Thylamys 0,31 0,57 0,89 0,54
Tlacuatzin 0,26 0,40 0,87 0,77
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Figura 3.4 — CorrelacOes negativas entre a restricdo e a flexibilidade, tanto nos dados
originais quanto nos residuais.

Analisando a figura 3.5, podemos perceber que a flexibilidade foi negativamente
correlacionada aos indices r2 e ao CVI, enquanto a restricdo foi positivamente
correlacionada. Os dois indices de magnitude de integracdo também foram altamente
correlacionados entre si (figura 3.6). Da mesma forma, a porcentagem da variagdo
explicada pelo CP1 foi positivamente correlacionada a ambos os indices de integracdo
morfolGgica e a restricdo evolutiva, e negativamente correlacionado a flexibilidade (figura
3.7). Ao removermos o tamanho, as correlagcBes entre os indices de integragdo e 0s
valores de flexibilidade e restricdo permanecem, mas com um ajuste dos pontos a reta
ainda maior (figura 3.5).
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Figura 3.5 — Correlac@es entre os indices de integragdo morfologica (r2 e CVI) e as respostas evolutivas (flexibilidade e restri¢do) para os
dados originais e residuais.
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Figura 3.7 — Correlacdo do tamanho (CP1) com os indices de integragdo morfoldgica (r2
e CVI) e respostas evolutivas (flexibilidade e restricdo).
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DISCUSSAO

A maior parte da variagdo entre os espécimes de cada género é devida ao tamanho
e a forma associada a ele (alometria). Ao analisarmos a porcentagem da variacéo explicada
pelo vetor alométrico, observamos que pelo menos metade da variacdo observada entre
0s espécimes dos géneros de Didelphimorphia é devida a variagdes de tamanho. Como
estes vetores foram obtidos a partir das matrizes de covariancia ponderadas dentro dos
grupos, diferencas observadas entre espécies, sexo, idade e possiveis interacbes entre
estes fatores ja foram controladas estatisticamente. Desta forma, estes niveis de variacdo
refletem de forma mais acurada a que existe entre 0s especimes dentro de uma
populacdo. Os géneros que apresentam menor porcentagem explicada pelo primeiro
componente principal sdo Gracilinanus (49,5%) e Chironectes (51,4%). Em 11 dos 14
géneros, ela corresponde por mais de 60% da variagdo observada e em seis casos por
mais de 70%. Em Cryptonanus corresponde a 78,1% e em Lutreolina chega a 83% da

variacdo observada entre 0s espécimes.

Como, entretanto, Lutreolina € um género que carece de revisdes taxémicas, é
preciso que se tenha um pouco de cautela em relacdo a estes valores. Caso haja mais de
uma espécie dentro do que se conhece como L. crassicaudata, parte desta variacdo seria
devido as diferencas entre estas espécies, o que estaria inflando estes valores em relagdo
aos outros géneros. Isto € o que ocorre, por exemplo, em Cryptonanus. Para este género
grande parte da minha amostra carecia de identificagdo no nivel especifico e, portanto,
considerei todos 0s espécimes como pertencentes a uma Unica espécie. Assim, o valor
obtido de 78% pode também representar esta variacdo entre espécies, que nao foi
considerada para os demais géneros. Entretanto, mesmo desconsiderando estes casos, 0
restante do grupo ainda apresenta entre 50% e 70% da variacdo entre 0s espécimes
devida ao tamanho (ou variagdes alométricas), resultado que corroborado por outros
trabalhos (Porto et al. 2009, Shirai & Marroig 2010).
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Mais importante do que ponderar se ha outras espécies escondidas dentro de
alguns géneros, inflando assim o grau de variagdo entre os espécimes, € perceber o efeito
que o tamanho tem sobre a magnitude de integracdo e suas conseqliéncias evolutivas.
Mesmo porque ainda estamos lidando com um grupo que tem pelo menos metade da
variagdo entre 0s seus espécimes associada ao tamanho. Tomando como base outros
grupos, podemos perceber que este nimero é bastante elevado, o que posiciona a ordem
Didelphimorphia entre os mamiferos com maior variagdo alométrica, junto com
Cingulata (tatus, 64%), Lagomorpha (coelhos, 54,8%) e Carnivora (e.g. felinos e canideos,
53,7%) (Marroig et al. 2009).Ordens como Scadentia (tupaias, 29,3%), Perissodactyla (e.g.
antas 35,5%) e Rodentia (roedores, 33,1%), em contrapartida, apresentam uma menor
variagdo associada ao tamanho (Marroig et al. 2009).

No primeiro capitulo j& havia demonstrado que os padrbes de covaridncia e
correlacdo sdo conservados entre os géneros de Didelphimorphia. A novidade aqui é o
que ocorre apés a remogdo do efeito da escala. Ao remover o tamanho, os valores de
similaridade, tanto entre matrizes de covariancia quanto de correlagdo, diminuem um
pouco, 0 que é normal uma vez que ao removermos parte da sua covariancia, que é
devida ao tamanho, estamos removendo também parte da informacdo que €
compartilhada pelos géneros. Comparagdes entre os padrdes de similaridade das matrizes
originais e residuais mostram que estas matrizes s&0 muito similares. Mesmo apos a
remogdo do tamanho, os valores de similaridade observados permanecem extremamente
altos, todos significativos estatisticamente. Se compararmos estes valores aos obtidos para
outros grupos de mamiferos (Marroig & Cheverud 2001, Oliveira et al. 2009), fica mais

facil entendermos como séo altos.

Similaridades observadas entre matrizes de correlacdo para géneros de primatas do
Novo Mundo (Marroig 2001) variam entre 0,4 e 0,86. No caso das matrizes de
covariancia, estes valores sobem para 0,55 e 0,89. Para primatas do Velho Mundo, foram
observados valores de similaridades entre matrizes de covariancia a partir de 0,37 e de
correlacdo a partir de 0,30 (Oliveira et al. 2009). No caso dos marsupiais
Didelphimorphia, mesmo ap6s a remocéo do tamanho, os valores minimos obtidos séo
muito mais altos (0,76 para matrizes de covariancia e 0,65 para correlacéo). Isto indica um
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padrdo de covaricdo no cranio de Dielphimorphia altamente conservado e similar entre

0S géneros.

Também como ja& apresentado no capitulo 1, os cranios de marsupiais
Didelphimorphia séo altamente integrados morfologicamente. Na verdade, estdo entre os
cranios mais integrados dentre os mamiferos, junto com outras ordens de marsupiais
(Porto et al. 2009). Como ha uma relacdo negativa entre a magnitude de integracdo e o
grau de modularidade, é esperado que os modulos que constituem o cranio sejam pouco
evidentes, o que também j& foi demonstrado anteriormente (Porto et al 2009, Shirai &
Marroig 2010, capitulo 2).

Os valores obtidos para os indices de integracdo morfolgica, tanto para as
matrizes de correlacdo (r2 de 0,19 a 0,55), quanto para as de covariancia (CVI de 3,06 a
4,89), foram muito altos. Primatas do Novo Mundo, por exemplo, apresentam cranios
muito menos integrados, com valores de r2 variando entre 0,06 e 0,17, e CVI entre 1,58 e
2,47 (Shirai & Marroig 2010). Ordens como Macroscelidae (mussaranho elefante),
Scandentia, Perissodactyla, Artiodactyla e Rodentia, apresentam valores de r2 que variam
de 0,07 a 0,11 (Marroig et al. 2009). Em ambos os casos (r2 e CVI), hd uma correlagdo
positiva entre o grau de integracdo morfoldgica e a porcentagem da variacdo devida ao
tamanho, ou seja, 0s cranios mais integrados sdo 0s que possuem uma maior parte da
variacdo explicada pelo CP1. Em contrapartida, cranios menos integrados sdo aqueles
com menor variacdo devida ao tamanho. Conseqlientemente, as comparagdes destas
matrizes fenotipicas empiricas com matrizes tedricas de modularidade mostram poucos
resultados significativos e todos relacionados a regido oral. O Unico caso em que a matriz
de modularidade total, que testa a presenca de todos os mddulos do cranio ao mesmo
tempo, é significativa, é para Gracilinanus, justamente o0 género com menor porcentagem
de variagdo explicada pelo CP1. Este também é o género com maior numero de
correlacGes significativas com as matrizes tedricas, cinco das nove possiveis. De forma
oposta, géneros com maior porcentagem da variacdo explicada pelo CP1 mostram

poucos modulos evidentes.

Este panorama se inverte ao considerarmos as matrizes residuais. Os valores de

integracdo morfologica, r2, diminuem consideravelmente, variando entre 0,04 (Caluromys e
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Micoureus) e 0,11 (Gracilinanus e Tlacuatzin). A menor diferenca entre os valores obtidos
para as matrizes originais e as residuais, também é observada em Gracilinanus, com o valor
para a matriz residual (0,11) sendo aproximadamente metade do valor obtido para a
matriz original (0,23). Nos demais géneros, esta diferenca entre o original e o residual
aumenta, sendo aproximadamente trés vezes menor em Chironectes (0,19 e 0,06), Metachirus
(0,19 e 0,06) e Tlacuatzin (0,36 e 0,11). Nos casos mais extremos o valor residual chega a
ser oito vezes menor que o valor original, como no caso de Micoureus (0,32 e 0,04) e nove
vezes menor em Lutreolina (0,55 e 0,06). Ao considerarmos o CVI, as diferencas entre 0s
resultados obtidos para as matrizes originais e residuais sdo consideravelmente menores
que os observados para r2. Diferengas entre 0s valores residuais e originais variam desde
50%, como no caso de Gracilinanus (3,12 e 2,63) até quase um terco em Lutreolina (4,89 e
1,78), Marmosa (4,27 e 1,55) e Micoureus (4,18 e 1,46). Estas diferencas entre os valores
originais e residuais, tanto para r2 quanto para CVI, colocam novamente em extremos
opostos géneros com menor (Gracilinanus) e maior (Lutreolina) influéncia do tamanho
(CP1).

Se originalmente os valores de integracdo morfologica para os Didelphimorphia
sdo muito altos, uma vez que o efeito do tamanho é removido, estes valores se tornam
mais proximos dos observados para mamiferos menos integrados. O género Homo é
reportado como 0 menos integrado dentre os mamiferos, com indice r2 igual a 0,048
(Porto et al.2009). Ao analisarmos as matrizes residuais, este € o valor obtido para os
géneros Caluromys e Micoureus (0,04), os mais baixos dentre os Didelphimorphia.

Por conseguinte, os resultados obtidos comparando as matrizes fenotipicas
residuais as matrizes tedricas de modularidade, também se assemelham aos apresentados
pelos grupos que possuem cranios menos integrados (Porto et al. 2009, Shirai & Marroig
2010). Se originalmente ha poucas correlagBes significativas, sem tamanho este numero
aumenta consideravelmente, como nos casos de alguns primatas do velho mundo, que
figuram entre os mamiferos menos integrados morfologicamente (Porto et al. 2009). A
modularidade passa também a ser observada para outras regifes do cranio, como a do
neurocranio e a sub-regido da calota craniana. As diferencas mais drasticas foram
observadas para a matriz somatica, que testa a diferenca entre os caracteres faciais e
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neurais, e a matriz total, que testa simultaneamente todas as subregiGes. Nestes dois
casos, todos 0s géneros apresentam uma evidéncia de modularidade significativa nas
matrizes residuais em oposi¢cdo ao observado nas originais. Assim, a0 removermos o
efeito do tamanho diminuimos a integracdo morfoldgica global dos cranios tornando o0s
mddulos mais facilmente detectaveis.

De acordo com Shirai & Marroig (2010), a magnitude geral da integracdo €
reduzida consideravelmente ap6s a remoc¢do do tamanho, mas esta reducdo é mais
pronunciada nas correlacGes entre caracteres que pertencem a modulos diferentes. A
modularidade se torna mais evidente porque a variacdo devida ao tamanho tem um
impacto sobre todas as correlagdes, mas sua influéncia ndo é uniforme. Uma porcédo
menor da correlacdo entre os caracteres que pertencem ao mesmo modulo é removida
em comparagdo as correlagbes entre caracteres de diferentes modulos.
Conseqlientemente, as correlagbes entre caracteres do mesmo modulo se tornam
proporcionalmente maiores em relacdo as demais, e 0os moédulos mais “visiveis”.
Originalmente os Didelphimorphia apresentam um alto grau de integracdo morfoldgica
no crénio, o que se traduz conseqiientemente em uma baixa modularidade. Como a
estrutura como um todo € mais integrada, fica mais dificil a percepcéo das partes que a
compdem. Em contrapartida, ap6s a remoc¢do do tamanho a magnitude da integracéo

diminui consideravelmente e os modulos ficam mais evidenciados.

O efeito do tamanho também se faz presente nos resultados de flexibilidade e
restricdo evolutivas. Lutreolina é o género com a menor flexibilidade (0,23) e Chironectes a
maior (0,38). Em contrapartida, Lutreolina apresenta o maior valor de restricdo (0,95) e
Gracilinanus 0 menor (0,74). Ao removermos o tamanho, os valores de flexibilidade
aumentam e os de restricdo diminuem. Valores de flexibilidade passam a variar de 0,4
(Gracilinanus e Tlacuatzin) a 0,59 Micoureus, enquanto os de restricdo diminuem para 0,47
(Lutreolina) a 0,77 (Tlacuatzin). Os Didelphimorphia apresentam valores baixos de
flexibilidade (o que significa que em poucos casos serdo capazes de responder na dire¢do
da selecdo) e altos de restricdo (0 que indica que a maioria destas respostas evolutivas
estardo alinhadas ao eixo de maior variacdo fenotipica ou o que chamamos de linha de
menor resisténcia evolutiva, Schluter 1996). Ao removermos a variacdo devida ao
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tamanho, valores de flexibilidade aumentam e de restricdo diminuem. Isto porque
diminuimos a variacdo explicada pelo primeiro componente e conseqientemente
diminuimos também o efeito atrator que as linhas de menor resisténcia exercem sobre as
respostas evolutivas. Como o efeito do tamanho se faz presente na magnitude de
integracdo e modularidade, ao remové-lo o crénio se torna menos integrado, os modulos
mais independentes entre si, e conseqiientemente 0S oOrganismos passam a ter uma
capacidade maior de responder na direcdo em que a selecdo estd atuando ja que estes
mddulos podem responder de forma mais independente em relacdo ao resto do cranio.

Ha uma relacdo muito clara entre o grau de integragdo morfologica e os valores de
flexibilidade e restricdo. Grupos muito integrados como os Didelphimorphia possuem
valores mais baixos de flexibilidade. Géneros menos integrados morfologicamente, como
Pan e Homo (primatas), apresentam valores de flexibilidade em torno de 0,57 (Marroig et
al. 2009), o que é muito maior que 0 méaximo observado para os Didelphimorphia. Em
contrapartida, a restricdo nos Didelphimorphia é bastante elevada, diferente do que é
observado nestes géneros menos integrados, cujos valores (0,58) sdo também menores
que os demonstrados aqui. Ao removermos o efeito do tamanho, os valores observados
para os Didelphimorphia passam a ser similares aos observados para estes grupos menos
integrados. Como maiores magnitudes de integracdo refletem cranios menos
modularizados, ha uma menor independéncia entre estes modulos, 0 que por sua vez se
reflete em respostas conjuntas de todos os médulos a quase qualquer regime de selecéo
de forma integrada. No caso dos Didelphimorphia, estas respostas se ddo geralmente na
direcdo da variacdo de tamanho, demonstrado pelos altos valores de restricdo evolutiva.
Em contrapartida, cranios menos integrados (conseqiientemente mais modularizados),
possuem uma maior independéncia entre seus componentes, 0 que permite que possam

responder a selecdo com uma maior autonomia em relacédo aos demais modulos.

Mas 0 que exatamente estes valores de restricdo e flexibilidade significam? Ao
analisarmos a restricdo evolutiva, estamos medindo limitacdes ao curso da evolugdo
(Arnold 1992). De uma forma mais pratica, direta, estamos medindo a influéncia relativa
do eixo de maior variagdo (gmax ou pmax, representados pelo CP1) na dire¢do das
respostas evolutivas (Marroig et al. 2009). E por isto que ha uma relago t4o clara entre o
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valor de restricéo e a porcentagem da variacdo explicada pelo CP1. Este eixo, que resume
a maior variacdo entre 0s especimes, é o que Schluter (1996) chamou de “linha de menor
resisténcia evolutiva”. De acordo com esta teoria, este é 0 eixo com a combinacdo linear
de uma populacdo que exprime 0 maximo de sua variagdo genética ou fenotipica. Esta
maior variacdo disponivel ao longo deste eixo facilita as mudangas evolutivas nesta
direcdo, gerando respostas mais rapidas caso esteja alinhado a selecdo. Mas se por um
lado esta linha de menor resisténcia facilita a evolugdo, ela também a limita, a medida que
dificulta a resposta caso a selecdo ndo esteja alinhada a ela. E este caso se torna extremo
para os Didelphimorphia, que tem grande parte da sua variacdo devida ao tamanho,
expressa por valores altos ao longo de pmax (CP1). Estes valores elevados indicam que
grande parte da variabilidade observada esta concentrada ao longo deste eixo de menor
resisténcia evolutiva. Valores altos de restricdo indicam que estes organismos tem muita
dificuldade em responder a selecdo quando ela ndo esta alinhada ao eixo de maior
variagdo (tamanho).

A flexibilidade funciona como uma métrica complementar a restricdo, medindo o
alinhamento entre os vetores de selecdo e 0s de resposta, ou 0 quanto cada populagdo
consegue responder na direcdo em que a selecéo estd atuando (Marroig et al. 2009). Neste
caso, 0s baixos valores observados para os Didelphimorphia indicam que em poucas
vezes 0s vetores resposta conseguem se alinhar a direcéo da sele¢do (que esta atuando em
todas as dire¢fes nas simulacdes), ou seja, ndo importa em que direcéo a selecéo atue, as
respostas serdo sempre na mesma direcdo, alinhadas a linha de menor resisténcia
evolutiva. Como a maior por¢éo da variagdo esta restrita ao primeiro eixo (pmax), 0s
demais eixos exprimem muito pouca variagdo disponivel e ndo permitem respostas
eficientes, caso a selecdo esteja atuando nestas outras direcfes. Vale ressaltar que as
correlagBes observadas entre os vetores de selecdo e resposta (flexibilidade) apresentam
valores tdo baixos que ndo se diferenciam dos valores esperados para correlagéo entre

dois vetores ao acaso.

Os Didelphimorphia se caracterizam por possuir grande parte de sua variacao
associada a variacBes alométricas, o que se traduz em cranios muito integrados

morfologicamente e, conseqiientemente, com baixa modularidade. Os cranios deste
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grupo sdo tdo integrados que a percepcdo isolada dos seus componentes (mddulos) é
muito dificil. Estas caracteristicas possuem conseqiiéncias evolutivas importantes. Como
a maior parte da sua variacdo estd associada ao primeiro componente principal, as
respostas evolutivas serdo, independente do regime de selecdo, alinhadas a este eixo,
resultando em valores altos de restricdo evolutiva. De forma anéaloga, hd uma baixa
correlagéo entre os vetores de selecdo e resposta, 0 que indica que ndo importa a diregdo
da selecdo, as respostas serdo, na grande maioria dos casos, na mesma direcdo. Nos
Didelphimorphia, esta direcdo é a de variagdo no tamanho. O efeito do tamanho em
todos estes processos fica ainda mais evidente quando este é removido. A magnitude de
integracdo diminui consideravelmente, o que aumenta a modularidade dos cranios, ou
seja, 0s modulos se destacam mais na estrutura craniana e passam a ser mais facilmente
identificados. Desta forma, as respostas evolutivas séo mais dissociadas, independentes
para cada modulo, e podem responder a selecdo sem que haja a necessidade de resposta
por parte dos outros madulos. Tais conseqiiéncias se traduzem em uma menor restricio
evolutiva e uma maior flexibilidade. Os grupos passam a ser capazes de responder a

selecdo em um espectro maior de dire¢des e ndo somente a de tamanho.
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CAPITULO

AV

Tamanho e forma na evolucio de Didelphis e

Philander (Didelphimorphia, Didelphidae)




INTRODUCAO

Tamanho e forma sdao propriedades biologicas importantes dos organismos, que
resultam da intera¢do entre genes e ambiente. Usualmente, uma grande fra¢io da
variabilidade em dados morfométricos esta relacionada ao tamanho dos individuos (e.g.
Aragon et al. 1998, Carrasco 2000, Weahausen & Ramsey 2000), cujos efeitos podem
resultar em mudancas na forma associada. Estas mudancas podem ser devido as relagdes
alométricas entre os caracteres, a menos que todos os componentes cresgam sob as

mesmas taxas, o que é conhecido como isometria (Gould 1977).

Tradicionalmente, em morfometria, o tamanho tem sido considerado como um
obstaculo as comparagoes entre organismos, com métodos sendo usados para remover o
seu efeito (Sara & Vogel 1996, Swiderski 2003). Isto porque muitos consideram o
tamanho como uma caracteristica plastica dos organismos, enquanto mudangas de forma
nao associadas ao tamanho, como adaptativas. Outra razao ¢é a necessidade de comparar a
forma dos organismos quando estes diferem de tamanho, o que levou historicamente a
busca de métodos para atingir este objetivo (Zelditch et al. 2004). Entretanto, o tamanho
¢ uma caracteristica do organismo tanto quanto a forma, com importantes implicagdes
ecoldgicas e morfologicas. Um simples aumento no tamanho do cranio pode resultar em
organismos capazes de consumir itens alimentares maiores e/ou mais resistentes,
podendo explorar novos recursos e nichos (Marroig 2007). O tamanho ¢ de interesse
biolégico, especialmente em estudos de crescimento. Apesar de analises de forma
omitirem esta informacao, descricbes e comparagdes do desenvolvimento podem ser
também realizadas analisando-se a forma e o tamanho concomitantemente. Duas
espécies, no mesmo perfodo de desenvolvimento, podem ter a mesma forma com
diferentes tamanhos, ou diferentes formas com o mesmo tamanho (Mitteroecker ét al.
2004). Por isto ¢ importante analisar a variagdo nos cranios sob prismas diferentes, para
entender se as diferencas entre eles sio devidas a um ou outro fator, ou mesmo pela

conjuncao dos dois.

De forma analoga, a analise da forma desempenha um importante papel em uma

série de estudos biologicos, com uma variedade de processos sendo capazes de produzir
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diferencas neste fator, como doencas, desenvolvimento, adaptacao a fatores geograficos
locais, ou diversificacdo evolutiva a longo prazo (Zelditch et al. 2004). Diferencas na
forma podem significar diferencas funcionais desempenhadas pelas mesmas partes,
diferentes respostas a mesma pressao seletiva (ou mesmo diferencas nas pressdes
seletivas), tanto quanto diferencas em processos de crescimento e morfogénese. A analise

da forma é uma maneira de entender estas causas de variacio e transformacgio

mortfologica (Zelditch et al. 2004).

O reconhecimento e definicdo dos padrées de mudanca de forma devido ao
crescimento (ontogenia) sio componentes Utels para tentar se entender a morfogénese. A
caracterizacao de similaridades e diferencas nos padrdes de crescimento podem auxiliar
na determinagao de como os padroes de desenvolvimento contribuem para a produgao
da vatiagio motrfoldgica e evolugio de novas morfologias (Richtsmeier et al. 1993). O
estudo da ontogenia ¢é relevante para o entendimento das conexoes de forma e funciao em
um contexto ecolégico, evolutivo e de desenvolvimento. Processos ontogenéticos podem
ser um reservatorio importante para mudangas morfoldgica. Estes processos estao intima
e reciprocamente relacionados a evolugao porque mudangas em caracteres necessitam de
mudangas nos processos de desenvolvimento que produzem estes caracteres, cujas

variagoes, por sua vez, fornecem o material para a evolugao (Klingenberg 1998).

Uma forma classica de estudo da ontogenia é a heterocronia, que pode ser
entendida como as mudancas no tempo relativo do aparecimento e das taxas de
desenvolvimento dos caracteres em espécies descendentes em relagdo a ancestral (Gould
1977). Entretanto, por defini¢io, mudancas na taxa e tempo dos eventos ontogenéticos
s6 podem ser determinadas quando a idade dos organismos sendo comparados ¢é
conhecida (McKinney & McNamara 1991). Este requerimento pode ser um problema
porque na grande maioria dos casos sao analisados organismos cuja informacao de tempo
(idade) ndo esta presente, como os obtidos a partir de cole¢des cientificas. Uma forma de
contornar este problema ¢ analisar as trajetorias ontogenéticas sob o prisma da alometria,
usando o tamanho do organismo como substituto a idade (McKinney & McNamara
1991). A alometria pode ser definida como o estudo do tamanho e forma, sendo muito

util para descrever mudangas na morfologia (McKinney & McNamara 1991). A utilizacao
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da alometria como substituta a heterocronia s6 ¢é possivel se for demonstrado que o
tamanho do corpo nas espécies a serem comparadas crescem sob taxas similares, o que
nem sempre acontece, mesmo em espécies proximamente relacionadas (McKinney &

McNamara 1991).

Comparagoes alométricas sao uteis sob varios aspectos. A descricio de
mudangas na forma entre caracteres é um deles, mas ha autores que argumentam que o
tamanho por si s6 ¢ uma variavel util e valida, contra a qual podemos comparar
caracteres. Isto porque o tamanho do corpo seria uma métrica da idade “interna”dos
organismos mais util que o tempo externo, ja que muitos, se nao a maioria, dos eventos
ontogenéticos sao dependentes mais do tamanho que da idade. Dependendo dos
objetivos do trabalho, mudangas nos caracteres em fun¢ao do tamanho do corpo podem
ser tanto quanto, ou até mais interessantes e informativas, que em fun¢ao do tempo

(McKinney & McNamara 1991).

Heterocronia e alometria podem ser ligadas conceitualmente ja que a heterocronia
refere-se a mudancas de um carater em relaciao ao tempo, enquanto alometria refere-se as
mudancas de caracteres em relagdo a outros caracteres (McKinney & McNamara 1991).
Assim é possivel considerar que a alometria compara os resultados heterocronicos entre
si e, conseqiientemente, pode-se dizer que a alometria é a heterocronia baseada em
tamanho, mesmo que esta nao seja a forma como ela ¢ usualmente percebida (McKinney

& McNamara 1991).

Tradicionalmente, as alometrias sdo classificadas em trés tipos: ontogenética,
evolutiva e estatica. As alometrias ontogenéticas descrevem o crescimento de um 6rgao
em relacdo ao crescimento de outro 6rgao ou do corpo como um todo, em um unico
individuo. Alometrias evolutivas descrevem o tamanho relativo de diferentes 6rgaos entre
individuos que estejam no mesmo estagio evolutivo, mas que pertencam a diferentes
espécies. A alometria estatica ¢ similar a evolutiva, mas os individuos analisados
pertencem a uma unica espécie. Tanto a alometria estatica quanto a evolutiva surgem da
covariacio no tamanho entre diferentes partes do corpo de individuos em um estagio
particular de desenvolvimento. Como a variagio em um 6rgao especifico, ou no tamanho

do corpo, em qualquer estagio particular de desenvolvimento é conseqiiéncia da variagdo
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no crescimento até este determinado estigio, ambas as alometrias sao conseqiiéncias de

mudangas na alometria ontogenética. (Cheverud 1982, Shingleton et al. 2007).

Através de qualquer periodo do desenvolvimento presumivelmente homoélogo
(como a ontogenia pdés natal), um grupo de trajetorias ontogenéticas pode exibir
diferentes padroes de divergéncia (Mitteroecker et al. 2004): as trajetdrias podem nio
divergir na forma, de maneira que as espécies sofrem as mesmas mudangas na forma ao
longo do desenvolvimento; as trajetérias podem ser paralelas, de forma que toda a
divergéncia entre elas surja em um periodo anterior ao abarcado pelo estudo; pode haver
um ponto comum de divergéncia entre as trajetérias, apés o qual a divergéncia se dé sob
diferentes taxas; as trajetorias podem divergir a partir de uma ontogenia comum em
diferentes pontos, com diferentes alteracbes na forma ou no tamanho. Espécies que
divergem mais cedo na ontogenia, a partir desta trajetoéria comum, provavelmente

diferirdo mais morfologicamente quando adultos (Gould 1977).

O quarto capitulo desta tese tem como objetivo comparar as trajetorias
ontogenéticas de dois géneros irmidos de marsupiais do Novo Mundo, Didelphis e
Philander. Padrdes alométricos ao longo da ontogenia foram comparados de forma a
analisar as similaridades e diferengas entre estes géneros. Combinando técnicas de
morfometria tradicional a geométrica, analisei mudangas na forma e tamanho, na

tentativa de melhor entender a evolugao craniana nestes géneros.

MATERIAIS E METODOS

Amostra e mensuragoes

Com o auxilio de um digitalizador tridimensional (Microscribe MX) medi 1168
espécimes, obtendo 32 marcadores geométricos (figura 4.1) utilizados na morfometria
geométrica. Para a morfometria tradicional, calculei 62 distancias Euclidianas entre estes

marcadores, reduzido-as posteriormente a 35 (figura 4.1) ao usar a média das distancias
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tomadas em ambos os lados do cranio. Sempre que um lado do cranio estivesse
danificado, impedindo a tomada de qualquer um dos marcadores, o outro foi usado

como substituto a média.

Figura 4.1 — Cranio de Didelphis com os marcadores geométricos (acima) ¢ as distancias
euclidianas (abaixo).

Repetibilidade é uma medida da proporc¢io da variancia relacionada as diferengas
entre os individuos e nao a erros de mensuracio. Quanto menor a diferenca entre duas
mensuragoes para um mesmo individuo, dada a variancia de todos os espécimes, maior é
a sua repetibilidade (Falconer 1989). Como mensurei cada espécime duas vezes, pude
calcular a repetibilidade para cada género e distincia separadamente. Os resultados
variaram entre 0,97 e 1,0, e conclui que o impacto do erro nas mensura¢oes foi minimo e
nao influenciou de forma significativa os resultados. Optei por usar a média entre a

primeira e a segunda mensuracao de cada espécime nas analises subseqiientes.

Para a classificagao dos espécimes em classes etarias, utilizei o modelo proposto

por Tyandale-Biscoe & Mackenzie (1976), que baseia-se na erupgdo e desgaste dentario,
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dividindo os espécimes em sete idades distintas. Como tive a oportunidade de medir
espécimes sem dentes eclodidos, que (nio sio abarcados por este modelo), adicionei uma
oitava classe etaria, zero. Considerei como adultos espécimes a partir da idade cinco,
compreendendo 226 exemplares de D. virginiana e 366 de P. opossum, usados nas anilises
de diferenciagao entre os géneros. Outro conjunto de exemplares, incluindo jovens e sub-
adultos, foi adicionado ao banco de dados e utilizado nas demais analises, incluindo 209

espécimes de D. virginiana e 270 de P. opossum.

Os espécimes medidos se encontram nas seguintes colecoes cientificas: American
Museum of Natural History, Nova lorque; Field Museum of Natural History, Chicago;
Museu Nacional, Rio de Janeiro; Museu de Zoologia da Universidade de Sao Paulo, Sio
Paulo; Museum of Vertebrate Zoology, Berkeley, California; e National Museum of

Natural History, Washington D.C..

Alometria

Extraf o primeiro componente principal (CP1) das matrizes de covariancia geradas
a partir dos dados logaritmizados (logaritmo normal) para cada género, sexo e os dois
sexos agrupados, o que de acordo com Jolicoeur (1963) representa um vetor alométrico
multivariado. Selecionei ao acaso 15 espécimes de cada género/sexo/idade, de forma a
obter uma amostra mais homogénea ao longo da ontogenia. A tnica excegao foi a idade
zero de Philander que possuia somente sete exemplares. Como os resultados nio
mostraram diferencas significativas obtidas para os sexos, foquei nos resultados entre os
géneros. Normalizei os 35 coeficientes de cada CP1 dividindo os por 135 para acessar a
divergéncia da isometria (Jolicoeur 1963). De forma a comparar os coeficientes
alométricos, foi preciso calcular o erro a eles associados. Através de reamostragem
(bootstrap) com 1.000 réplicas, determinei os limites de 95% de confianga (L1 e L2) para
cada vetor. Valores de L2 menores que 1, foram considerados como negativamente
alométricos, enquanto valores de L1 maiores que 1 foram considerados como
positivamente alométricos. Limites de confianca que abrangessem 1 foram considerados

como isométricos ao tamanho.
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Obtive vetores alométricos para cada género e sexo separadamente. Quantifiquei a
similaridade geral dos padroes alométricos usando correlacio de vetores, que mede a
similaridade da orientacio destes vetores em um espaco com p dimensdes (sendo p o
numero de elementos do vetor). A correlagao dos vetores ¢ igual ao cosseno do angulo
formado entre eles, com menores angulos indicando maior similaridades entre os vetores.
Como ha um erro de amostragem associado a cada vetor, utilizei um procedimento de
auto correlagdo para estimar a sua repetibilidade (Cheverud 1995, Marroig & Cheverud
2001, Marroig 2007). Através de hootstrap gerei 1.000 novas matrizes e 1.000 CP1
correspondentes. Ao correlacionar o CP1 original com estes novos 1.000, obtive uma
distribuicio de valores de correlagio (Cheverud et al. 1989), cuja média foi utilizada como
uma medida da repetibilidade do vetor. Ajustei os valores de correlagio observados entre
os vetores dividindo-os pela raiz quadrada dos produtos das repetibilidades dos dois
vetores sendo comparados (Cheverud 1995, Marroig & Cheverud 2001, Marroig 2007).
Como os padroes alométricos foram similares para cada sexo separadamente e
combinados, mostrarei somente os resultados dos ultimos. Vetores de tamanho, ou
alométricos, possuem todos os seus componentes positivos e a distribui¢ao de possiveis
correlagdes entre eles ¢ menor que a esperada para vetores comuns. Desta forma
comparei cada vetor alométrico a 1.000 vetores gerados a partir de permutagoes aleatérias
de seus elementos, obtendo a média e o intervalo de confianca desta distribuicao de
correlagoes. Usando estes parametros eu pude testar se as correlagOes entre estes vetores
alométricos sao mais similares que o esperado ao acaso para vetores de tamanho, de uma

forma mais restritiva.

Diferenciacao entre os géneros

Através do modelo linear geral do Systat 11 (Systat Inc., Richmond CA.) rodei
uma MANOVA e uma analise de variaveis canonicas entre os dois géneros, levando o

sexo dos espécimes em consideragao.

Devido a variagio de tamanho e as consequentes mudancas de forma a ele

associados, usei uma técnica de normalizacio chamada de “Multivariate allometric size-
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scalling” (MASS), derivada da equacgio tedrica de crescimento alométrico (ver Lleonart et
al. 2000). Usei a projecio dos espécimes no CP1 obtido a pattir dos dados logaritmizados
como uma medida geral de tamanho e regredi todas as 35 distancias neste eixo através da

€quagao:
Y*i = Yi [Xo/ Xi]P

onde Yi ¢ a distincia empirica observada e Xi ¢ o anti-logaritmo da projecio no
CP1 de um individuo i. Y* é o valor tedtico para a medida no tamanho médio gerado
pata todos os individuos, Xo é o anti-logaritmo médio das projecdes no primeiro
componente e b é o coeficiente de cada medida no CP1. Usei este procedimento para
determinar o quanto das diferencas entre os géneros sao dependentes do tamanho,
comparando os resultados da MANOVA e das variaveis canonicas antes e apos a

remocao dele.

Trajetorias de crescimento

Analisei as trajetérias de crescimento comparando as mudangas nos caracteres
(distancias euclidianas) ao longo do tempo. Considerando que todos os espécimes foram
capturados na natureza, a informagdo de tempo (idade) nao estava disponivel. Analisei
entdo as 35 distancias contra o tamanho do cranio (expresso pelo primeiro componente
principal), assumindo que o tamanho ¢ um bom substituto a idade. Tal pressuposto é

baseado nos resultados da regressio do tamanho contra as classes etarias (ver abaixo).

Morfometria geomeétrica

Usei a morfometria geométrica para testar e visualizar as diferencas relacionadas
ao tamanho e forma em Didelphis e Philander, através do programa Morphologika
(O’Higgins & Jones 1998). O programa usa a superimposicao generalizada dos quadrados
minimos para registrar os dados referentes aos marcadores geométricos. Este é o

procedimento basico de translagdo, escalonamento e rotagdo, que removem toda a
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informac¢do nio relacionada a forma (Zelditch et al. 2004). As coordenadas resultantes
foram submetidas a uma analise dos componentes principais no espago tangente
(chamadas daqui para frente de CP-3D). Este procedimento permite a separa¢io do
tamanho absoluto (quantificado pelo tamanho do centréide), mudangas na forma devido
a alometria (qualquer CP-3D correlacionado com o tamanho), além de mudancas na
forma independentes do tamanho. Como tive que usar somente os espécimes com todos
os marcadores geométricos, para esta analise a amostra foi reduzida a 1037 cranios,
correspondendo aos jovens, sub-adultos e adultos em cada género. A projecao dos
espécimes no CP-3D foi usado para testar diferencas entre os géneros e para interpretar

biologicamente cada componente.

Obtive as configuracdes médias dos marcadores geométricos, para cada classe
etaria, ao longo do eixo alométrico obtido entre o PC1-3D e tamanho do centroide.
Diferengas entre cada uma destas configuragdes médias representam a quantidade de
mudangas ocorrendo ao longo da ontogenia (Marroig 2007). Como cada uma destas
diferencas entre classes etarias consecutivas define um vetor de mudancas nas posi¢cdes
dos marcadores, foi possivel quantificar e comparar estas mudangas na forma usando
correlagao de vetores (Marroig 2007). Calculei estas diferengas para cada género para
consecutivas classes etarias (idade 0 — idade 1 V8. idadel — idade 2, idade 1 — idade 2 V&.
idade 2 — idade 3 e assim sucessivamente), bem como para as mesmas classes etarias entre
os géneros (Didelphis idade 0 — idade 1 vs. Philander idade 0 — idade 1 e assim

sucessivamente).

Para analisar o comprimento das trajetdrias ontogenéticas calculei as diferengas
entre as médias das projecdes dos espécimes de cada género nos eixos do tamanho do
centréide e do PC1-3D. Ao calcular as diferengas entre idades consecutivas e compara-las
com as diferencas obtidas entre a idade sete e a idade zero (comprimento total da
trajetoria para cada género), pude estimar a propor¢ao da trajetoria correspondente a cada
intervalo entre idades (idades 0-1, 1-2 e assim sucessivamente). Para analisar as diferengas
entre os géneros, calculei também o comprimento maximo das trajetoérias dos dois
géneros juntos em cada eixo ao estimar as diferencas entre o menor € o maior espécime

de cada eixo (independente de a qual género este espécime pertencesse). Em seguida,
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comparei os intervalos entre idades de cada género (0-1, 1-2 e assim sucessivamente) em

relacdo a esta trajetoria total.

RESULTADOS

Dimorfismo sexual

O dimorfismo sexual foi analisado ao longo da ontogenia através de analises de
variancia para cada género e idade separadamente. Para tanto, usei valores de significancia

corrigidos por Bonferroni (0,05/35 = 0,00143).

No caso de Didelphis nio foi encontrado dimorfismo até a idade trés, onde 19 das
35 distancias foram significativamente diferentes. A idade quatro teve 29 caracteres com
dimorfismo significativo, a idade cinco teve 32, a idade seis teve 30 e a idade sete, 19
tracos significativos. No caso de Philander o dimorfismo s6 surgiu a pattir da idade cinco,
com 30 caracteres com dimorfismo significativo. As idades seis e sete apresentaram 25 e

18 tragos significativos entre os sexos, respectivamente (resultados ndo mostrados).

A anilise do dimorfismo, tendo como base os dados apds a remogao de tamanho,
mostrou um quadro bem diferente. No caso de Didelphis, as diferencas s6 surgiram a
partir da idade quatro (10 tragos significativos). Dimorfismo também foi observado nas
idades seguintes, mas nestes casos o nimero de caracteres com dimorfismo diminuiu em
relagdo aos dados originais (idade cinco = 9, idade seis = 9, idade sete = 8). Em Philander
o dimorfismo praticamente desapareceu. Na idade cinco hd somente duas distancias com

dimorfismo, trés na idade seis e quatro na idade sete (resultados nao mostrados).
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Alometria

Tanto os resultados dos coeficientes alométricos quanto das correlagdes dos
vetores alométricos foram praticamente iguais para cada sexo separadamente e agrupados

e portanto mostrarei somente o resultado para os sexos agrupados.

Se considerarmos o cranio como um todo, 66% dos coeficientes alométricos
foram negativos em Didelphis e 54% em Philander (tabela 4.1). Coeficientes alométricos
positivos responderam por somente 17% e 20% do total, respectivamente. Ao
considerarmos as duas principais regides (tabela 4.1) do crinio em Didelphis, a face
apresentou mais coeficientes negativos (55%), seguidos por coeficientes positivos (28%)
e isométricos (17%). Philander em contrapartida, apresentou mais caracteres isométricos
na face (39%), seguido pelos positivos (33%) e por ultimo os negativos (28%). A regido
do neurocranio apresentou mais coeficientes negativamente alométricos em ambos os
géneros (76% em Didelphis e 82% em Philander). A sub-regiio oral também exibiu mais
coeficientes alométricos negativos (78% em Didelphis e 45% em Philander). Entretanto,
apesar da regido nasal também ter apresentado mais coeficientes negativamente
alométricos em Didelphis (83%), Philander exibiu mais coeficientes isométricos (67%). Em
ambos os géneros nao foram observados coeficientes positivos na regido nasal. A sub-
regido do zigomatico foi a unica com coeficientes positivamente alométricos com 66%
das distaincias em ambos os géneros. Como o neurocranio é predominantemente
negativamente alométrico, o mesmo padrio foi exibido pelas suas sub-regices. Didelphis
apresentou 75% da caixa craniana e 80% da base com caracteristicas alométricas
negativas, enquanto que em Philander estes numeros foram de 92% e 60%

respectivamente.
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Tabela 4.1— Coeficientes alométricos multivariados (CA) e 95% de intervalo de confianca (L1
and L2), bem como a divisio do crinio nas duas regides principais e nas seis sub-regides
funcionais/de desenvolvimento (Cheverud 1995). Coeficientes alométricos com L1 > 1 sio
positivamente alométricos (negrito e sublinhado), CA com L2 < 1 sio negativamente
alométricos (negrito e italico) e CA com intervalos de confianca ao redor de 1 sdo isométricos.

CP1 — primeiro componente principal extraido para ambos os géneros e usados na
transformacao MASS.
3 Didelphis Philander
B0 Grupos
A~ funcionais  distincias CA L1 L2 CA L1 1.2 CP1
oral ISPM 056 047 0,64 076 0,62 0,89 0,14
oral PMZS 0,97 0,89 1,04 113 1,01 1,23 0,19
oral PMZI 089 083 0,94 0,99 0,91 1,06 0,17
oral PMMT 066 055 0,77 070 0,57 0,80 0,16
oral MTPNS 078 0,71 0,84 092 0,77 1,03 017
oral ZIMT 299 245 3,50 314 271 3,59 0,23
oral/nasal  ISPNS 082 0,76 0,87 0,95 0,87 1,02 0,16
oral/nasal ~ NSLZI 082 0,77 0,87 090 0,84 0,96 0,15
g nasal NSLNA 0,99 0,89 1,06 1,12 0,97 1,25 0,15
= nasal NSLZS 087 0,79 093 095 085 1,04 016
nasal NAPNS 071 0,65 0,76 065 0,54 0,75 0,17
nasal ISNSL 083 0,71 0,94 1,09 0,85 1,28 0,19
oral/zigo YAYA 072 0,66 0,78 076 0,67 0,85 0,14
7igo PTZYGO 1,19 1,11 1,25 0,93 0,83 1,02 0,20
Zigo ZIZYGO 1,06 095 1,15 118 1,05 128 018
2igo ZITSP 1,12 1,02 1,21 1,14 1,03 1,23 0,20
7igo EAMZYGO 117 1,06 1,26 1.20 1,04 1,36 0,24
7igo ZYGOTSP 1,18 1,07 1,26 1.36 1,16 1,50 0,23
vault/zigo ~ PTTSP 1,45 1,21 1,70 035 0,01 0,70 0,15
caixa NABR 077 067 085 076 065 08 020
caixa BRPT 055 047 0,64 035 0,24 0,44 0,20
caixa BRAPET 079 0,71 0,87 056 047 0,64 0,18
caixa PTAPET 072 0,65 0,77 052 045 0,60 0,11
caixa PTBA 073 0,68 0,78 061 055 0,67 0,12
o caixa PTEAM 098 09 106 077 069 085 015
Lg caixa LDAS 058 047 0,68 064 048 0,82 0,13
g caixa BRLD 0,89 0,52 1,25 029 0,06 0,58 0,15
23 caixa OPILD 076 0,67 0,84 1,01 0,84 1,16 0,18
caixa PTAS 079 073 0,84 069 0,59 0,77 0,11
caixa JPAS 080 072 087 059 037 079 018
base PNSAPET 1,08 1,00 1,15 1,20 1,09 1,31 0,19
base APETBA 085 0,75 0,94 083 0,73 0,93 0,15
base APETTS 084 0,65 0,99 0,96 0,68 1,22 0,20
base BAEAM 058 053 0,62 059 0,53 0,66 0,11
base BAOPI 026 0,18 0,32 000 0,12 0,12 0,06

Zigo — zigomatico; caixa — caixa craniana; base —base da caixa craniana.
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As repetibilidade dos vetores alométricos foram todos acima de 0,99 e
conseqlientemente os erros associados a amostragem tiveram efeitos minimos nos
resultados. Todas as correlagdes entre os vetores foram altas, acima de 0,97 (tabela 4.2).
As correlagcbes dos vetores corrigidas pelas respectivas repetibilidades foram todas
proximas de 1 (resultados nao mostrados). Obtive as seguintes médias e intervalos de
99% de confianga nas correlagdes de cada vetor com 1.000 permutagoes aleatorias de si
mesmo: Philander idade um = 0,690 (0,844-0,536), dois = 0,591 (0,805-0,3070), trés =
0,557 (0,789-0,326), quatro = 0,614 (0,809-0,614), cinco = 0,650 (0,829-0,471), seis =
0,677 (0,840-0,514), sete = 0,694 (0,856-0,533) e todos agrupados = 0,654 (0,831-0,477);
Didelphis idade zero = 0,679 (0,845-0,514), um = 0,697 (0,850-0,545), dois = 0,725 (0,868-
0,581), trés = 0,719 (0,868-0,569), quatro = 0,736 (0,875-0,598), cinco = 0,763 (0,884-
0,643), seis = 0,768 (0,884-0,651), sete = 0,800 (0,906-0,695) e todos = 0,757 (0,879-
0,636). Ao compararmos os resultados das correlagdes a estes valores, observa-se que
todas foram mais altas que o esperado ao acaso, mesmo usando este critério mais
restritivo. O CP1 (tabela 4.1) extraido a partir dos logaritmos naturais dos dados e, usado
na correcao MASS, foi responsavel por 92,35% da variacio total entre os espécimes. Este
CP1 ¢ altamente similar (r = 0,98, p< 0,001) a um vetor isométrico (todos os elementos
iguais a 1/35%5) e aos vetores de tamanho para cada género (Didelphis, r = 0,98, p < 0,001;
Philander, r = 0,98, p < 0,001).
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Tabela 4.2- Correlagoes entre os vetores alométricos. Na diagonal (sombreado) entre os
géneros e fora da diagonal para cada género em separado. Todos os resultados foram

significativos (p < 0,001).

Didelphis

repetibilidade 0,997 0999 0,998 0,996 0997 0995 0,997 0,996 1
idades 0 1 2 3 4 5 6 7 todos

- 0* - 0,971 0,951 0,933 0953 0929 0,933 0,928 0954
0,997 1 - 0,991 0,989 0,975 0981 0960 0,968 0,965 0,986
0,997 2 - 0,976 0,972 0,995 0991 0977 0,979 0,977 0,994
5 | 0992 3 - 0,956 0,989 0,958 0,990 0981 0978 0,977 0,992
E 0,997 4 - 0,980 0,993 0,992 0969 0991 0,993 0,987 0,998
i 0,997 5 - 0,982 0,990 0,986 0996 0962 0,992 0,990 0,991
0,998 6 - 0,982 0,981 0978 0992 0997 0,974 0,993 0,994
0,997 7 - 0,984 0,981 0,969 0989 0993 0,995 0971 0,992

1 todos - 0,987 0,991 0985 0997 0,999 0,997 0996 0,983

* - dados nio obtidos para a idade zero de Philander dado o seu baixo nimero amostral

Diferenciacao entre os géneros

Como encontrei dimorfismo sexual em adultos, realizei a MANOVA com género,
sexo e a interacdo entre os dois como variaveis independentes. Diferencas multi (Wilk's A
= 0,023; g.1. = 35, 554; p < 0,001) e univariadas (todas p < 0,001) foram observadas entre
os géneros. Diferencas entre os sexos também foram significativas tanto multi (Wilk's A
= 0,458; g.1. = 35, 554; p < 0,001) quanto univariadamente (todas p < 0,001). Além disto,
também encontrei uma interagdo multivariada significativa entre género e sexo (Wilk's A
= 0,001; gl. = 35, 554; p < 0,001), enquanto 29 distancias foram significativas a 1% e
cinco a 5%. Uma unica variavel, BAOPI, nao mostrou diferenca. Uma ANOVA realizada
sobre o tamanho (CP1, altamente similar a um vetor isométrico) mostrou diferencas
significativas entre géneros (MS = 523,03, F = 6553,74, p < 0,001), entre sexos (MS =
16,18, F = 202,71, p < 0,001), e na interacao do sexo com o género (MS = 1,29, F =
16,17, p < 0,001).

Uma MANOVA realizada entre os machos dos dois géneros exibiu diferengas
multivariadas (Wilk's A = 0,021; g.l. = 35, 285; p < 0,001) e univariadas (todas p < 0,001)
(tabela 4.3), com a unica variavel canonica (tabela 4.4) separando completamente os dois
géneros (figura 4.2). Todas as correlaghes entre as projecoes (escores) na variavel
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canoénica (VC) e as distancias foram significativas (tabela 4.4). Baseado nestas correlagdes
¢ possivel afirmar que a VC representa tamanho porque todas as correlagoes significativas
foram positivas. Comparagoes entre fémeas também exibiram diferencas multivariadas
(Wilk's A = 0,020; g.l. = 35, 222; p < 0,001) e univariadas (todas p < 0,001 (tabela 4.3).
Novamente a VC foi capaz de separar completamente os géneros (figura 4.2) e todas a
correlagoes entre as projecOes dos espécimes sobre ela e as distancias originais foram
significativas e positivas (tabela 4.3), o que indica que ela esta relacionada ao tamanho. As
variaveis canoénicas obtidas para cada sexo separadamente foram similares entre si

(correlacao de vetores = 0,81).
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Tabela 4.3 — Diferencia¢bes entre os géneros tendo como base os dados originais. Para
cada variavel é apresentado a soma dos quadrados (SQ), os graus de liberdade (gl.), a
média dos quadrados (MQ), o valor de F e a probabilidade associada (p). Todos os
resultados foram significativos a p < 0,00143.

MACHOS FEMEAS
Variavel SQ gl MQ F P SQ gl MQ F P
ISPM 1036,12 1 1036,12  1041,73  <0,001 614,69 1 614,69  1161,40  <0,001
Etro 317,28 319 0,99 135,49 256 0,53
ISNSL 1710,17 1 1710,17  2056,45 <0,001 930,75 1 930,75  1441,07 <0,001
Etro 26528 319 0,83 165,34 256 0,65
ISPNS 4540094 1 45400,94 485619 <0,001 2986750 1 2986750 251562 <0,001
Etro 298236 319 9,35 303944 256 11,87
PMZS 18417,98 1 1841798 424134 <0,001 1132626 1 1132626 2671,53 <0,001
Etro 138525 319 4,34 108534 256 4,24
PMZI 3441297 1 3441297 451518 <0,001 2216527 1 2216527 2688,57 <0,001
Etro 243130 319 7,62 2110,53 256 8,24
PMMT 2869631 1 2869631 6261,92 <0001 2001261 1 2001261 4700,65 <0,001
Etro 1461,87 319 4,58 1089,90 256 426
NSLNA 2635940 1 2635940 257529 <0,001 1665248 1 1665248 1394,04 <0,001
Etro 3265,13 319 10,24 3058,04 256 11,95
NSLZS 1942721 1 1942721 443263 <0,001 12239,16 1  12239,16 234820 <0,001
Etro 1398,10 319 4,38 133431 256 521
NSLZI 38099,29 1 3809929 4509,06 <0,001 25222557 1 2522257 244585 <0,001
Etro 269539 319 8,45 2639,97 256 10,31
NABR 18986,40 1 1898640 216220 <0,001 883245 1 883245 128701 <0,001
Etro 2801,15 319 8,78 1756,86 256 6,86
NAPNS 10603,44 1 10603,44 386030 <0,001 674658 1 6746,58  2262,88  <0,001
Etro 876,23 319 2,75 76324 256 2,98
BRPT 5916,41 1 5916,41 322206 <0001 233619 1 2336,19 177504 <0,001
Etro 585,75 319 1,84 336,93 256 1,32
BRAPET 1435986 1 1435986 334640 <0001 697622 1 6976,22 182570  <0,001
Etro 1368,87 319 4,29 97821 256 3,82
PTAPET  2321,11 1 2321,11 159023 <0,001 1301,89 1 1301,89 995,13  <0,001
Etro 465,61 319 1,46 33491 256 1,31
PTBA 6627,68 1 6627,68 238574 <0001 389284 1 3892,84  1430,10 <0,001
Etro 886,19 319 2,78 696,85 256 2,72
PTEAM 4043,71 1 404371 205828 <0,001 2200,78 1 2200,78  1204,02  <0,001
Etro 626,71 319 1,96 46793 256 1,83
PTZYGO  9898,25 1 989825  2632,87 <0,001 501570 1 5015,70 149931  <0,001
Etro 1199,28 319 3,76 856,41 256 3,35
PTTSP 720,28 1 720,28 42586  <0,001 434,82 1 434,82 352,69  <0,001
Erro 53955 319 1,69 31561 256 1,23
VAYA 3990,32 1 3990,32  2307,17 <0,001  2833,01 1 2833,01 149804 <0,001
Etro 551,72 319 1,73 484,13 256 1,39
ZIMT 1875,93 1 187593 126626 <0,001 110,67 1 1101,67 381,08  <0,001
Etro 47259 319 1,48 740,07 256 2,89
ZIZYGO 1600579 1 1600579 254623 <0,001 788434 1 788434  1184,00 <0,001
Etro 200526 319 6,29 1704,72 256 6,66
ZITSP 1974883 1 1974883 239163 <0,001 1017861 1  10178,61 112516 <0,001
Etro 2634,14 319 8,26 2315,88 256 9,05
MTPNS 2916,83 1 2916,83 206997 <0,001 198974 1 1989,74  1280,10  <0,001
Etro 44951 319 1,41 397,92 256 1,55
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Tabela 4.3 — (continuagdo).

PNSAPET 14081.08 1 14081.08 2416.10 <0.001  7092.26 1 7092.26  1229.54 <0.001

Erro 1859.14 319 5.83 1476.67 256 577
APETBA 170878 1 1708.78 242252 <0.001 98627 1 98627 145951 <0.001
Etro 22501 319 0.71 17299 256 0.68
APETTS 468.98 1 468.98  1418.60 <0.001 27579 1 27579  1039.95 <0.001
Etto 10546 319 0.33 67.89 256 027
BAEAM 183736 1 1837.36  2483.83 <0.001 1170.63 1  1170.63 1638.90 <0.001
Etto 23597 319 0.74 18285 256  0.71
EAMZYGO 457696 1 457696  3996.81 <0.001 2624.16 1  2624.16 236416 <0.001
Etto 365.30 319 1.15 28415 256 1.11
ZYGOTSP 774949 1 774949  2394.64 <0001 374151 1 374151 1449.79 <0.001
Erto 1032.34 319 3.24 660.67 256  2.58
LDAS 324385 1 324385 137556 <0.001 141580 1 141580 539.37  <0.001
Etto 75227 319 2.36 671.98 256  2.62
BRLD 239449 1 239449  459.82 <0.001 1138.69 1 113869 29515  <0.001
Etro 1661.17 319 5.21 987.63 256  3.86
OPILD 954828 1 954828  2489.49 <0.001 5359.63 1  5359.63 1383.53 <0.001
Etro 122350 319 3.84 991.72 256  3.87
PTAS 481191 1 481191 162538 <0.001 233391 1 233391 832.87 <0.001
Etto 94440 319 2.96 717.38 256 2.80
JPAS 304515 1 3045.15 2597.46 <0.001 205352 1  2053.52 1990.41 <0.001
Etro 373.98 319 1.17 26412 256 1.03
BAOPI 114.77 1 11477  551.67 <0.001  81.74 1 81.74  437.06  <0.001
Erto 6636 319 0.21 4788 256 0.19

Os resultados destas analises efetuadas a partir dos dados apds a remogao do
tamanho (MASS) mostraram resultados um tanto quanto diferentes. Apesar do fato de
ainda ter sido observado diferencas multivariadas (Wilk's A = 0,867; g.l. = 35, 554; p <
0,001) entre os géneros, somente cinco medidas foram significativas a 1% e oito a 5%.
Vinte e duas medidas ndo mostraram diferencas entre os géneros. Foram observadas
também, entre os sexos, diferencas multivariadas (Wilk's A = 0,524; ¢.1. = 35, 554; p <
0,001) e univariadas (19 distancias significativas a 1%, uma a 5% e 15 nido mostraram
diferencas entre os sexos). A interacio do sexo com a idade também foi
multivariadamente significativa (Wilk's A = 0,644; g.l. = 35, 554; p < 0,001). Nas analises
univariadas, dez distancias foram significativas a 1%, oito a 5% e 17 nio foram

significativas.
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Tabela 4.4 — Variaveis canonicas (VC) e suas correlacbes com as variaveis obtidas para os
dados originais e sem tamanho. Correlagdes em negrito sio significativas estatisticamente.

Dados originais Dados sem tamanho
VC Correlacio VC Correlacio
Variaveis Macho  Fémea Macho Fémea  Macho Fémea  Macho  Fémea
ISPM 1,564 0,765 0,886 0,914 0,604  -0,196 0,025 0,075
ISNSL -0,532  -0,073 0,940 0,931 0,418 0,397 -0,080  -0,010
ISPNS -2,850 2,432 0,978 0,961 -0,151 0,502 -0,084 0,435
PMZS 5,636 1,266 0,974 0,964 -1,258  -2,019 0,059 0,297
PMZI -6,476  -0,968 0,976 0,964 2,362 2,733 -0,041 0,413
PMMT 2,284 2,447 0,986 0,983 0,183  -0,847 0,089 0,572
NSLNA -0,341  -0,348 0,953 0,927 0,127 0,241 -0,192 0,097
NSLZS -8,017  -2,706 0,976 0,958 1,953 3,434 0,023 0,247
NSLZI 11,484 3382 0,976 0,960 -1,915  -4,153 -0,129 0,394
NABR 0,362 0,283 0,945 0,923 0,742 0,624 0,354  -0,144
NAPNS 0,337 0,076 0,971 0,957 0,035  -0,275 -0,008 0,252
BRPT 0,723 0,446 0,965 0,945 1,738 0,890 0,606  -0,298
BRAPET -0,855  -1,254 0,966 0,946 -0,583 0,069 0,284  -0,289
PTAPET -0,765 0,148 0,922 0,901 0,887 1,235 -0,039  -0,164
PTBA 2,255  -0,497 0,949 0,930 -0,125  -0,948 -0,054  -0,118
PTEAM 0,451 0,911 0,940 0,917 0,404  -0,226 -0,009  -0,162
PTZYGO -0,460  -0,629 0,954 0,933 0,557 0,447 -0,015  -0,215
PTTSP -0,063 0,569 0,759 0,763 0,458 0,095 -0,009 0,004
7871 -1,958  -1,052 0,946 0,935 0,354 0,683 -0,176 0,273
ZIMT -0,284  -0,204 0,906 0,783 0,523 0,385 -0,222 0,044
Z1ZYGO 0,135 0,511 0,953 0,915 0,168  -0,163 -0,072  -0,346
ZITSP 0,143  -1,231 0,950 0,911 0,546 0,115 -0,132  -0,229
MTPNS 0,961 0,743 0,939 0,922 0,170  -0,352 -0,163 0,202
PNSAPET -1,107  -0,590 0,951 0,918 -0,017 0,282 -0,158  -0,291
APETBA -1,000  -0,240 0,950 0,931 0,413 1,136 -0,009  -0,051
APETTS 0,006  -0,160 0,913 0,906 0,618 0,309 0,030 0,082
BAEAM -0,422 0,646 0,954 0,939 0,068  -0,357 -0,074 0,077
EAMZYGO 0,246 0,631 0,973 0,960 0,087  -0,135 -0,187 0,324
ZYGOTSP 0,054 0,348 0,950 0,932 0,452 0,172 -0,011 -0,171
LDAS 0,705 0,705 0,910 0,830 0,886 0,061 0,106  -0,266
BRLD 0,669 0,901 0,776 0,735 1,993 0,676 0,073  -0,087
OPILD 0,130 0,236 0,952 0,927 0,466 0,380 -0,020  -0,007
PTAS -1,518  -1,501 0,923 0,881 -0,151 0,384 0,095  -0,363
JPAS 0,488 0,743 0,954 0,950 0,471 -0,217 0,015 0,264
BAOPI 0,047 0,014 0,802 0,801 0,114 0,149 0,032 0,130
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Figura 4.2 — Grafico das variaveis canonicas obtidas separadamente para cada sexo com a
distribuicao da freqiiencia nas margens dos graficos, para dados originais e apos a
remocao do tamanho (MASS).

Uma MANOVA para machos a partir dos dados apds a remogao de tamanho
entre os géneros, exibiu um resultado multivariado significativo (Wilk's A = 0,684; g.1. =
35, 292; p < 0,001). Entretanto, somente quatro distancias mostraram diferengas (p <
0,05) entre os géneros (tabela 4.5). A variavel canonica nao foi capaz de separar os dois
géneros, havendo uma sobreposicdo de espécimes ao longo do seu eixo (figura 4.2).
Somente 11 correlages entre as projegcdes neste eixo e as medidas originais foram
significativas, tanto positiva quanto negativamente (tabela 4.4). No caso das fémeas,
também houve uma separa¢io multivariada entre os géneros (Wilk's A = 0,446; g.l. = 35,
228; p < 0,001), enquanto 14 distancias foram significativas a 1% e sete a 5% (tabela 4.5).
A variavel canonica nio fol capaz de separar os espécimes. Houve uma sobreposi¢ao das
fémeas ao longo do eixo da variavel candnica, mas menor que a observada para os
machos (figura 4.2). As duas variaveis canonicas (machos e fémeas sem tamanho) foram

novamente similares (correlaciao de 0,80).
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Tabela 4.5 — Diferenciagdo entre os géneros a partir dos dados apds a remogao do
tamanho. Para cada variavel é apresentado a soma dos quadrados (SQ), os graus de
liberdade (g.l.), a média dos quadrados (MQ)), o valor de F e a probabilidade associada (p).
Resultados em negrito foram significativo a p < 0,00143.

MACHOS FEMEAS
Variavel SQ gl.  MQ F P SQ gl MQ F P
MASSISPM 0,05 1005 0,07 0,797 0,36 1 036 0,83 0,364
Etro 267,18 326 0,82 113,03 262 043
MASSISNSL 0,27 1027 0,66 0,418 0,00 1 0,00 0,01 0,908
Etro 135,73 326 0,42 9481 262 0,36
MASSISPNS 1,68 1 168 0,73 0,394 60,89 1 60,89 30,72 <0,001
Etro 751,21 326 2,30 519,25 262 1,98
MASSPMZS 0,65 1 065 036 0,550 17,29 1 1729 1348 <0,001
Etro 596,03 326 1,83 336,06 262 1,28
MASSPMZI 0,35 1 035 0,17 0,681 4524 1 4524 2729 <0,001
Etro 669,15 326 2,05 43443 262 1,66
MASSPMMT 2,30 1 230 082 0365 137,77 1 13777 5791 <0,001
Etro 909,50 326 2,79 62334 262 2738
MASSNSLNA 17,98 1 1798 3,82 0,051 6,15 1 6,15 1,36 0,245
Etro 153396 326 4,71 118544 262 452
MASSNSLZS 0,08 1008 0,05 0,815 14,11 1 1411 9,14 0,003
Etro 47397 326 145 404,72 262 1,54
MASSNSLZI 3,22 1 322 1,71 0,192 49,82 1 4982 2463 <0,001
Etro 61333 326 1,88 530,03 262 2,02
MASSNABR 52,43 1 5243 1343 <0,001 1353 1 1353 3,04 0,083
Etro 127220 326 3,90 1168,08 262 446
MASSNAPNS 0,00 1000 0,01 0,936 8,02 1 802 9,52 0,002
Etro 24777 326 0,76 220,75 262 0,84
MASSBRPT 4335 1 4335 4275 <0,001 13,90 1 1390 1351 <0,001
Etro 330,59 326 1,01 269,57 262 1,03
MASSBRAPET 7,80 1 780 854 0,004 10,09 1 10,09 12,67 <0,001
Etro 297,75 326 0,91 208,55 262 0,80
MASSPTAPET 0,09 1009 0,6 0,692 1,96 1 1,96 3,95 0,048
Etro 190,23 326 0,58 130,02 262 0,50
MASSPTBA 0,21 1 021 030 0,585 1,15 1 115 2,05 0,154
Etro 22509 326 0,69 147,14 262 0,56
MASSPTEAM 0,01 1001 0,01 0925 227 1 227 386 0,051
Etro 201,94 326 0,62 154,13 262 0,59
MASSPTZYGO 0,02 1002 0,02 0,878 4,70 1 470 6,87 0,009
Etro 22094 326 0,68 17936 262 0,68
MASSPTTSP 0,01 1001 0,01 0,924 0,00 1 0,00 0,00 0,962
Etro 45191 326 1,39 311,19 262 1,19
MASSZSZI 2,82 1 282 322 0,074 855 1 855 1126 <0,001
Etro 28562 326 0,88 199,06 262 0,76
MASSZIMT 3,91 1 391 516 0,024 0,63 1 0,63 028 0,599
Etro 24734 326 0,76 59971 262 229
MASSZIZYGO 0,78 1078 0,54 0,463 2441 1 2441 18,60 <0,001
Etro 471,14 326 1,45 34384 262 1,31
MASSZITSP 2,74 1 274 181 0,180 13,68 1 1368 7,86 0,005
Etro 49411 326 1,52 456,01 262 1,74
MASSMTPNS 1,86 1 186 277 0,097 3,37 1 337 6,05 0,015
Etro 218,73 326 0,67 14581 262 0,56
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Tabela 4.5 — (continuagdo).

MASSPNSAPET 3,29 1 329 258 0,109 1532 1 1532 12,89 <0,001

Erro 41543 326 127 31138 262 1,19
MASSAPETBA 0,00 1000 0,01 0931 0,10 1 010 038 0,537
Erro 7885 326 024 67,81 262 0,26
MASSAPETTS 0,02 1002 0,09 0,765 0,24 1 024 097 0,326
Erro 7872 326 024 6612 262 025
MASSBAEAM 0,14 10,14 056 0456 0,22 1 022 087 0352
Erro 80,67 326 0,25 6526 262 025
MASSEAMZYGO 0,99 1099 365 0,057 441 1 441 1619 <0,001
Erro 88,53 326 0,27 7143 262 027
MASSZYGOTSP 0,01 1 001 001 0910 2,89 1 28 432 0,039
Erro 27458 326 0,84 17527 262 0,67
MASSLDAS 1,73 1 1,73 1,16 0282 17,07 1 1707 10,69 <0,001
Erro 486,10 326 1,49 41848 262 1,60
MASSBRLD 2,22 1 222 055 0,460 3,79 1 379 110 0296
Erro 1323,68 326 4,06 90723 262 3,46
MASSOPILD 0,09 10,09 0,04 0,839 0,01 1 001 001 0938
Erro 71730 326 220 524,79 262 2,00
MASSPTAS 0,94 1094 092 0337 19,35 1 1935 20,58 <0,001
Erro 330,57 326 1,01 24632 262 094
MASSJPAS 0,01 1001 0,02 0,882 9,63 1 963 1054 <0,001
Erro 218,83 326 0,67 23935 262 091
MASSBAOPI 0,02 1002 0,11 0,746 0,52 1 052 249 0116
Erro 7148 326 0722 5516 262 0,21

Trajetorias de crescimento

Para testar o tamanho (CP1) como um bom substituto a idade foi feita uma
regressao contra os codigos das classes etarias. Encontrei resultados significativos para
Didelphis machos (r = 0,92) e fémeas (r = 0,89), ambos a 1%. Philander mostrou resultados
similares com regressoes significativas a 1% para ambos os sexos (machos = 0,88 e

fémeas = 0,80).

Como nao houve diferenca nas trajetorias de crescimento entre machos e fémeas,
optei por mostrar somente as dos machos. A maioria das trajetorias encontradas foram
lineares, como nos casos & e b da figura 4.3. A unica diferenca observada entre os
géneros foi de tamanho, ja que os espécimes de Didelphis sao maiores (trajetorias mais
longas no eixo do tamanho). Das 35 distancias, 30 tiveram correlacSes acima de 0,92 com
tamanho. A correlagdo mais baixa observada foi para a distancia BAOPI (0,75).
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Houveram somente trés exce¢Oes a este padrao geral: ZIMT mostrou um padrio com
duas trajetorias paralelas, uma para cada género (figura 4.3 d); MTPNS mostrou também
duas trajetorias paralelas, mas ha espécimes de Didelphis e Philander em cada uma delas
(figura 4.3 ¢); ¢ BRPT mostrou uma mudanga pronunciada na direcao da trajetéria acima

de um determinado tamanho, alcancado somente por espécimes de Didelphis (figura 4.3 f).
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Figura 4.3 — Graficos das distancias euclidianas contra o tamanho (representado pelo
CP1). Griéficos @ e b mostram um padrio de extensio entre as trajetérias. O mesmo
ocorreu em C, mas o ajuste dos pontos a reta nao foi tao alto. Todos as outras distancias
seguiram este padrio com trés excecoes: 0 — duas trajetorias paralelas, uma para cada
género; € — duas trajetdrias paralelas com espécimes de Didelphis e Philander em cada uma
delas; f — a varidvel muda de trajetoria a partir de um determinado tamanho, obtido
somente em Didelphis.
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Morfometria geomeétrica

O tamanho do centréide foi altamente correlacionado ao CP1-3D! nos dois
géneros (Didelphis = 0,98, Philander = 0,97, ambos p < 0,001), indicando uma associagio
alométrica entre eles. Nenhum outro CP-3D mostrou correlagiao significativa com o
tamanho do centréide. Por conta desta correlagio, o PCI1-3D representa variagdes

alométricas e responde por 46,10% da variacao na forma.

Reconstrugdes tridimensionais do cranio baseados nos marcadores geométricos
foram praticamente idénticos em ambos os géneros (figura 4.4). Espécimes mais jovens
apresentaram caixas cranianas maiores (tanto na largura quanto na altura), que também
foram maiores quando comparadas ao resto (face) do cranio. A caixa craniana ¢ tdo
grande, que nestes espécimes mais jovens ¢ a parte mais larga do cranio. A medida que os
espécimes envelhecem, as propor¢oes entre as duas principais regides do cranio, face e
neurocranio, se alteraram. A regido do neurocranio como um todo se torna
proporcionalmente menor, resultado que esta de acordo com as analises dos coeficientes
alométricos (tabela 4.1). Neste caso, a por¢ao mais larga do cranio passou a ser o arco
zigomatico. A face comeca a responder por por¢oes maiores do cranio, que se torna mais
longo e delgado. Comparando Didelphis com Philander, consegui observar pequenas
diferencas somente. Espécimes mais jovens de Didelphis possuem uma caixa craniana
relativamente mais larga, porém mais curta que em Philander. Em individuos mais velhos,
a caixa craniana de Philander é mais larga, mas como nestas idades o arco zigomitico é que
define a largura do cranio, Didelphis ainda permanece como mais largo. Apesar disto, as
trajetorias ontongenéticas dos dois sao paralelas e similares. Espécimes mais jovens siao
mais similares entre os géneros, mas como a trajetoria de Didelphis é mais longa, levando a

espécimes maiores quando adultos, as diferencas alométricas entre eles aumentam com a

idade.

' CP1-3D — refere-se ao primeiro componente principal extraido na analise da morfometria
geométrica, diferente do CP1 obtido a partir das distancias lineares e usado na morfometria
tradicional.
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Vetores que descrevem as trajetOrias ontogenéticas entre classes etarias
consecutivas foram todos muito similares, tanto quando comparados dentro de cada
género quando comparados entre eles (tabela 4.6). Este resultado também sugere

trajetorias altamente similares.

Philander )

P 2
Didelphis

CP1-3D

03 1 ] 1 ]
4,0 4,5 5,0 5,5 6,0

Tamanho do centroide (In)

Figura 4.4 — Grafico de tamanho (tamanho do centréide) e forma (PC1-3D). A trajetéria
mais longa em Didelphis indica que os espécimes crescem mais. Reconstrugdes
tridimensionais do cranio em vista dorsal.

Tabela 4.6 — Correlagoes entre os vetores alométricos para cada género separadamente e
entre eles, ao longo da ontogenia. Todos os resultados foram significativos (p < 0,001).

classes etarias

Géneros 0-1x1-2 1-2x2-3 2-3x3-4 3-4x4-5 4-5x5-6 5-6x6-7
Didelphis 0,997 0,999 0,999 1 1 1
Philander 0,998 0,999 0,999 0,999 0,999 1
entre 1 0,999 0,999 0,999 0,999 1
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A projeciao dos espécimes ao longo do PC1-3D mostrou diferencas significativa
entre os géneros (t = -4,17, gl. = 649,1, p < 0,001). Compara¢oes de espécimes ao longo
da ontogenia mostraram resultados similares: idade um: t = - 4,99, gl. = 47,1, p < 0,001;
idade dois: t = - 11,21, gl. = 101,0, p < 0,001; idade trés: t = - 15,25, gl. = 92,8, p <
0,001; idade quatro: t = - 17,84, g.l. = 137,3 p < 0,001; idade cinco: t = - 19,806, gl. =
157,1, p < 0,001; idade seis: t = - 18,68, g.l. = 104,6, p < 0,001; idade sete: t = - 21,60, g.L
= 148,3, p < 0,001). ProjecGes de todos os espécimes no PC2-3D também separaram os
géneros (t = - 65,10, gl. = 930,1, p < 0,001), bem como para cada idade separadamente
(idade um: t = -15,80, g.1. = 41,8, p < 0,001; idade dois: t = - 23,17, g.l. = 95,2, p < 0,001;
idade tres: t = - 21,72, g1. = 103,0, p < 0,001; idade quatro: t = - 26,48, g1. = 77,3, p <
0,001; idade cinco: t = - 30,29, g.1. = 105,6, p < 0,001; idade seis: t = - 24,21, g.l. = 72,0, p
< 0,001; idade sete: t = - 27,28, g.1. = 155,9, p < 0,001). Como pode ser observado por
estes resultados, as diferencas entre os espécimes projetados ao longo do PC2-3D sio
maiores, resultado que também pode ser observado no grafico PC1-3D vs. PC2-3D
(tigura 4.5).

O tamanho s6 foi significativamente correlacionado ao PC1-3D (r = 0,81, p <
0,001), considerando ambos os géneros. Em Didelphis, esta correlacio foi de r = 0,94, p <

0,001, e em Philander foi de 0,94, p < 0,001.
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Figura 4.5 — Projecoes dos espécimes nos dois primeiros componentes principais (3D).
Observa-se que os géneros sao distinguiveis ao longo do eixo do PC2-3D. Distribuicao
das frequéncias dos espécimes nas laterais do grafico.

Espécimes de Didelphis nascem maiores que espécimes de Philander, como
observado pela média dos espécimes de idade zero no eixo do tamanho do
centréide (tabela 4.7, figura 4.4). Ao analisarmos as trajetorias especificas de cada
género ao longo do eixo do tamanho do centrdide, observa-se um crescimento
mais rapido nas primeiras idades, indicado pelas maiores diferencas entre idades
consecutivas. As diferencas observadas entre as idades 0-1 e 1-2 correspondem
juntas por mais da metade do comprimento das trajetdrias neste eixo (Didelphis
59,13% e Philander 55,91%). Comparando os dois géneros hd uma similaridade no
tamanho observado para cada trajetoria, principalmente apos o trecho 1-2. No

trecho 0-1, entretanto, ha uma diferenca ligeiramente maior que as observadas para
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o restante das trajetérias. As diferencas entre os géneros se tornam aparentes
quando sao analisadas as trajetérias entre duas idades consecutivas em relagio ao
comprimento total da trajetoria para este eixo. Didelphis apresenta em todos os
momentos do crescimento aproximadamente o dobro do tamanho entre cada
idade consecutiva em relagio a Philander (tabela 4.7). Estes resultados mostram
novamente uma maior diferenciacio no tamanho entre os dois géneros. Ao
analisarmos a forma, representada pelo CP1-3D, estas diferencas diminuem
drasticamente. Ao analisarmos os comprimentos das trajetorias especificas de cada
género, os valores sio muito parecidos. O mesmo pode ser observado ao
analisarmos estes comprimentos em relagdao a trajetoria total para este eixo, cujos
valores sdo praticamente os mesmos para os dois géneros. Além do mais, tanto
para as trajetorias especificas quanto para a geral, em ambos os géneros mais de

70% da varia¢do é também observada no comeco das trajetorias (0-1 e 1-2).
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Tabela 4.7 — Médias da projecdo dos espécimes no tamanho do centréide (TC) e no
primeiro componente principal (PC1-3D) obtido pelo Morphologika. A porcentagem
especifica refere-se ao comprimento da trajetoria ontogenética entre duas idades
consecutivas para cada género em cada um destes eixos. A porcentagem geral refere-se ao
comprimento das trajetérias ontogenéticas entre duas idades consecutivas de cada género
tendo como base o comprimento total das trajetorias, medida entre o menor e o maior
individuo obtido para cada eixo (ndo necessariamente do mesmo género).

idade  Média TC % especifica % geral =~ Média PC1-3D % especifica % geral

0 75,06 0,15
1 113,77 27,01 19,14 0,05 47,49 52,40
w 2 155,20 28,90 20,47 0,01 28,33 31,26
S5 3 170,47 10,66 7,55 0,02 5,96 6,58
g 4 182,86 8,64 6,12 0,03 4,74 5,24
5 199,86 11,86 8,40 0,04 7,61 8,40
6 209,49 6,72 476 0,05 3,57 3,04
7 218,40 6,22 4,40 0,05 2,29 2,52
0 58,37 0,17
1 84,19 32,48 12,76 0,08 48,51 50,34
.2 105,38 26,65 10,47 0,03 25,35 26,31
% 3 111,73 8,00 3,14 0,03 3,42 3,55
£ 4 118,55 8,58 3,37 0,01 7,26 7,54
5 127,46 11,20 4,40 0,01 9,79 10,16
6 132,06 5,78 2,27 0,01 2,13 2,21
7 137,87 7,32 2,88 0,02 3,53 3,66
DISCUSSAO

O dimorfismo sexual secundario nos cranios de Didelphis e Philander é bem
marcado em algumas classes etarias, principalmente em espécimes adultos. Os resultados
em geral apontam para um dimorfismo mais acentuado nos cranios de Didelphis. Neste
género as diferencas entre os sexos comegam a surgir mais cedo na ontogenia, ¢ em cada
idade ha um nimero maior de medidas diferentes entre os sexos. Em Philander as
diferencas entre machos e fémeas s6 surgem em individuos adultos, a partir da idade
cinco. O numero de variaveis significativamente diferentes em cada classe etaria ¢ menor
que o observado em Didelphis. E interessante notar que o nimero de medidas diferentes

diminui na ultima classe etaria, em ambos os géneros.E possivel que por conta do
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dimorfismo os machos acelerem o seu crescimento atingido idades maiores mais cedo.
Em contrapartida, este dimorfismo seria reduzido na idade sete quando as fémeas
“alcancariam” um tamanho mais préoximo ao dos machos. Tal afirmacdo, além de
totalmente especulativa, vai de encontro a uma outra teoria que sugere que o dimorfismo
aumenta apés a maturidade sexual, justamente pela interrup¢io do crescimento nas
fémeas pela transferéncia da energia que seria gasta no crescimento para a gravidez e
amamenta¢ao (Bergallo & Cerqueira 1994). Apds a remogio de tamanho, o nimero de
medidas diferentes diminui consideravelmente, chegando a praticamente desaparecer no
caso de Philander. Em ambos os géneros os machos sio maiores e nos adultos de
Didelphis, as fémeas tem em média 90% do tamanho dos machos, enquanto que em
Philander este nimero é de 94%. O fato do dimorfismo ter diminuido consideravelmente

apos a remogao do tamanho indica que ele ¢ devido em grande parte a este fator.

Em um estudo recente Astta (2010) analisou separadamente o efeito do tamanho
e forma no dimorfismo sexual em cranio de marsupiais, encontrando dimorfismo de
forma e tamanho em cranios de D. albiventris. Dimorfismo sexual nesta espécie ja havia
sido reportado em trabalhos anteriores (Cerqueira & Lemos 2000, Lemos e Cerqueira
2002). Em contrapartida, em P. 0possum foi observado somente dimorfismo de forma sob

uma unica vista do cranio, a dorsal (sendo as outras ventral e lateral).

Nao houve diferenca nos resultados obtidos para os coeficientes alométricos entre
machos, fémeas e ambos agrupados. Ao considerarmos o cranio como um todo, observa-
se que ele possui a maioria das suas medidas negativamente alométricas, em ambos os
géneros, o que também ocorre para a regido do neurocranio. Na regiao da face,
entretanto, obsetva-se que, ao contririo de Didelphis que permanece como
predominantemente negativamente alométrico, ha mais varidveis positivamente
alométricas em Philander, bem como isométricas. A tnica sub-regido que é positivamente
alométrica ¢ a do zigomatico, em ambos os géneros. Quando estas hipdteses de
modularidade foram construidas, esta regido foi associada a insercao e atividade dos
musculos da mastigacio (Cheverud 1995). E possivel que este crescimento positivo em
relacio ao resto do cranio esteja associado a mudanga de alimentagdo, passando da

lactacio a ingestdo de alimentos s6lidos (Abdala et al. 2001).
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O crescimento negativamente alométrico de componentes do cranio ja havia sido
demonstrada pare espécimes de D. albiventris (Abtala et al. 2001). A alometria negativa da
caixa craniana conduz, ao longo da ontogenia, a constricio da regido pos orbital. Esta
constricao, combinada a isometria positiva da regido do zigomatico que observei,
aumenta o espa¢o temporal em dire¢io ao cranio, que vai crescendo a medida que o
individuo fica mais velho. Esta mudanca pode ser mais facilmente observada nas
reconstrucdes tridimensionais do cranio (figura 4.4). Como o crescimento deste espaco
acomoda o desenvolvimento dos musculos temporal, masseter e pterigdide, este padrao
de crescimento permite gradualmente que o animal alcance e mantenha a funcio tréfica
adulta e que possa desempenhar comportamentos ofensivos/defensivos (Abdala et al.
2001). Ademais, estas mudan¢as nos componentes alométricos estdo associadas a
mudancas morfologicas como por exemplo, o desenvolvimento da crista sagital, que
representa crescimento de superficies para a inser¢io do musculo masseter (Abdala et al.
2001), associado a mastigagio. Em Lutreolina, em contrapartida, foi observado um
equilibrio entre caracteres isométricos e negativamente alométricos, mas nenhum
positivamente alométrico (Flores et al. 2003). Caluromys philander também apresenta
predominantemente caracteres negativamente alométricos e isométricos (Flores et al.
2010). Baseados nos coeficientes alométricos destes trabalhos sio descritas as seguintes
transformacoes para estes géneros: uma diminui¢ao da caixa craniana em espécimes mais
velhos; o palato se torna mais delgado, seguido por uma elongaciao do rostro com um
todo; e o espaco temporal se expande para dentro aumentando o espago dos musculos
temporais (Flores et al. 2003, 2010). Estes resultados sio compartilhados por Didelphis e
Philander (mais facilmente observados na (figura 4.4) e também por D. albiventris (Abtala et

al. 2001), indicando possivelmente um padrio compartilhado pelos Didelphimorphia.

Todas as comparagoes entre os vetores alométricos sao mais similares entre si que
o esperado ao acaso, mesmo comparando estes valores aos mais restritivos, obtidos a
partir da correlagio de cada vetor com 1.000 réplicas aleatérias de si mesmo.
Considerando a grande similaridade entre os vetores alométricos de Didelphis e Philander, e
que a maior porcao da diferenca entre eles é devida ao tamanho, podemos considerar que
durante a diversificagdo destes géneros irmaos o tamanho teve um papel fundamental. O

fato dos vetores alométricos serem altamente similares entre os géneros sugere que eles
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seguem o mesmo padriao de crescimento, mas com uma trajetoria maior ou prolongada
em Didelphis. Os resultados da morfometria geométrica mostram resultados similares. Ao
comparar os vetores obtidos entre as diferentes classes etarias (figura 4.4), observa-se
também um elevado nivel de similaridade entre eles. Todas as correlagdes de vetores sdo
significativas tanto dentro de cada género quanto entre eles, com correlacGes acima de
0,99. O CP1 extraido a partir do logaritmo natural dos dados para ambos os géneros
mostra que mais de 92% da variagdo entre os espécimes ¢ devida ao tamanho. Além
disso, este CP1 ¢ altamente similar a um vetor isométrico de tamanho e aos vetores que

descrevem a variacdo dentro de cada género.

Este conservadorismo nos padroes alométricos se soma aos resultados obtidos
nas analises das trajetorias de crescimento, onde comparei cada variavel ao tamanho geral
do cranio. Vale lembrar que o tamanho esta sendo usado como substituto a idade, visto
que este se correlacionou positivamente com os codigos de idade em ambos os géneros e
sexos, com correlagcdes acima de 0.86. Em 91% dos casos o que ocorre é simplesmente
um prolongamento das trajetorias ontogenéticas no caso de Didelphis, que crescem mais e
por mais tempo. E justamente por isto que espécimes de Philander se concentram no
canto inferior esquerdo dos graficos. As altas correlacdes destas variaveis com tamanho
indicam uma variagdo alométrica, ou seja, mudancas de forma associadas ao tamanho.
Foram encontrados somente trés excegoes a este caso, uma em que ha duas trajetérias
paralelas, uma para cada género; outro em que ha duas trajetérias paralelas, com
espécimes de Didelphis e Philander se distribuindo em cada uma delas; e um terceiro caso
em que s6 ha mudanga no carater a partit de um determinado tamanho, que s6 ¢é

observado em Didelphis.

Apesar das bases conceituais da heterocronia moderna terem sido langadas ha
mais de trinta anos atras (Gould 1977), ainda hoje se debate a utilizagdo de conceitos
heterocronicos em analises alométricas. Por definicao, mudangas na taxa e tempo dos
eventos ontogenéticos s6 podem ser determinadas baseadas no tempo absoluto, ou seja,
quando a idade dos organismos sendo comparados ¢é conhecida (McKinney &
McNamara 1991). Este requerimento ¢ problematico quando o objeto da andlise sdo

espécimes obtidos em cole¢oes cientificas, como os aqui utilizados, ja que estes
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exemplares sao, na grande maioria dos casos, coletados na natureza e a idade nao pode
ser determinada. Entretanto, se as trajetorias crescerem sob taxas similares, as inferéncias
heterocronicas baseadas em andlises alométricas podem representar os verdadeiros
processos heterocronicos envolvidos (McKinney & McNamara 1991). Neste trabalho ha
alguns resultados que apontam nesta dire¢do, como a comparagao entre 0s vetores
alométricos, bem como os vetores obtidos ao longo das classes etarias, todos altamente
similares. Se nos basearmos nas analises alométricas para fazer inferéncias heterocronicas,
podemos perceber que os dois géneros compartilham suas trajetorias ontogenéticas e que
a principal diferenca entre elas se refere a0 comprimento. Trajetdrias de Didelphis sio mais
longas, o que pode indicar o fendmeno conhecido como hipermorfose, onde o término
do desenvolvimento de um carater ¢ atrasado em relaciao a espécie ancestral, ou seja, o
cariter cresce por mais tempo (Gould 1977). Uma outra opc¢ao é que na verdade a
trajetoria de Philander seja mais curta, caracterizando assim o fenémeno de progénese.
Neste caso, o tempo de desenvolvimento ¢ encurtado na espécie descendente e a
trajetoria é portanto mais curta (Gould 1977). Infelizmente ndo é possivel precisar qual
destes fenémenos ocorreu (qual é o carater primitivo ou derivado) ou mesmo se ambos
ocorreram concomitantemente (caso o ancestral possua um tamanho intermediario entre
os dois). Neste ponto é possivel somente infetir que, como os géneros irmaos a Didelphis
e Philander (Lutreolina, Chironectes, Voss & Jansa 2009) possuem um tamanho menot, a
espécie ancestral também seria menor. Neste caso seria a trajetoria de Didelphis que estaria

aumentando.

Se inicialmente a MANOVA e a analise das variaveis canonicas apontam para
completa separagio entre os espécimes dos dois géneros, esta desaparece apds a remogao
do tamanho. Mesmo os resultados multivariados que permanecem como significativos
nao tem suporte dos resultados univariados. Tais analises provavelmente sé mostram
diferencas devido a grande amostra, o que confere um alto poder a estas analises. Como
as amostras sao grandes, pequenas diferencas sio consideradas significativas, mas uma
analise mais detalhada destas estatisticas mostra que na verdade as diferencas entre os
géneros sao pequenas, apods a remo¢ao dos efeitos de escala. Além disto, se analisarmos a
distribuicao dos espécimes ao longo da variavel canonica obtida a partir dos dados sem

tamanho ¢ possivel notar uma grande sobreposicio entre os géneros. Entretanto estas
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diferencas nao siao uniformes entre os sexos. Nota-se que nos machos hd uma
sobreposi¢ao maior dos espécimes que nas fémeas. Os resultados da ANOVA entre os
géneros a partir dos dados originais mostram que todas as varidveis sdo significativas
estatisticamente. Em contrapartida, somente duas varidveis sao significativas entre os
machos dos dois géneros apds a remogao de tamanho, nimero que sobe para 14 no caso
das fémeas. Estes resultados indicam que o fator tamanho é o mais importante na
diferenciacao entre os dois géneros e mais, que mesmo removendo o tamanho as fémeas
dos dois géneros sao mais diferentes entre si que os machos. Este resultado indica uma
maior diferenca na forma (independente do tamanho) das fémeas que dos machos.
Apesar da grande diferenga entre os géneros, ela diminui drasticamente aps a remogao

do tamanho.

Ao analisarmos os resultados da morfometria geométrica, fica claro que a forma,
representada pelo PC1-3D, ¢é altamente relacionada ao tamanho absoluto (tamanho do
centréide) com correlagdes acima de 0,97 para cada género. Este resultado indica que
varia¢Oes neste eixo sao variagdes alométricas, ou seja, variacdes de forma relacionadas a
variagoes no tamanho. Proje¢des dos espécimes ao longo deste eixo (escores) diferenciam
os dois géneros. Uma separagao mais clara é obtida, entretanto, ao longo do PC2-3D, que
apresenta uma correlacdo mais baixa com o tamanho (r = 0,13 em Didelphis e r = 0,28 em
Philander). Como o PC1-3D (alometria) explica 46% da variacio entre os espécimes € o
PC1 (alometria mais tamanho) explica 92% desta variagdo, podemos concluir que a
diferenca no tamanho que nao esta relacionada a alometria corresponde pelos outros

46Y% da variagao observada.

Analisando ainda o grafico entre o tamanho absoluto e a variacao alométrica de
forma (figura 4.4), observamos que os géneros compartilham suas trajetorias
ontogenéticas. Entretanto, estas trajetorias sao paralelas, o que indica diferengas na forma
entre Didelphis e Philander, observadas ao longo do eixo PC1-3D. Como em Didelphis a
trajetoria ¢ mais longa, ha também uma diferenga no tamanho entre os géneros,
observado ao longo do eixo do tamanho do centréide. Em ambos, ha um maior
crescimento nas primeiras idades, principalmente entre as idades zero e dois. Sao nestas

idades que se observam as maiores concentracdes na variagao de forma, que, entretanto,
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sao similares entre os dois géneros. Mas se ha somente uma pequena variagao na forma
entre Didelphis e Philander, ao analisarmos os comprimentos das trajetérias em relagio ao
eixo de tamanho, é possivel notar que para cada idade o comprimento da trajetoria de
Didelphis ¢ maior (aproximadamente o dobro). E possivel concluir também que os
tamanhos observados em espécimes adultos de Didelphis sio devidos ao crescimento por
um periodo mais longo de tempo. A alternativa seria um crescimento acelerado em
relacdo a Philander, mas isto se traduziria em diferencas nas inclinagdes das trajetorias

ontogenéticas, 0 que nao ¢ observado.

Ha provavelmente dois processos envolvidos na diversificagao destes géneros:
recém nascidos de Didelphis sio maiores, o que sugere um maior crescimento intra-
uterino; e a sua trajetoria ontogenéttica ¢ também mais longa, devido a um periodo maior
de tempo de crescimento. Se estendéssemos a trajetoria de Philander a um tamanho similar
a de Didelphis, as diferencas observadas entre os espécimes adultos seriam menores,
justamente porque estas diferencas sio alométricas. A caixa craniana de Philander seria
menor e mais estreita e a face mais longa, como observado em Didelphis. As diferencas
entre os géneros na fase adulta seriam similares as observadas no inicio do

desenvolvimento.

Didelphis ¢ Philander sio dois géneros irmaos que se diferenciam principalmente
pelo tamanho e por mudangas de forma a ele associados (alometria). Além do primeiro
componente principal, que ¢é altamente correlacionado a um vetor isométrico, explicar
92% da variagdo entre os espécimes, a primeira variavel canonica, que separa os dois
géneros, também ¢ associada a este fator. Uma diferenciacio maior no tamanho entre os
géneros é observada ao analisarmos os comprimentos das trajetorias ontogenéticas em
relacio ao eixo do tamanho do centréide. Entretanto, ao removemos o efeito do
tamanho nas amostras, a separagao original entre os géneros praticamente desaparece.
Apesar destas diferencas, Didelphis e Philander compartilham as trajetérias ontogenéticas.
Contudo, ha uma diferenca no comprimento destas trajetorias, devido a um crescimento
prolongado no caso de Didelphis. Se considerarmos que os géneros irmios a estes dois sio

menores, ¢ possivel especular que o ancestral de Didelphis e Philander era menor e o
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processo heterocronico envolvido seria o da hipermorfose, onde o término do tempo de

desenvolvimento ¢ atrasado em relacdo a espécie ancestral.
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CONCLUSOES GERAIS

Apesar desta tese ter sido apresentada em quatro capitulos distintos, os resultados
obtidos em cada um estdo intimamente conectados e ajudam a montar um panorama

inicial sobre a evolucédo morfoldgica dos marsupiais Didelphimorphia.

Padrdes e magnitudes sdo dois aspectos da integracdo morfoldgica que devem ser
analisados juntos para um melhor entendimento da evolugéo dos organismos. Os padrdes
de integracdo morfolégica sdo muito similares entre 0s géneros de Didelphimorphia,
tanto entre individuos adultos quanto entre espécimes jovens, ao longo da ontogenia.
Esta similaridade é observada quando comparo o desenvolvimento de um mesmo género
ou de diferentes géneros entre si. Em contrapartida, as magnitudes de integracdo
morfoldgica se mostram mais varidveis. H& uma tendéncia de diminuicdo desta
magnitude com o aumento da idade, mas repare que uso o termo “tendéncia”, porque
ndo testei as diferencas entre elas, e portanto ndo posso afirmar que sejam significativas.
Nem a filogenia, nem as distdncias morfolégicas entre os géneros aparentam estar
relacionados aos padrdes e magnitudes, ja que ao correlaciona-los ndo obtive resultados
significativos. Entretanto, ha uma correlacdo positiva entre as distancias morfoldgicas e
filogenéticas, indicando que taxons mais proximos filogeneticamente sdo mais similares
morfologicamente (expressos por distancias de Mahalanobis). Diferengas nos padrdes e
magnitudes de integracdo podem ter consequiéncias evolutivas importantes, modulando
as respostas das populagdes a selecdo e a deriva genética. Ao usar 0 método dos vetores
aleatorios para comparar matrizes de covariancia, estou na verdade, comparando as
respostas evolutivas destas matrizes a vetores que simulam a acdo da selecdo. E possivel
concluir, portanto, que independente das diferencas nas magnitudes de integracéo, as
respostas sdo todas muito similares, ou seja, na mesma diregao.

Independente da variagdo nas magnitudes de integracdo observadas nestes
géneros, os Didelphimorphia figuram entre os mamiferos como um dos grupos mais
integrados morfologicamente. Em contrapartida, justamente devido a esta alta integracéo,
seus cranios apresentam uma baixa modularidade. Isto significa que ha uma alta
correlagéo entre os componentes do cranio e que as diferentes partes que o compde ndo
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se comportam de forma relativamente independente, como seria esperado pela teoria da
integracdo morfoldgica. Como consequéncia, independente do médulo que esteja sob
selecdo ou deriva, a resposta sera compartilhada por todos os médulos. Portanto esta alta
integracdo deve limitar as variacBes possiveis na direcdo de variagdes no tamanho.
VariacOes estas expressas pelos altos valores obtidos no primeiro componente principal,
em termos da contribuicdo relativa para a variagdo total disponivel. A este eixo de maior
variagdo, chamamos de linha de menor resisténcia evolutiva. Usualmente espera-se que as
respostas a selecdo sejam facilitadas ao longo deste eixo ja que ele exprime uma maior
variagdo disponivel entre os espécimes. Nos Didelphimorphia, este eixo expressa valores
tdo altos que funciona como um atrator as respostas evolutivas, independente da dire¢ao

da selecdo.

Este fenbmeno é mais facilmente observado ao analisarmos os valores de
flexibilidade e restricdo evolutiva. A flexibilidade mede a capacidade de uma populacéo
em responder na direcdo da selecdo, enquanto a restricdo avalia o efeito que a linha de
menor resisténcia exerce sobre as respostas evolutivas, limitando a direcdo das respostas a
selecdo. Nos Didelphimorphia, valores de flexibilidade sédo baixos e de restri¢do sdo altos.
Estes resultados nada mais sdo do que uma prova empirica do discutido no paragrafo
anterior, e mostram que independente da direcdo da selecéo, as respostas serdo alinhadas
a0 eixo, que nos marsupiais, € associado a variacdes de tamanho. A importancia do
tamanho sobre estes fendmenos se torna mais evidente quando ele é removido. Neste
caso os valores de flexibilidade aumentam e os de restricdo diminuem, o que implica em
uma capacidade em responder a selecdo em uma gama maior de direcBes. Ao remover a
maior porcentagem de variagdo entre estes espécimes, que é de tamanho, a variagdo que
sobra é melhor dividida nos demais eixos e 0S organismos passam a ser capazes de

responder nestas outras direcGes.

A remocdo do tamanho diminui também a magnitude de integracdo morfoldgica,
e, por conseguinte, aumenta a modularidade craniana. Originalmente 0s marsupiais
apresentam uma baixa modularidade, que se reflete em poucas correlacdes significativas
com as matrizes teodricas que expressam as relacbes de desenvolvimento/funcdo
compartilhadas pelas estruturas que compdem os mddulos. Na grande maioria dos casos,
somente a regido da face e suas sub-regibes oral e nasal sdo correlacionadas. Em
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contrapartida, apés a remo¢do do tamanho a integracdo morfoldgica diminui, a
modularidade aumenta, e o reflexo disto é que outros mddulos passam a ser observados
nestes cranios, principalmente a matriz que testa os fatores somaticos (Neuro-Face) e a

matriz de integragéo total.

Todos estes resultados apontam que, para a diversificagdo morfoldgica craniana
em marsupiais Didelphimorphia, mais importante que os padrbes e magnitudes de
integracdo morfoldgica sdo as linhas de menor resisténcia evolutiva, que em marsupiais se
traduzem por variagdes associadas ao tamanho. Desta forma, acredito que grande parte
da variacdo entre espécies e géneros neste grupo se dara nesta direcéo.

Apesar de ainda ser um pequeno indicio, as diferencas observadas entre Didelphis e
Philander corroboram estas conclusdes. Resultados obtidos por anélises de morfometria
tradicional e geométrica mostram que grande parte da variacdo entre estes géneros é
devida ao tamanho ou a variagdes alométricas. Apesar das trajetérias ontogenéticas destes
géneros serem muito similares, se diferenciam no comprimento, indicando que espécimes
de Didelphis crescem por mais tempo. Além disto, espécimes deste género sdéo maiores ao
nascimento. A remocdo do tamanho compartilhado por eles faz com que as diferencas
diminuam consideravelmente, impedindo a separagcdo entre 0s géneros observada

originalmente.
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RESUMO

Dentro da biologia evolutiva, uma das questdes centrais € a compreensdo de como 0s
processos evolutivos, em particular a selecdo e o acaso (deriva genética) moldaram a diversidade
obervada nos organismos. Dentro deste contexto, a utilizacdo de abordagens como a integracéo
morfologica e a genética quantitativa nos fornecem poderosas ferramentas. Enquanto a primeira
descreve os padrbes de relacdo entre caracteres e testa hipdteses sobre as relacBes de
desenvolvimento e/ou fungdes subjacentes, a segunda possui ferramentas para investigar as
forcas que podem ter gerado os fendtipos atuais. Utilizando como modelo de estudo os géneros
de marsupiais da Ordem Didelphimorphia, analisei a evolugdo morfoldgica craniana unindo
estas duas linhas de pesquisa. Central a genética quantitativa esta a matriz de covariancia genética
(G) que descreve a porcdo da variancia que € efetivamente herdada (no sentido de transmissao
de valor entre geragdes) e consequentemente serve como substrato & sele¢do. Apesar de ter sido
desenvolvida inicialmente para estudos em escala microevolutiva, o arsenal matematico da
genética gquantitativa pode ser estendida a escalas macroevolutivas caso a matriz G permaneca
relativamente estavel. Entretanto, como a estimativa de uma matriz G requer um nimero grande
de espécimes aparentados e com genealogia conhecida, utilizei ao longo deste trabalho sua
correspondente fenotipica (P). Desta forma, no primeiro capitulo demonstrei a similaridade das
matrizes de covariancia e correlacdo P dos marsupiais Didelphimorphia. Em contrapartida, as
magnitudes de integracdo morfoldgica, que medem o grau de associacdo entre os caracteres, se
mostraram mais varidveis dentro do grupo. A histéria evolutiva (filogenia) e as distancias
morfoldgicas entre os géneros ndo parecem ter tido influéncia sobre os padrdes nem as
magnitudes, j& que ndo se correlacionaram significativamente a eles. No segundo capitulo,
estendi estas analises para 0s géneros ao longo do seu desenvolvimento e novamente os padrdes
se mostraram semelhantes, tanto quando comparei a ontogenia de um Unico género, quando
analisei diferentes géneros para diferentes classes etarias. Em contrapartida, as magnitudes de
integragdo se mostraram mais varidveis, com uma tendéncia a diminuirem com o aumento da
idade. Por conta destes resultados, comparei as matrizes de correlacdo empiricas com matrizes
tedricas que expressam hipoteses de modularidade baseadas no desenvolvimento/funcéo
compartilhada pelas regiées do crénio. Testei para similaridade das duas regides principais (face e

neurocranio), cinco sub-regides (base e aboboda craniana, oral, nasal e zigomatico), uma matriz
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de integracdo somatica (caracteres neurais vs. faciais) e uma de integracdo total, concatenando as
cinco sub-regides. Foram encontradas somente correlagdes significativas para as regides da face
e suas sub-regides nasal e oral. Apesar das varia¢cbes nas magnitudes de integragcdo observadas
nestes dois primeiros capitulos, as respostas evolutivas obtidas para estes géneros foram todas
muito similares. Este resultado, associado a constatacdo de que grande parte da variagdo entre 0s
especimes é devida ao tamanho, ou variacGes de forma associadas a ele (alometria), me levaram a
analisar as consequéncias evolutivas associadas a estas varia¢cdes alométricas. Assim, no terceiro
capitulo analisei as direces de resposta a selecdo simulada antes e ap6s a remoc¢do do tamanho.
VariacOes alométricas exercem forte influéncia sobre estes cranios tornando-os muito integrados
morfologicamente, ou seja, a percep¢do dos modulos que os compdem é muito dificil (baixa
modularidade). Isto se reflete em uma maior variagdo ao longo da linha de menor resisténcia
evolutiva (que resume o eixo de maior variacdo disponivel entre os espécimes), ja que 0s
maodulos ndo podem responder a sele¢do de forma independente (alta integragdo morfoldgica).
Em marsupiais, esta linha é esta alinhada na direcéo de variagdes de tamanho. Desta forma, ndo
importa em que direcdo a selecdo esteja atuando, as respostas evolutivas serdo usualmente na
direcdo desta linha de menor resisténcia e conseqientemente de tamanho. Uma vez que o
tamanho é removido, as magnitudes de integracdo diminuem e a modularidade do cranio
aumenta. Por conseguinte, ele passa a ser capaz de responder a selecdo em uma gama maior de
diregBes porque aumenta também a relativa independéncia destes mddulos em relagdo aos
demais. Como estes resultados indicam que variagdes entre os Didelphimorphia séo direcionadas
a variacdes no tamanho, devido justamente as restricBes impostas pela linha de menor resisténcia
evolutiva, analisei as trajetorias ontegenéticas de dois géneros irmdos, Didelphis e Philander,
separando os efeitos da forma e tamanho nesta diversificacdo. Para tanto empreguei analises de
morfometria tradicional, morfométrica e analises de coeficientes alométricos que apontaram para
uma maior diferenciagdo no tamanho entre eles. Apesar da similaridade entre as trajetorias
ontogenéticas destes dois géneros, espécimes de Didelphis nascem maiores e crescem por mais
tempo, como indicado pela sua trajet6ria mais longa.
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ABSTRACT

One of the central goals in evolutionary biology is related to how evolutionary
processes, mainly natural selection and genetic drift, shaped living organisms. The
combined use of Morphologial Integration and Quantitative Genetics give us powerful
tools to accomplish this goal. Morphological Integration is concerned of how characters
are related, as well as their underlying genetics/developmental relationship, while
Quantitative Genetics have methodologies designed to explore the phenotypic forces
underlying diversity among organisms. Using Didelphimorphia marsupials as a study
group, | combined these two approaches to study its morphologic cranial diversification.
In Quantitative Genetics, the genetic additive covariance matrix (G) resume the genetic
variation underlying resemblance among relatives, which is the portion of the variance
responsive to selection. Initially developed to microevolutionary scale studies, it can be
extended to a macroevolutionary scale if it remains relatively similar in that time scale.
However, as G matrix estimations require a huge number of related specimens with
known genealogy, | used its phenotypic (P) counterpart which was more easily obtained.
In the first chapter I showed high similarities among Didelphimorphia marsupials
covariance and correlation P matrices. On the other hand, integration magnitudes (which
measure the average correlation among traits) vary among taxa. Neither phylogeny nor
morphologic distances showed any association with the similarity in patterns and
magnitudes of integration. In the second chapter, |1 did these same analyses, but
throughout genera ontogeny. Again, there was a high similarity among taxa in patterns of
integration, both when I analyzed the ontogeny for each genus separately or against each
other (at different age class). Morphological integration magnitudes showed the same
variation obtained for adults, with a tendency to decrease at older ages. Taking these
results into account, I compared the phenotypic correlation matrices to theoretical
matrices, based on hypotheses of shared developmental and functional units. | searched
for modularity in the two main skull regions (face and neurocranium) and five sub
regions (cranium base and vault, face, nasal, and oral). I also looked for modularity
concerning somatic development (Neurocranium vs. Face) and total modularity, as the
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summation of the five sub-regions. Only Face and its sub-regions nasal and oral, showed
significant correlations to the phenotypic genera matrices. Despite integration magnitude
differences, all evolutionary responses produced by taxa were highly similar. These
results, combined with a huge size variation (or size related variation - allometry) across
taxa, lead me to search for the evolutionary consequences due to size variation. In the
third chapter, 1 compared evolutionary response directions produce by each genera
matrices before and after size removal under a random selection simulation. Allometry
strongly affect these skulls, turning them into highly integrated structures with lower
modularity (skull modules are not easily distinguished). Because of this, modules cannot
evolve relatively independent of other modules and evolutionary responses will strongly
affect the whole cranium. This is related to the variation along the lines of least
evolutionary resistance. This line is the multivariate direction of greatest genetic or
phenotypic variation (the combination of a suite of traits that displays the maximum
within-population variance). In Didelphimorphia marsupials, this line is aligned with size
variation and regardless the selection direction, evolutionary change is usually aligned to
this least resistance line. The removal of size variation diminish the magnitude of
integration while increases modularity. Consequently, skulls become able to respond to
selection in more directions as modules become relatively more independent of each
other. In the last chapter | compared size and shape differences between ontogenetic
trajectories of two sister genera Didelphis and Philander. Using traditional and geometric
morphometric analysis plus allometric coefficient analysis, |1 could show that bigger
differences between them are size related. Despite similarities, ontogenetic trajectory in
Didelphis is longer, leading to bigger specimens.
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Apéndice 1

Lista do material examinado.

Sigla das instituicdes: AMNH - American Museum of Natural History, Nova lorque;
FMNH - Field Museum of Natural History, Chicago; MN - Museu Nacional, Rio de
Janeiro; MUSM — Museo de Historia Natural de la Universidad Nacional Mayor de San
Marcos, Lima; MZUSP - Museu de Zoologia da Universidade de Sdo Paulo, Sdo Paulo;
MVZ - Museum of Vertebrate Zoology, Berkeley, California; e USNM - National
Museum of Natural History, Washington D.C..

Sigla dos coletores: AB — Adriana Bueno; APC: Ana Paulo Carmignotto; CAM, JEM e
JUM, coletados pela JPG consultoria; RMM - coletado por Juliana R. de Luca; PEV -
Paulo Emilio Vanzolini; SAMA - coletado por Rogério Rossi e Talitha Monfort; SS —
coletado por Naturae consultoria.

Caluromys derbianus — JOVENS - AMNH: 18908, 131707, 131734, 135267, 135583,
139281, 10058, 18910, 18911, 18912, 18913, 19202, 41395, 131706, 131708, 131711,
135329, 137287, 139278, 139678, 139679, 139781, 164491, 176713, 266976, FMNH:
30728, 49926, ; MVZ: 116808, USNM: 266874, 284463, 284464, 291972, 296189,
298699, 309259, 309260, 309261, 309262, 322945, 334677, 335008, 335027, 339894,
360138, 362317, 449563. ADULTOS - AMNH: 10058, 18910, 18911, 18912, 18913,
19202, 41395, 131706, 131708, 131711, 135329, 137287, 139278, 139678, 139679,
139781, 164491, 176713, 266976, FMNH: 30729, 63886, 66918, 69327, 69800, 69801,
69802, 69803, 69804, 106529, 128385, MVZ: 135231, 135232, 135233, 183319, 183320;
USNM: 148749, 171033, 243413, 250280, 253050, 257328, 266873, 271105, 296188,
296344, 297452, 297876, 301131, 301133, 301134, 302329, 303233, 304694, 306379,
309256, 309257, 309258, 314551, 315009, 315011, 315012, 322943, 322944, 331068,
334676, 334678, 335001, 335002, 335003, 335004, 335005, 335010, 335011, 335012,
335013, 335014, 335015, 335018, 335020, 335021, 335022, 335023, 335024, 335025,
335026, 337952, 337953, 339889, 360134, 360135, 360136, 362315, 362316, 364951,
396414, 398849, 449560, 449562, 456809, 464247, 464517, 503420, 575393, 578116,
578118, 578934, 578935, 578936, 578939, 578940, 578942, 578944, 578945, 578946,
578947, 578948, 578949, 578950, 578951, 578953, 578955, 578956, 578957.

Caluromys lanatus — JOVENS - AMNH: 66780, 68281, 71980, 75913, 98659, 98661,
133199; FMNH: 65783, 70995, 87131, 87928, 87929, 140240, MN: 133202; MUSM:
15290; MVZ: 113832, 114224, 157609, 157610, 190248, USNM: 149001, 528319.
ADULTOS - AMNH: 68282, 75886, 75911, 75912, 76768, 92760, 92883, 93967,
133200, 133208, 143016, 143522, 182938, 273038, 273059; FMNH: 20787, 24142,
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25265, 41444, 41445, 43176, 43177, 51885, 55409, 55502, 58952, 62069, 62070, 68333,
68334, 70994, 70996, 75087, 75088, 75089, 84245, 84246, 87129, 87132, 87133, 114649,
122749, 124595, 140237, 140239; MVZ: 113831, 114223, 114227, 121209, 140041,
157608, 157611, 157612, 168852, 190247, 190249, 190250, 190251; USNM: 251901,
271317, 280900, 280903, 280904, 280906, 280907, 364160, 371280, 388330, 388331,
388332, 388333, 406875, 406878, 416932, 528318, 541855, 541856, 544394, 544395,
546177.

Caluromys philander — JOVENS - AMNH: 16955, 95525, 95527, 95528, 95530, 95534,
95972, 139816, 169740, 174001, 203350, 203352, 208994, 208995, 267330, 267331,
267333, 267334; FMNH: 92022, 92031, 95314; MN: 1237, 5498, 8217, 11586, 16115,
16116, 16117, 16118, 16119, 16122, 20199, 20236, 20237, 20238, 20775, 20779, 20785,
20790, 24484, 24486, 24506, 24510; MVZ: 197385, MZUSP: 1551, 4514, 4520, 6670,
10112, 10118, 11573, 11575, 11588, 11604, 11680, 21282, 30457, 30458; USNM: 143796,
143797, 143798, 385002, 393453, 393454, 393455, 393456, 406888, 406889, 406891,
406897, 406900, 418468, 521500, 545403. ADULTOS - AMNH: 93529, 94895, 94898,
95524, 95526, 95529, 95531, 95532, 95533, 95535, 95536, 95537, 95761, 95974, 95975,
96623, 96631, 96637, 96638, 96640, 96643, 96645, 96651, 266408, 267332, 4766/6043,
5946/7553, 5953/7560; FMNH: 5495, 21725, 26444, 61850, 61851, 92023, 92027,
92028, 92029, 92030, 92033, 92036, 92039, 140787; MVZ: 197384, 197586; MZUSP:
1549, 1550, 4163, 4515, 4516, 4518, 4521, 4525, 4541, 4661, 4663, 4751, 4752, 4754,
10030, 10107, 10113, 10117, 10119, 10121, 11572, 11576, 11577, 11578, 11582, 11583,
11586, 11587, 11590, 11591, 11592, 11593, 11595, 11596, 11597, 11599, 11601, 11603,
11605, 11608, 11609, 11612, 11677, 16398, 19253, 19304, 21283; USNM: 143799,
303309, 314992, 370002, 388335, 388338, 388339, 388342, 388345, 388349, 393448,
393449, 393450, 393451, 393452, 406881, 406882, 406890, 406893, 406899, 406902,
416934, 442716, 461364, 545388, 545389, 545391, 545392, 545393, 545394, 545395,
545396, 545397, 545399, 545400, 545401, 545402, 545404, 545405, 545406, 545407,
549277, 549278, 579975.

Chironectes minimus - JOVENS - AMNH: 16072, 34121, 34197, 37191, 96757, 127563,
128994, 129701, 135330, 135582, 264573, 266478; FMNH: 68335, 75090, 75091, 90090,
90091, 90352; MN: 1282, 1287, 25739; MN: 153307, 166507; MZUSP: 1007, 4672,
USNM: 280913, 280915, 296200, 296201, 301152, 306467, 309336, 309340, 309341,
309342, 309346, 309349, 309350, 315092, 315094, 335046, 335047, 335048, 335053,
335054, 360140, 362362, 362363, 362367, 362368, 362372, 393614, 393615, 396512,
406985, 517237, 517241 ADULTOS - AMNH: 33027, 37482, 37483, 47190, 96758,
96759, 96760, 97319, 123288, 129704, 133198, 264571, 264572; FMNH: 19349, 44047,
48933, 50908, 69224, 69328, 69329, 75092, 75093, 89360, 90066, 90088, 90089, 90092,
90094, 94292; MN: 1281, 10507, 23752, 25711, 25738, 30373, 50355, MVZ: 130323,
130324, 130325, 130326, 130327, 144314; MZUSP: 4644, 4658, 4659, 4673, 4755, 4762,
4837, 6701, 7793; USNM: 280910, 280912, 280914, 280916, 280917, 292169, 305166,
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305167, 306465, 306466, 309335, 309338, 309339, 309343, 309344, 309345, 315093,
322989, 322990, 322991, 334489, 335045, 335049, 335050, 335051, 335052, 335055,
335056, 337965, 360139, 362361, 362364, 362365, 362371, 396513, 418562, 516614,
517236, 517238, 517239, 517240, 564613, 583002.

Cryptonanus agricolai - JOVENS - AB: 493, 604; APC: 573, 1164; ADULTQS - APC: 279,
582, 593, 703, 790, 794, 795, 798, 851, 852, 1141, 1142, 1153, 1163, 1165, 1172, 1179,
1183; MN: 46569; MZUSP: 2431.

Cryptonanus chacoensis — ADULTOS - AMNH: 167851, 185270; FMNH: 164089;
USNM: 236329.

Cryptonanus sp. — JOVENS - JEM: 95; PEV: 1108. ADULTQOS - CAM: 23, 69, 206, 215,
JUM: 22;; MZUSP: 1532, 30500, 30501, 30502, 30503, 30504, 30508, 30509, 30514,
30767; RMM: 220; SAMA: 59; SS: 12, 14, 28;

Cryptonanus unduaviensis - JOVENS - FMNH: 114667; ADULTOS - AMNH: 209150,
209151, 209152, 209153, 209154, 209155, 210396; USNM: 584461.

Didelphis aurita — JOVENS - MZUSP: 18, 19, 20, 21, 22, 23, 24, 74, 130, 131, 159, 668,
1872, 2558, 2994, 3708, 9655, 9658, 9660, 9662, 9665, 9695, 9696, 9698, 9700, 9704,
9710, 9711, 9781, 9789, 9791, 10005, 10006, 10008, 10009, 10011, 10023, 10026, 10027,
10044, 10046, 10048, 10055, 10056, 10057, 10059, 10060, 10061, 10062, 10063, 10064,
11224, 11225, 12864, 12865, 12873, 12876, 12880, 13747, 13748, 13756, 13791, 16434,
16436, 16441, 16443, 16445, 16448, 16449, 16548, 16577, 16579, 16580, 16581, 16587,
16597, 16599, 16600, 16604, 17512, 17513, 17603, 17605, 17606, 17607, 17608, 17612,
17615, 17616, 17617, 17620, 17624, 17930, 17931, 17933, 24823, 27098, 27099, 30971,
USNM: 121140, 390046, 390048, 390049. ADULTQOS - MVZ: 182766, 182995, 182996,
197400; MZUSP: 9647, 9648, 9650, 9651, 9652, 9657, 9663, 9664, 9668, 9669, 9670,
9701, 9703, 9707, 9709, 9911, 9923, 10045, 10047, 10049, 10050, 10051, 10052, 10138,
10321, 10323, 10324, 10325, 10335, 10336, 10337, 10359, 12856, 12859, 12866, 12874,
12875, 12877, 12881, 12882, 13745, 13746, 13749, 13754, 13755, 13757, 13758, 13759,
13775, 13792, 16438, 16439, 16440, 16442, 16520, 16523, 16550, 16551, 16552, 16554,
16559, 16572, 16576, 16578, 16584, 16595, 16598, 16601, 17365, 17366, 17367, 17368,
17369, 17370, 17371, 17372, 17515, 17621, 17622, 17928, 17932, 19369, 19374, 20858,
20859, 20860, 24816, 24817, 27248,

Didelphis marsupialis - JOVENS - AMNH: 14197, 15455, 18921, 24314, 27035, 27038,
27039, 27040, 33915, 38181, 62818, 64520, 76772, 78816, 79097, 80421, 80423, 91808,
91809, 91814, 92768, 92770, 92849, 92878, 93048, 94905, 94906, 94910, 94912, 94917,
94918, 94920, 95338, 95341, 95344, 95349, 95355, 95358, 95362, 95363, 95364, 95369,
95370, 95372, 95373, 95848, 96394, 126138, 132780, 133000, 133003, 173993, 188359,
188360, 188361, 188363, 188364, 203367, 203368, 203372, 203557, 234990, 234993,
MN: 1164, 1165, 4513, 20052, 20054, 20058, 20060, 20066, 20068, 20071, 20073, 20077,
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20078, 20084, 20270, 20291, 20582, 24513, 30063, 30068, 30075, 30076, 30077, 30084,
30085, 30089, 30091, 30148, 30256, 53665, 30098 - 01, 30098 — 03; MVZ: 98160,
106222, 130280, 130304, 130305, 130306, 130307, 130309, 130320, 153304, 154767,
157641, 165936, 165939, 183324, 183325, 190255, 190256, 190258, 190260, 190261,
190262, 190264, USNM: 102714, 102716, 102717, 143816, 280926, 280929, 280942,
280949, 280952, 280955, 280959, 370051, 370052, 370053, 371324, 371346, 371347,
371349, 371351, 371352, 371353, 372966, 385084, 385087, 385089, 385090, 385092,
385093, 385095, 388442, 393617, 393618, 393619, 393620, 393623, 393625, 393628,
393630, 393631, 393632, 393633, 393634, 393635, 393636, 393637, 393638, 393639,
393640, 393641, 393644, 393645, 395255, 406978, 406983, 442747, 442754, 443596,
443729, 461481, 461482, 461485, 461489, 461493, 461494, 461501, 461503, 461504,
461690, 461691, 461915, 499267, 499273, 499276, 499277, 499279, 499280, 499286,
499287, 517288, 541866, 541867, 541868, 541875, 541884, 544450, 544451, 544452,
544453, 544454, 544455, 544457, 544458, 544459, 545408, 545410, 545411, 545413,
545414, 545418, 545423, 545430, 545431, 545432, 545433, 545438, 545440, 545443,
545445, 545448, 545453, 545454, 545455, 545462, 545463, 545464, 545466, 545467,
545468, 545469, 545475, 545476, 545479, 545483, 545490, 545493, 545497, 545498,
545499, 545502, 545505, 545506, 545509, 545512, 545514, 546178, 546181, 546184,
ADULTOS - MN: 4502, 4503, 4505, 4509, 4510, 4514, 4515, 4532, 4535, 4565, 4578,
4644, 20057, 20072, 20088, 20092, 20924, 20955, 30088, 30090, 30092; MVZ: 165938,
190252, 190253; USNM: 393616, 393621, 393622, 393629, 393642, 393643, 461375,
461470, 461471, 461472, 461473, 461474, 461475, 461477, 461479, 461480, 461483,
461484, 461486, 461487, 461488, 461490, 461491, 461492, 461495, 461496, 461498,
461499, 461502, 461692, 461693, 461694, 461695, 461696, 461697, 461698, 461699,
461908, 461909, 461910, 461912, 461913, 461914, 461916, 543284, 543285, 544456,
545409, 545412, 545415, 545416, 545417, 545419, 545421, 545422, 545425, 545426,
945427, 545428, 545429, 545434, 545441, 545442, 545444, 545446, 545450, 545451,
545456, 545457, 545458, 545459, 545460, 545465, 545470, 545472, 545473, 545474,
945477, 545478, 545480, 545481, 545482, 545484, 545485, 545486, 545487, 545488,
545491, 545492, 545494, 545501, 545503, 545507, 545508, 545510, 545513, 546179,
546180, 546183.

Didelphis virginiana — JOVENS - AMNH: 93159, 121670, 121673, 121678, 121680,
128990, 131202, 137900, 139942, 145592, 149377, 149379, 165928, 182030, FMNH:
5700, 6869, 6870, 18432, 90501, 152110, 156715, 156716, 166979, 166980, 166982,
167135, 167136, 172543, 175321, 178143, 178145, 186957; MVZ: 29913, 40999, 90633,
90638, 93853, 93855, 93856, 93859, 100066, 102065, 102066, 102074, 104039, 106114,
106115, 106611, 107781, 113330, 114841, 114844, 114877, 114878, 114879, 114880,
114881, 114882, 114883, 114884, 114886, 114887, 114888, 114890, 114906, 114911,
114912, 114914, 114915, 114916, 114917, 114918, 114919, 114920, 114921, 114922,
114923, 114924, 114925, 114927, 114928, 114929, 114930, 114932, 114933, 114934,
114935, 114936, 114937, 125634, 128518, 128520, 130274, 130283, 130286, 130287,
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130288, 130289, 130291, 130292, 130293, 130294, 130295, 130296, 130297, 130301,
130303, 130312, 135038, 135039, 135040, 135043, 135045, 177324, 177325, 177326,
177327, 183330, 196713, 206957, 216952, USNM: 25222, 31084, 31764, 32022, 32952,
43279, 44558, 44561, 44563, 44569, 45272, 46586, 46587, 46589, 46590, 46592, 46593,
46594, 46595, 46596, 47176, 47496, 47498, 48365, 48482, 48485, 48486, 48524, 50062,
50064, 51124, 55320, 55321, 55580, 55581, 56570, 58163, 58693, 58694, 65424, 68196,
69591, 69592, 69800, 70616, 70657, 76204, 76210, 78428, 79115, 79117, 81449, 81726,
82901, 84900, 86480, 86482, 87059, 87060, 91589, 96224, 99596, 99907, 111244, 112026,
117533, 117557, 117614, 119040, 120098, 135101, 136538, 143139, 148479, 158716,
158717, 158718, 170688, 171893, 172895, 174613, 174647, 174666, 175552, 186541,
186542, 186545, 186546, 186549, 194224, 203536, 204954, 207493, 223021, 228088,
235535, 236638, 236957, 237561, 238059, 238060, 241176, 241180, 249880, 249884,
249886, 250139, 250140, 251112, 251647, 253000, 253825, 253826, 253828, 253829,
258519, 259006, 259036, 259089, 259090, 259201, 261197, 267410, 268015, 269274,
273945, 277759, 277764, 283710, 284825, 284826, 285032, 291253, 291254, 293196,
293198, 313788, 332286, 337336, 347674, 349747, 360497, 360498, 360499, 395281,
395547, 396198, 396231, 398881, 505343, 511263, 514627, 514628, 514633, 526673,
560470, 560471, 560472, 560475, 560476, 560477, 560478, 560479, 560480, 560481,
560482, 560484, 560487, 560495, 560499, 560500, 560504, 560505, 560506, 560507,
560509, 560510, 560511, 560519, 560521, 560522, 560525, 560526, 560530, 563994,
567497, 567499, 567501, 589208, 589210, A00685, A01404, A22888, A38142, A38144,
A38147, A44060, A45292, AATTTT, A4T778, A48531, A48532, A48533, A48538, A48597,
A48598. ADULTOS - FMNH: 57814, 90495, 122152, 154651, 156717, 166983; MVZ:
31840, 90632, 98156, 113484, 114861, 130275, 135047, 135049, 135050; USNM: 19082,
19083, 34768, 36033, 36518, 38140, 41871, 43280, 44559, 44560, 45270, 45274, 45401,
45884, 46389, 46430, 47129, 47132, 47812, 48523, 51506, 55579, 56569, 61493, 61765,
61843, 63131, 63134, 65954, 65956, 69799, 70617, 73490, 73708, 76211, 78123, 92963,
92978, 94092, 96819, 96820, 99702, 99703, 99708, 99970, 100511, 112025, 116197,
116426, 126688, 132448, 132449, 132450, 132452, 132453, 132455, 132750, 133206,
135907, 139776, 143136, 149726, 160199, 170664, 170686, 170687, 171892, 173088,
173908, 174758, 174765, 186543, 186547, 186548, 186550, 194223, 194225, 194226,
203535, 207189, 207492, 221072, 222007, 222008, 235291, 235543, 236957, 238062,
241178, 249887, 250205, 250206, 250610, 250611, 250618, 251440, 251646, 252999,
253827, 258615, 260240, 261193, 261194, 261196, 261662, 261663, 263768, 265004,
265457, 267413, 268016, 270862, 270938, 270939, 270955, 273946, 273966, 277765,
283707, 283708, 283709, 286592, 291205, 292042, 292043, 293194, 293195, 293199,
293785, 293786, 300673, 320407, 337107, 337108, 337109, 337335, 347669, 347672,
347673, 348116, 348327, 349481, 349745, 360500, 360905, 360907, 364565, 395537,
395539, 395540, 395541, 396183, 396230, 397176, 397187, 397200, 398882, 514625,
514629, 514630, 514631, 514632, 532407, 560473, 560474, 560483, 560485, 560486,
560488, 560489, 560490, 560491, 560492, 560493, 560494, 560496, 560497, 560498,
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560501, 560503, 560508, 560512, 560513, 560514, 560515, 560516, 560518, 560520,
560523, 560524, 560528, 560529, 560531, 563995, 567498, 589207, A00808, A00853,
A01097, A03899, A04819, A08086, A21080, A21960, A23330, A44235, A44961, A45300,
A46895, A47768, A48539.

Gracilinanus agilis — JOVENS - AMNH: 24322; FMNH: 23945, 114669; MN: 1278,
17162; MZUSP: 1712, 30471, 30475, 30480; USNM: 385066. ADULTOS - AMNH:
67242, 133217, 133221, 133225, 133227, 133229, 133231, 133232, 133233, 133234,
133238, 202651, 202652, 202779, 209157, FMNH: 25248, 26445, 105843, 114654,
114655, 114660, 114661, 114663, 114668, 114677, 114684, MVZ: 197437, 197438,
197439, 197440, 197441, 197442, 197443, 197445, 197446, 197447, 197449, 197450,
197451, 197452, 197453, 197454, 197455, MZUSP: 19533, 30467, 30468, 30470, 30479,
30481, 30485, 30486, 30488, 30489, 30491, 30492, 30495; USNM: 293132, 304596,
390025, 552405; MN: 7265, 17166, 26038, 27926, 34392, 34399, 67243, 67244.

Lutreolina crassicaudata - JOVENS - AMNH: 133251, 133255, 143885, 205378, 210419;
FMNH: 29244, 29245; MN: 4781, 4784, 20977, 24161, 43794; MVZ: 166101.
ADULTOS - AMNH: 133249, 133250, 139825, 210420, 254511, 254512, 254513;
FMNH: 53944, 136826, 136827; MN: 1292, 1294, 24162, 24163, 24447, 24448, 24449,
24451, 24452, 24453, 24454, 24455, 24457, 24458, 43797; MVZ: 134223, MZUSP: 14,
15, 233, 325, 343, 344, 1006, 2945, 4283, 6469, 7098, 7146, 7147, 7387, 7740, 12743,
12744, 12748, 19380, 20188, 31005; USNM: 9046, 155409, 331053, 388420, 388422,
388423, 390041, A25308.

Marmosa murina - JOVENS - AMNH: 16122, 21313, 42909, 69151, 75696, 95981,
134934, 184847, 184850, 184851, 184852, 184854, 184857, 184859, 184860, 184861,
184862, 184863, 184864, 203358, 257206, 259972, 259981; 20780, 95333, 95334; MN:
1254, 10961, 11473, 11493, 29693, 42988, 69856, 69859; MUSM: 15297, MVZ: 153284,
153285, 197430, 197431; MZUSP: 32533, 32535, 32536; USNM: 385022, 385023,
385025, 385026, 385027, 385028, 385029, 385037, 393487, 393501, 393502, 406948,
406949, 448519, 448521, 461114, 461455, 537898, 537899, 538076, 538077, 538078,
543286, 543291, 543298, 546309. ADULTOS - AMNH: 93524, 93969, 94890, 94891,
95514, 95980, 96683, 96687, 96688, 96690, 133211, 133212, 133214, 133222, 133223,
203355, 203356, 203357, 203359, 203360, 203361, 259968, 259971, FMNH: 41399,
92041, 95321, 95325, 95330; MIN: 5611, 8624, 8635, 8672, 11113, 11221, 11708, 11709,
11711, 20210, 20213, 20257, 24676, 24700, 69851, 69852, 69853, 69855, 69857, 69858;
MVZ: 139955, 154760, 154761, 197421, 197422, 197423, 197424, 197425, 197426,
197427, 197428, 197429, 197432, 197433, 197434, MZUSP: 3487, 9936, 11826, 11827,
11829, 21296, 21297; USNM: 172953, 238113, 361491, 361492, 361494, 385044, 393472,
393473, 393475, 393477, 393480, 393482, 393484, 393485, 393486, 393488, 393489,
393491, 393492, 393493, 393495, 393496, 393497, 393498, 393500, 393503, 393504,
393505, 393506, 393507, 393508, 393510, 393511, 393512, 393513, 393514, 393515,
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393516, 393517, 393518, 393520, 393521, 393522, 393523, 393524, 393525, 393527,
393528, 406946, 406947, 406954, 415280, 461372, 461673, 461676, 519730, 521433,
521511, 543287, 543288, 543292, 543293, 543295, 543296, 543297, 544468, 544470,
944472, 544473, 544474, 544475, 544476, 544477, 545520, 545521, 545522, 545523,
545524, 545525, 545526, 545527, 545528, 545529, 545530, 545531, 545532, 545533,
545535, 545536, 546186, 546302, 546303, 546304, 546305, 546306, 546310, 546311,
549291, 549292, 549293, 578007, 578008.

Marmosa robinsoni - JOVENS - AMNH: 14611, 15358, 15359, 24320, 24323, 31230,
31231, 64525, 64526, 64532, 64533, 67282, 67283, 173998, 186439, 189314, 189316,
206762, 209001, 212130, 234961, 244887, 257208, 257209, 257210; FMNH: 53353,
69320, 69321, 69850, 69851; MVZ: 113366, 113367, 113835, 135234, 135240, 183337,
USNM: 63212, 280814, 280818, 280849, 296190, 301137, 301642, 301643, 302417,
302420, 302424, 302426, 302630, 303281, 304630, 304631, 304632, 304635, 304637,
304713, 306403, 315002, 315004, 370048, 370050, 385048, 385049, 385052, 385053,
385054, 385057, 385059, 385071, 385072, 396415, 443806, 443913, 448522, 448523,
456850, 513423, 541003, 541004, 541006, 541009, 541011, 541014, 541015, 541018.
ADULTOS - AMNH: 15362, 15363, 23293, 34603, 37868, 37876, 37880, 37883, 37884,
37886, 37887, 37891, 37892, 47181, 63012, 63345, 63346, 63350, 63403, 63408, 63411,
63414, 63416, 64531, 64536, 66852, 66853, 66855, 66858, 66859, 66860, 66861, 66863,
66864, 66865, 66867, 66868, 66870, 66873, 66875, 66880, 66881, 66884, 207766, 266951,
266952; FMNH: 22176, 69829, 69857, 69858, 69859, 70941; MVZ: 113833, 113834,
113836, 135236, 135237, 135238, 135239, 135241, 135242, 135243, 183334, 183335,
183336, 183339; USNM: 178614, 178615, 178616, 178703, 178704, 178705, 178706,
178707, 178711, 178971, 280806, 280825, 280837, 280867, 297874, 298697, 298698,
300329, 300330, 300331, 300332, 300333, 300334, 301136, 301140, 301141, 301377,
301378, 302326, 302414, 302415, 302416, 302421, 302422, 302423, 302425, 302428,
302632, 302633, 302634, 302635, 302636, 302637, 303043, 303044, 303045, 303046,
303049, 303050, 303051, 303052, 303053, 303054, 303055, 303057, 303232, 303280,
303283, 304634, 304636, 304696, 304697, 304700, 304701, 304703, 304704, 304705,
304708, 305146, 305150, 305153, 306388, 306389, 306390, 306392, 306393, 306394,
306395, 306396, 306397, 306399, 306400, 306401, 306402, 306404, 306406, 306410,
306411, 306412, 306421, 309268, 309269, 309272, 309273, 309274, 309275, 309276,
309277, 309278, 309280, 309282, 309283, 309284, 309285, 309288, 309289, 309290,
309291, 309293, 309296, 309297, 309298, 309300, 309301, 309302, 309305, 309309,
309310, 309312, 309313, 309321, 309322, 309325, 309326, 314188, 314189, 314190,
315007, 318122, 334679, 334680, 334681, 334683, 334684, 334685, 362325, 362326,
396509, 418542, 456811, 456816, 456818, 456819, 456822, 456824, 456845, 456846,
456847, 456852, 456855, 456861, 456862, 456865, 499256, 499258, 499259, 499260,
499261, 499262, 575398.
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Marmosops fuscatus - JOVENS - AMNH: 214441, 259970; USNM: 370022, 370029,
370036, 370041, 370042, 372933, 406934, 443784, 443788, 517257. ADULTOS -
AMNH: 144832, 186437, 214439, 234952, 234954, 234955, 234956, 234959, 259978,
259979, 7313/5921; USNM: 370023, 370024, 370028, 370030, 370031, 370033, 370034,
370037, 370038, 370039, 406926, 406929, 406930, 406931, 418515, 443786, 443789,
517258, 517259, 517260.

Marmosops impavidus - JOVENS - AMNH: 61388; FMNH: 19687, 43185, 81447,
MUSM: 13284, 15299, 15300, 13285, 13286, 15306; USNM: 293774. ADULTOS -
AMNH: 272709, 272760, 273151, 32978, 61383, 61384, 67286, 70563, 71954, 71965,
71970, 78953, 92201, 139226, 142147, 230017, 230020, 230025; FMNH: 70930, 70933,
70934, 70937, 70938, 70945, 84249, 84250; MVZ: 136371, 136373, 168970, 171410,
172577, 172578, 172579, 172580, 172584, 172585, 173929, 173930, 173931, 173932,
173933, 173934, 173935, 173936, 190267, 190268, 190269; USNM: 105544, 280889,
280893, 418505, 418508, 418509, 418510, 513424, 581930.

Marmosops incanus - JOVENS - MN: 7219, 7222, 7832, 7852, 7853, 7863, 7868, 8602,
8631, 8673, 11144, 11150, 11163, 24674, 24691, 272782, 272809, 273051, 28875, 28887,
28888, 29420, 29647, 29668, 29698, 31032, 62190, 69860, 69885, MUSM: , 13288,
15301, 15303; MVZ: 182059; MZUSP: 20043, 29179, 31100, 31136, 32544, 32547.
ADULTOS - MVZ: 182061, 182768, 182770, 197435, 197588, 197589, 197590, 197592;
MZUSP: 6222, 27301, 27302, 27305, 29170, 29171, 29172, 29174, 29175, 29177, 29178,
29181, 29182, 29183, 30622, 30624, 30628, 30632, 30633, 30639, 30640, 30643, 30644,
30651, 30659, 30665, 30684, 30690, 30697, 30725, 30731, 30743, 30751, 30755, 30769,
30770, 30775, 31097.

Marmosops noctivagus - JOVENS - AMNH: 68131, 272704, FMNH: 24746, 66410,
174427, 174431; MUSM: 13289, 13291, 13292, MVZ: 168965, 168968; USNM: 545539,
545540, 545541. ADULTOS - AMNH: 16473, 67287, 68133, 68134, 68135, 71955,
73218, 91351, 91529, 230008, 247651, 262402, 262403, 262404, 268936, 268937, 275451,
275452, 275453, 275454, 275455, 275456, 275457, 275458, 275460; FMNH: 19638,
20782, 24740, 46109, 66409, 70946, 70947, 70949, 70959, 70960, 75101, 87119, 124608,
124609, 138851, 169783, 169785, 169786, 169788, 169791, 169792, 169796, 169797,
169799; MVZ: 168967, 171408, 190273, 190274, 190275, 190276, 190277, 190278,
190279, 190280, 190281; USNM: 390020, 461679, 461680, 461683, 461684, 461907,
513422, 530908, 545537, 546188, 574501, 579250, 582778, 582779, 582780, 582781,
588014.

Marmosops parvidens - JOVENS - AMNH: 266425, 266426, 267350, 267355, MVZ.
190283. ADULTOS - AMNH: 266421, 267347, 267348, 267353, 267359, 267361,
267817; FMNH: 69822, 84251, 95320, 169802; MVZ: 190284; USNM: 371299, 548439,
579989, 579990.
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Marmosops pinheiroi - JOVENS - AMNH: 267007, 267008, 267343, 267353, 267354,
ADULTOS - AMNH: 266423, 267005, 267340, 267341, 267342, 267345, 267346,
267349, 267352, 267357; USNM: 385046, 393529, 461463, 461464, 545543, 549294,

Metachirus nudicaudatus - JOVENS - AMNH: 47185, 47187, 64523, 68279, 95509, 130590,
210417, 230039, 264564, 266453, 267362; FMNH: 19346, 20799, 20800, 24785, 24786,
24787, 69322, 69324, 70993, 92296, 94291, 141585; MN: 1212, 3343, 5612, 7317, 7579,
7580, 7590, 10251, 10252, 10270, 10273, 10282, 10284, 10405, 11276, 11286, 11391,
11403, 20205, 20209, 20233, 27839, 28921, 28953, 29714, 29728, 29733, 29742, 29764,
29767, 29781, 29824, 29825, 29831, 29835, 29838, 29839, 29840, 29841, 29842, 29843,
29847, 30131, 32541, 32594, 32595, 42799, 50645, 69876, 69877; MVZ: 136382, 140650,
140651, 153290, 153291, 153298, 165935, 166503, 182772, 190285, 190286, 190289;
MZUSP: 17025, 17195, 19299, 19300, 19302, 19303, 19305, 19306, 19307, 19357, 22938,
22939, 22941; USNM: 12880, 301144, 302429, 302430, 302435, 302441, 302445, 303066,
304650, 304651, 306438, 306443, 306446, 306454, 309333, 362346, 393542, 393549,
393550, 393551, 448526, 456870, 484017, 499008, 513427, 521513, 545548, 545549,
575401, 579991. ADULTOS - AMNH: 37508, 67097, 68277, 69239, 71986, 71987,
71990, 71996, 72000, 72004, 72006, 72007, 96590, 96612, 96716, 96734, 96735, 96751,
96754, 97292, 97320, 130595, 130596, 130597, 133109, 133110, 133111, 133112, 133113,
133114, 133117, 133118, 136151, 136152, 136154, 136156, 203364, 203365, 203366,
230037, 230038, 246453, 248701, 264563, 264565, 266435, 266436, 266439, 266440,
266449, 267009, 267010; FMNH: 20795, 20796, 20798, 24789, 41441, 41443, 43170,
43171, 43172, 43174, 43175, 63759, 64300, 69325, 69326, 70989, 70990, 70992, 75098,
75099, 84248, 87128, 92295, 94285, 94287, 94288, 94289, 94290; MV Z: 136383, 136384,
153287, 153288, 153292, 153294, 153295, 153297, 154774, 157637, 157638, 157639,
157640, 166502, 166504, 166505, 182062, 182773, 190287, 190288, 190290, 190293,
190294, 190295, 190296, 190297, 190298, 190299, 197591; MZUSP: 4527, 8965, 9782,
17019, 17020, 17021, 17022, 17023, 17156, 17181, 19246, 19252, 19280, 19281, 19291,
19308, 19309, 19311, 19312, 20039, 21305, 21334, 22914, 27229, 27230, 29193; USNM:
170906, 179166, 179555, 194377, 251899, 251900, 266859, 280899, 282604, 298703,
301143, 301145, 301548, 302431, 302432, 302433, 302434, 302436, 302437, 302438,
302439, 302440, 302442, 302443, 302444, 302650, 302651, 302652, 302653, 302655,
302656, 302657, 303064, 303065, 303067, 303068, 303069, 303070, 303071, 303072,
303073, 303074, 303075, 303076, 303077, 303079, 303080, 303082, 303083, 303084,
303085, 303236, 303237, 303238, 303239, 303240, 303241, 303242, 303284, 304654,
304656, 304726, 304727, 304728, 304729, 305159, 306436, 306437, 306439, 306441,
306444, 306445, 306447, 306448, 306449, 306450, 306451, 306452, 306453, 309330,
309331, 314556, 315074, 335039, 362338, 362339, 362340, 362341, 362342, 362343,
362344, 362345, 362348, 371319, 371320, 390039, 390040, 393539, 393541, 393543,
393546, 393548, 393553, 393555, 393556, 393557, 418551, 443980, 456867, 456868,
456869, 460505, 461456, 461686, 461687, 461688, 461689, 484019, 499264, 499265,
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499266, 503427, 503428, 513426, 521428, 542921, 543304, 545544, 545545, 545546,
545547, 545550, 546189, 546190, 546191, 548440, 549295, 554226, 574502, 578137.

Micoureus demerarae - JOVENS - AMNH: 24317, 33158, 42911, 48389, 76985, 176356,
176358, 257211, 266429, 266433; FMNH: 18544, 69866, 124605, MN: 8614, 26927,
27948, 28510, 29405, 29697, 30406, 30556, 42864, 42877, 42879, 46886, 69845, 69874,
69879; MVZ: 190311, 190314, 190315; MZUSP: 11766, 16608, 17128, 17191, 19107,
32529; USNM: 280897, 385015, 392052, 393461, 393463, 393464, 393468, 393469,
461349, 461902, 544465, 544467, 545495, 545519, 588016. ADULTOS - AMNH:
24316, 24319, 75692, 76968, 76972, 76976, 78102, 92874, 92875, 95515, 95517, 96657,
96659, 96661, 96662, 96663, 96664, 96665, 96666, 96669, 96671, 96673, 96675, 96676,
96685, 97286, 130523, 266428, 266431, 266432, 267370, 267371; FMNH: 69864; MN:
8199, 9419, 9425, 9426, 11087, 11103, 11106, 11120, 11122, 11126, 11127, 11139, 11146,
11148, 11152, 11516, 20925, 29478, 29481, 29482, 29658, 30557, 43901, 50627, 50632,
61816, 66150, 69826, 69842, 69843, 209919; MVZ: 190301, 190302, 190303, 190304,
190305, 190306, 190307, 190308, 190309, 190310, 190312, 190313, 190316, 190318,
197407, 197408, 197409, 197410, 197411, 197412, 197413, 197414, 197415, 197416,
197417, 197418, 197419, 197420, 197595; MZUSP: 4512, 11764, 11765, 11768, 17093,
17119, 17126, 17127, 17143, 17166, 21286, 21287, 21288, 21289, 21290, 21291, 21292,
21293, 27546, 29493, 29494, 29495, 29496, 32528; USNM: 123318, 255374, 280895,
280896, 280898, 371297, 385014, 385016, 388358, 388361, 388363, 388365, 388367,
393457, 393460, 393462, 393465, 393466, 393467, 393470, 393471, 406921, 406922,
461365, 461366, 461367, 461368, 461370, 461371, 461454, 461671, 461901, 461903,
517253, 517254, 517255, 519729, 542275, 544461, 544462, 544464, 545496, 545515,
545516, 545517, 545518, 549281, 549283, 549286, 549287, 549288, 549289, 565509,
578005, 584470, 588015, 588017, 588018.

Micoureus regina - JOVENS - AMNH: 68142; FMNH: 70910, 70914, 70919, 70920,
70921, 98027, 98028; MVZ: 154751, 157629, 190324, 190328; USNM: 551652, 582112,
ADULTOS - AMNH: 67292, 71951, 71956, 98655, 98712, 230019, 230021, 264923,
275463, 275464, 275465, 275467; FMNH: 19348, 19635, 24137, 24138, 24139, 43179,
46110, 46111, 55467, 65678, 66411, 70913, 70917, 70922, 70923, 70966, 70968, 75100,
75102, 84255, 87116, 87117, 87118, 90097, 124606, 138852; MVZ: 136374, 136375,
136376, 136377, 153278, 153281, 154753, 154755, 154758, 154762, 154764, 154766,
157624, 157625, 157628, 157630, 157631, 165931, 190323, 190325, 190327, 190332,
190333; USNM: 579251, 579252, 582111.

Monodelphis brevicaudata - JOVENS - AMNH: 78097, 93974, 267744; FMNH: 94016,
94017, 95339; MN: 59607; MZUSP: 21284; USNM: 372921, 385003, 385008, 385100,
392046, 392049, 393423, 393425, 393431, 393432, 393434, 393442, 406911, 406912,
406913, 418485, 418494, 443780, 448511, 448514, 448515, 448517, 517250. ADULTOS
- AMNH: 75682, 75685, 75686, 75687, 77284, 77285, 77286, 77287, 77291, 77296,
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78093, 78096, 78099, 130562, 130563, 130564, 130565, 130576; FMNH: 20134, 22179,
22181, 22182, 94018, 94019; MN: 59608, MZUSP: 9932; USNM: 370015, 370016,
371282, 371283, 371285, 371289, 371291, 371293, 371294, 385005, 385006, 385007,
385012, 385013, 388355, 388357, 392050, 393424, 393428, 393430, 393433, 393435,
393438, 393441, 406903, 406904, 406907, 406910, 418469, 418470, 418475, 418478,
418481, 418483, 418487, 418488, 418489, 418492, 418493, 418496, 443781, 443782,
448512, 448513, 448516, 448518, 461433, 461434, 461435, 517242, 517243, 517244,
517245, 517246, 517247, 517248, 517249, 517251, 545552, 545553, 545554, 546217,
546218, 546219, 579976, 579977.

Monodelphis domestica — JOVENS - FMNH: 20247, 20257; MN: 1493, 10005, 16155,
16168, 16185, 16211, 16212, 16223, 16249, 16355, 16374, 16381, 16383, 16394, 16403,
16412, 16414, 16446, 16470, 16577, 16702, 16707, 16709, 16718, 16758, 16763, 16764,
16776, 16779, 16786, 16792, 16803, 16822, 16872, 16885, 17096, 22804, 22809, 22824,
22826, 22831, 22991, 24737, 24971, 24985, 24993, 25051, 25080, 25155, 25159, 25177,
25178, 25221, 25239, 25246, 25283, 25315, 25360, 25513, 25533, 25539, 25541, 25548,
25744, 25800, 25805, 25806, 25825, 25835, 25854, 25866, 25871, 25873, 25882, 25883,
25884, 25891, 26004, 26011, 26042, 26044, 26048, 26050, 26053, 27543, 27632, 27635,
27657, 27658, 27665, 27667, 27683, 27685, 27705, 27723, 27726, 27785, 27815, 27891,
28569, 28782, 29974, 46982, 46992, 46994, 47035, 47037, 47046, 52808, 63348, 63349,
63368, 63369, 63400, 66337, MZUSP: 1515, 16612, 16615, 16617, 16618, 16619, 16620,
20592, 20599; USNM: 290898, 528403, 528405. ADULTOS - AMNH: 133244, 133245,
133247, 224486, 224487, 248302, 260024, 261231, 261232, 261233, 261234, 261235,
261236, 261240, 261241, 261242, 261243, 263547, 264481, 264482, 264483, 264485;
FMNH: 20246, 20248, 20249, 20250, 20255, 20256; MN: 25143, 25253, 25254, 25257,
25258, 25263, 25269, 25270, 25438, 25446, 25447, 25455, 25465, 25467, 25469, 25470,
25474, 25490, 25501, 25502, 25796, 25799, 25824, 25829, 25830, 25832, 25833, 25834,
25851, 25859, 25861, 25880, 27715, 27717, 27720, 27722, 27724, 27853, 27857, 27906;
MVZ: 144306, 144308, MZUSP: 11699, 11700, 16613, 16614, 16616, 16621, 16622,
16623, 20591, 20593, 20594, 20596, 29471, 30551, 30553; USNM: 304585, 390568,
461347, 528402, 528404, 528406.

Monodelphis glirina — JOVENS - APC: 158, 202; USNM: 393426, 393429, 519726,
521432, 521503, 543302, 543303, 546208. ADULTOS - FMNH: 140784, USNM:
392044, 392045, 392048, 461664, 461666, 461667, 461668, 519725, 519727, 519728,
521429, 521430, 521431, 521501, 521504, 521505, 521506, 521508, 521509, 521510,
543299, 544478, 544479, 544480, 544482, 544483, 544484, 544487, 544488, 5444389,
544491, 544492, 544493, 544494, 544495, 545556, 545557, 545558, 545559, 545560,
545561, 545562, 545563, 545565, 545566, 545567, 545568, 545569, 545570, 545571,
545572, 545573, 545574, 545575, 545577, 545578, 545579, 545580, 545581, 545582,
545583, 546192, 546193, 546194, 546195, 546196, 546197, 546198, 546199, 546200,
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546201, 546203, 546204, 546205, 546207, 546209, 546210, 546211, 546212, 546213,
546216; MVZ: 197456, 197457.

Philander opossum fuscogriseus - JOVENS - AMNH: 18096, 18097, 18099, 18902, 28407,
29258, 29260, 30715, 32606, 34371, 79100, 136167, 139279, 139461, 139462, 139464,
140381, 140382, 140383, 141875, 141915, 210415, 256980, 260038; FMNH: 41678,
90078, 106526, 114712; MVZ: 98168, 98171, 116735, 130267, 183342; USMN: 33138,
33141, 36350, 36487, 36488, 50878, 50879, 50880, 50881, 50883, 51380, 170905, 171226,
178725, 179395, 179554, 271140, 296194, 297878, 297879, 297880, 298702, 301121,
301123, 301126, 301550, 302446, 302449, 302639, 302641, 302642, 302645, 302649,
303061, 303063, 303408, 303409, 303410, 303411, 303412, 304633, 304639, 304723,
304725, 305156, 306423, 306425, 306427, 306431, 306432, 315015, 315021, 315024,
315034, 315035, 315038, 315053, 315055, 315056, 315066, 315069, 315070, 322948,
322953, 322964, 322973, 322974, 322976, 337508, 337509, 337511, 337514, 337515,
337648, 338808, 338809, 338811, 339900, 339904, 360118, 360120, 360125, 360127,
360129, 360465, 361162, 361164, 361171, 361179, 362329, 362333, 396417, 456872,
456873, 456875, 456877, 456881, 456884, 456886, 456895, 456896, 456898, 456899,
456901, 464542, 464545, 498825, 503422, 554225. ADULTOS - AMNH: 18903, 18904,
19227, 24232, 28317, 28318, 28328, 28329, 29259, 29268, 29537, 33029, 34372, 34373,
37749, 133119, 136163, 136164, 136165, 136166, 136168, 136169, 139221, 139249,
139320, 141917, 141994, 147798, 150034, 176707, MVZ: 116809; USNM: 12883, 33140,
50877, 170903, 170907, 170908, 170946, 171225, 171483, 178723, 179907, 296192,
296195, 296345, 298700, 298701, 301119, 301124, 301128, 301129, 301382, 301549,
301641, 302450, 302452, 302640, 302643, 302644, 302646, 302648, 303060, 303062,
303234, 303235, 303288, 304640, 304641, 304642, 304643, 304644, 304646, 304647,
304648, 304649, 304715, 304716, 304718, 304719, 304720, 304721, 304722, 304724,
305154, 306428, 306429, 306433, 306434, 309167, 315014, 315016, 315022, 315023,
315025, 315026, 315027, 315028, 315030, 315033, 315036, 315037, 315040, 315042,
315043, 315045, 315047, 315048, 315049, 315050, 315051, 315052, 315057, 315058,
315059, 315060, 315061, 315062, 315063, 315065, 315067, 315068, 315071, 315072,
319370, 322946, 322950, 322952, 322955, 322956, 322959, 322960, 322961, 322963,
322965, 322966, 322967, 322968, 322970, 322971, 322972, 322975, 337505, 337506,
337517, 337518, 337519, 337645, 337649, 337650, 337839, 337840, 338749, 338751,
338754, 338755, 338756, 338810, 339896, 339897, 339901, 360119, 360123, 360126,
360128, 360131, 360132, 362331, 362332, 362335, 392856, 392857, 396416, 396510,
396511, 449571, 456871, 456874, 456878, 456879, 456880, 456885, 456887, 456888,
456889, 456897, 456902, 456903, 456904, 456905, 464251, 464521, 464523, 464527,
464528, 503424, 516607, 516608, 516610, 516612, 516613, 564585, 575403;

Philander opossum opossum - JOVENS - AMNH: 30716, 30717, 30718, 37067, 62367,
62372, 91749, 91750, 92293, 93968, 96558, 96559, 96564, 96568, 96578, 96582, 96589,
96593, 96611, 96615, 96713, 133046, 133069, 133073, 133075, 133082, 133084, 133192,
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172276, 203345, 248702, 254510, 263963, 266384, 266385, 266388, 266389, 266391,
266394, 266395, 266398, 266400, 266401, 266994, 266997, 267329, FMNH: 13801,
18551, 18552, 41613, 64589, 95308, 114702, 114710, 114713; MN: 5610, 20014, 20038,
20049; MVZ: 144305, 197406; MZUSP: 8970, 17026, 17028, 17086, 17281, 17282,
19297; USNM: 244950, 275675, 360464, 371322, 388402, 393560, 393567, 393568,
393571, 393572, 393573, 393575, 393578, 393579, 393580, 393581, 393585, 393586,
393587, 393591, 393592, 393593, 393594, 393596, 393598, 393599, 393600, 393601,
393604, 393605, 393608, 418545, 461437, 461441, 461453, 498826, 521512, 544498,
544502, 545590, 545593, 545594, 545595, 545596, 545598, 545599, 546223, 546224,
546225, 549300, 549301. ADULTOS - AMNH: 30713, 61541, 96556, 96561, 96563,
96565, 96567, 96569, 96571, 96572, 96574, 96576, 96581, 96583, 96585, 96586, 96588,
96591, 96594, 96595, 96596, 96599, 96601, 96602, 96603, 96606, 96607, 96608, 96609,
96614, 96620, 96701, 96702, 96703, 96705, 96706, 96707, 96708, 96711, 96714, 96717,
96719, 96720, 96721, 96723, 96724, 96725, 96726, 96727, 96730, 96731, 96732, 96733,
96736, 96737, 96738, 96755, 96756, 97290, 133108, 203347, 203348, 203349, 266379,
266381, 266383, 266386, 266387, 267014, 267328, FMNH: 95309, 95310; MVZ:
197402, 197403, 197404, 197405, USNM: 258102, 393558, 393559, 393561, 393562,
393563, 393564, 393565, 393569, 393570, 393574, 393576, 393577, 393582, 393583,
393589, 393590, 393595, 393602, 393603, 393606, 393607, 393609, 393610, 393611,
393612, 461436, 461439, 461440, 461442, 461443, 461445, 461446, 461447, 461448,
461449, 461450, 461451, 461452, 519731, 519732, 521434, 521435, 543305, 544496,
544497, 544499, 544500, 544501, 544503, 544504, 545586, 545587, 545588, 545589,
545591, 545592, 545597, 546226, 546227, 546228, 546229, 546230, 546231, 546232,
546235, 546236, 546237, 546238, 546239, 549296, 549297, 549298, 549299.

Thylamys elegans - JOVENS - FMNH: 24064, 24395; MVZ: 119154; USNM: 391773,
541585. ADULTOS - AMNH: 97752, 97753, 97754, 97755, FMNH: 21554, 22330,
22331, 22332, 22333, 22335, 22337, 22338, 22667, 22668, 23858, 23860, 23866, 23867,
23868, 23869, 23870, 23871, 23872, 23873, 23874, 23875, 50973, 81443, 119485, 119486,
119487, 162497, 162499, 162505, 162511, MVZ: 118653, 119152, 119153, 150031,
150032, 150035; USNM: 391776, 541580, 541581, 541582, 541583, 541584, 541586,
541587, 541588, 541589, 541590, 541591.

Thylamys karimii — JOVENS - MZUSP: 32220, 32221, 32228, 32235, 32242, 32582.
ADULTOS - MZUSP: 30558, 30571, 30579, 32223, 32225, 32226, 32227, 32230, 32231,
32238, 32243, 32244, 32245, 32247, 32248, 32250, 32557, 32560, 32563, 32564, 32565,
32566, 32567, 32572, 32575, 32576, 32577, 32578, 32580, 32581, 32602,

Thylamys pallidior - JOVENS - MVZ: 119913, 119914. ADULTOS - AMNH: 262405,
262406, 262407, 262408, FMNH: 53155, 54255; MVZ: 115634, 116614, 116615,
119912, 119915, 136249, 136250, 139215, 143695, 143696, 145531, 150841, 173937,
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173938, 173939; USNM: 121157, 236331, 541595, 541596, 541597, 541598, 541599,
541600.

Thylamys pusilla — JOVENS - AMNH: 246442; FMNH: 164085, MVZ: 134222.
ADULTOS - AMNH: 246443, 246447, 246448, 246449, 261268, FMNH: 162495,
164086, 164095, 164096, 164097, 186711; MVZ: 144311, 144312, 163772.

Thylamys venustus - JOVENS - AMNH: 40790, 246451, 263552, 263557, 263559, 263560,
275428, 275430; USNM: 290900. ADULTOS - AMNH: 275427, 275429, 275431,
275432, 275434, 275436, 275438, 275439, 38996, 260030, 261245, 261246, 261249,
261253, 261254, 261255, 261260, 261261, 261264, 262400, 263550, 263551, 263553,
263554, 263555, 263556, 263558, 263561, 263562, 275433, 275447, 275448, 275450;
MVZ: 119910, 134658.

Tlacuaztin canescens - ADULTOS - AMNH: 24136, 24894, 24923, 25287, 147571, 148809,
148969, 148970, 165653, 213751, 311372435, 3115/2436; MVZ: 100062, 106849;
USNM: 9437, 9439, 33283, 70238, 70241, 70767, 73320, 88045, 89216, 89218, 95976,
96754, 125925, 508351, 508352, 508353, 508354, 511262, 512184, 512185, 512186,
512187, 512188.
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Apéndice 2

Matrizes teoricas de modularidade.

Estas matrizes foram construidas de acordo com hipoteses de integracdo morfoldgicas
propostas para mamiferos em geral e adaptadas para marsupiais. Foram consideradas cinco sub-
regides: base e calota (ou aboboda) craniana, nasal, oral e zigomatica, e as duas regides principais do
cranio, face e neurocranio. Foram consideradas ainda a presenca de integracdo entre caracteres
neurais e faciais (matriz somatica), e integracdo total do crénio, combinando as matrizes das cinco
sub-regides um uma Unica. Estas matrizes foram construidas atribuindo-se valores “0” ou “1” para
cada par de caracteres, de acordo com as hipdteses de integracdo. Desta forma, caso um par de
caracteres pertencesse a uma hipotese funcional, o valor “1” era atribuido a eles, se ndo pertencesse,

o valor “0” era atribuido.
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1. Sub-regido da base
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3 — Sub-regido nasal
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4 — Sub-regido oral
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5 — Sub regido do zigomatico
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6 - Regido da face
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7 — Regido do neurocrénio
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8 - Matriz de integracdo somatica
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