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MALANGE, J. Relacgbes filogenéticas de Rodentia: uma abordagenorsportamental.
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Paulo, 2009.

RESUMO

As relacdes filogenéticas em Rodentia sdo complesersdo a posicdo de Hystricognathi
controversa quando analisada por dados morfologicasoleculares. O presente estudo
propde uma reavaliacdo desta filogenia a partirudea perspectiva comportamental.
Sequéncias probabilisticas do comportamento delimptrza @rooming) foram obtidas,
através do programa EthoSeq, em um grupo de 1Ziespd#e roedores. O grupo interno é
constituido por cinco SciurognathCdlomys callosus (Cc), Mesocricetus auratus (Ma),
Rattus norvegicus (Rn), Mus musculus (Mm), e Meriones unguiculatus (Mu)] e sete
Hystricognathi Cavia aperea (Ca), C. porcellus (Cp), C. intermedia (Ci), Coendou
prehensilis (Cop), Trinomys yonenagae (Ty), Thrichomys pachyurus (Tp) e Thrichomys
laurentius (Tl), sendo esta espécie representada por duas pogsilegietadas na Bahia (BA)

e no Piaui (Pl), respectivamente). Duas espécigegentaram 0s grupos externéslis
silvestris f. catus e Oryctolagus cuniculus. A andlise de sinal filogenético em sequéncias de
autolimpeza mostra que é necessario 0 uso de ujuntorde comportamentos organizados
em diferentes graus de complexidade (unidadesdasjadiades, e seqliéncias mais longas)
para a resolucdo das relagbes nos diferentes riasedsdmicos estudados. Para a andlise
cladistica usou-se o programa TNT e uma matriz cstappor 23 caracteres continuos
(frequiéncia de autolimpeza) e 7.152 numéricos @mxjés de autolimpeza). A Unica arvore
parcimoniosa obtida foi:F¢, (Oc, (Cop, (Ci, (Ty, (((Ca, Cp), ((TI-BA, (Tp, TI-PI)), ((Mm,

Rn), (Mu, (Cc, Ma)))))))))). A obtencédo deste resultado mostra aqadedo do uso de

caracteres comportamentais no estudo de relagdgsrféticas mesmo em grupos complexos



como Rodentia. Frequéncia de autolimpeza é filagmmente informativo. Os resultados
confirmam monofilia de Rodentia mas ndo resolvemquestdo da monofilia de
Hystricognathi. Indicam ainda que as duas popukdé&hrichomys laurentius sdo distintas.
Sugere-se que outros caracteres comportamentais cembinacdo com caracteres
morfologicos e/ou moleculares devam ser incluidos analises filogenéticas a fim de
contribuir para esclarecimentos a respeito da e€@oludos roedores, principalmente os

histricognatas da América do Sul.

Palavras-chave Filogenia, Rodentia, comportamento animal, corgmento de

autolimpeza.



MALANGE, J. A behavioral approach to the phylogeny of RodentiaMaster Dissertation.

Instituto de Psicologia, Universidade de Sao P&dm, Paulo, 2009.

ABSTRACT

The phylogenetical relationships within Rodentiee atomplex, and the position of
Hystricognathi differs when estimated through d#éfg kinds of data (morphology or DNA).
This paper focuses on a still different kind ofadatve estimate the phylogeny of the group
through behavioral characters. We obtained proistibilgrooming sequences with the
program EthoSeq, in a group of 12 rodent specils.ifigroup consisted of five Sciurognathi
[Calomys callosus (Cc), Mesocricetus auratus (Ma), Rattus norvegicus (Rn), Mus musculus
(Mm), e Meriones unguiculatus (Mu)] and seven HystricognathiCvia aperea (Ca), C.
porcellus (Cp), C. intermedia (Ci), Coendou prehensilis (Cop), Trinomys yonenagae (Ty),
Thrichomys pachyurus (Tp) e Thrichomys laurentius (Tl), this last species represented by two
different populations, one from Bahia and anothemf Piaui state. The outgroup consisted of
two speciesFélis silvestris f. catus and Oryctolagus cuniculus. The analysis shows that the
use of different levels of behavioral complexitgalated behavioral units, sequences of two
units — dyads, and longer sequences — routines)ecessary for the resolution of the
relationships of the taxa studied. The program ™k used for the cladistic analysis of a
matrix with 23 continuous characters (frequencygoboming units) and 7152 discrete
characters (grooming sequences). We obtained ogéesnost parsimonious tred=q (Oc,
(Cop, (Ci, (Ty, (((Ca, Cp), ((TI-BA, (Tp, TI-PD), (Mm, Rn), (Mu, (Cc, Ma)))))))))). This
result shows that behavioral characters are adedoalve the internal relationships even of
complex groups such as Rodentia. There is phyldgesignal in frequency of grooming
units. Although Rodents result monophyletic in aamalysis, we could not solve the

relationships within Hystricognathi. The two pogidas of Thrichomys laurentius appear as
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distinct species. We suggest that other behavaratacters should be combined with other,
morphological and/or molecular databases, in orderclarify the relationships within

Rodentia, specially within the South America higignaths.

Key words: Phylogeny, Rodentia, animal behavigmpoming behavior.
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| - INTRODUCAO

1. RODENTIA

1.1Diversidade e distribuicao

Entre as ordens de mamiferos, Rodentia é a gqa@rssenta com maior numero de
espécies, 2.052, inclusas em 468 géneros e 29damgkcentes (Nowak, 1999). Este nimero
expressivo representa aproximadamente 43% dasiesp@entes conhecidas de mamiferos
recentes (Woodsn Wilson e Reeder, 1993), e € elevado para 50 fan#ie forem

considerados os grupos extintos (Carleton, Ep8d Luckett e Hartenberger, 1985).

Os membros da ordem possuem grande diversidade sean morfologia,
comportamento, modo de vida e distribuicdo geocpafi

O grupo estd distribuido em todo o mundo, com giweda Antértida.
Originariamente ausentes nas ilhas oceanicas e ava Melandia, estes animais foram
posteriormente introduzidos nesses locais pelo ho(kgsenberg e Redford, 1999).

1.2 Classificacao

A diversidade de Rodentia, com ampla ocorréncipatalelismos e convergéncias,
reflete-se nas dificuldades de sua classificacao.

Uma das classificagbes mais antigas de grupositeiseé a de Brandt, 1858p(d
Frabotta, 2005) que dividiu a ordem em trés subwddaseando-se em estruturas
morfolégicas como o arco do zigomatico, o forammfnaorbital e a insercdo do musculo
masseter, e propds a denominagao Sciuromorpha, byt e Hystricomorpha. Neste
contexto esquilos e marmotas sao classificados ceomromorfos; ratos, hamsters e
camundongos como miomorfos; e os roedores sul-eamas (por exemplo, cobaias, cotias,
ouricos, capivaras, preas, chinchilas, maras, twocos, pacas e ratos-de-espinho) séo

histricomorfos e recebem a denominagao especi@bg@mmorpha.
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Tullberg em 1899 &pud Frabotta, 2005) propés o reconhecimento de apenas d
subordens: Sciurognathi e Hystricognathi, baseaedespecialmente na estrutura 0ssea da
mandibula (angulacdo mandibular). Esta caracteaigtiainda aceita como diagndéstico das
subordens (Wood, 1955; Wilson e Reeder 1993; McKeanBell, 1997, Nowak 1999).
Caracteristicas anatdbmicas da mandibula e de &@enséo também reconhecidas para

classificar infraordens e familias em Rodentia (kyw1999).

Embora os termos “Hystricomorpha” e “Hystricogmatbejam usados por alguns
autores como sinbnimos nem todos histricomorfoshggidcognatas, como mostra a figura 1.
A condicdo anatbmica histricomorfa também pode esamontrada em alguns membros

sciurognatos como Ctenodactylidae, Anomaluridaedetdae (Fig.1).

Segundo proposta de Carleton e Musser (2005)ymogrystricomorpha — ndo mais
subordem - passa a ser uma hipétese taxondmicargues Ctenodactylidae aos roedores
histricognatas e recebe a denominagdo de Entodacry@tenohystrica. Esta classificacao
apresenta uma forte sustentacdo de dados morfofdgienoleculares, como por exemplo, o
trabalho de Huchosat al (2000) que, analisando sequéncias de DNA, deutsufilogenético

para Ctenohystrica (Fig.2).
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Fig.1 Grupos de roedores de acordo com caractagdtlystricomorpha e Hystricognathi
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Este esquema representa a complexidade do grups,antrovérsias com relacdo a classificacdo dos
taxons em Rodentia baseada em dados morfologietisad de Martin, 1992.
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Fig.2 A analise de sequéncias de DNA propde umagdgmominado de Ctenohystrica
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Esta topologia construida a partir de dados mtdeesicoloca Myomorpha (MYO), incluidos os
génerosMus e Rattus, e Sciuromorpha, incluidos os géneAmodontia e Marmota, dentro de Sciurognathi;
Hystricognathi (HYS) é considerado grupo-irmao deenGdactylidae, representados potenodactylus e
Massoutiera, formando o grupo Ctenohystrica. Adaptado de Huahah (2000).

A tabela 1 mostra as principais classificacoep@stas para Rodentia desde 1758 até

2004, baseadas em diferentes abordagens experisnenta
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Tab.1 Propostas de classificacdo para a ordem Raddémseadas em morfologia,

biogeografia, dados moleculares e paleontologia

Autor

Base

Dirvisdn

Linnaeaus (1738)
Cuvier (1817)
Brandt (1853)
Alston (1878)
Zittel (1893)
Tullberg (1899)

Wood (1937)
Lavocat (1951)
Schaub (1933)
Wood (1955)

Wood (1938)
Wood (1965)

Thaler (1968)
Lavocat (1969)

incisivos

presenga de clavicula
aparato zigotassetérico

i ero de incisivos

aparato zigotassetérico
dngulo damandibula inferior

aparato zigomassetéric o
dngulo damandibula inferior
dertigio

aparato zigomassetéric o

aparato zigotassetérico
medidas morfoldgicas
detitizdo

hiogeografia

Glires'

Claviculata'

Myomorpha / Sciuremerpha / Hystricomorpha'

Simplicidentata’

adicionon Protogomorpha 4 classificagda de Brandt’
Hystricognathi / Sciurognathi — dividin Hystricognathi

ressurgin Protogomorpha

adicionon Atypognathes & classificagio de Tullberg

dividiu Hystricomorpha em Pentalophodonta e N ototrogomorpha

adiciopon Therdiormorpha Castorimngaha, Cavioraorpha & Bathergomorpha &
classificagio de Brandt— abandonado Protdgomorpha

FProtogomorpha novamente reconhecido

Caviomorpha / (Brandt's) Myomerpha / Protrogomerpha mais quinze
familias mcerfne sedis

adicionou Glivim orpha e Geommorpha a classificagio de Brandt
removel Phiomorpha de Hystricomorpha

A - adicionon 4 clagsificacio de Brandt 11 O 3 ciuronorpha, Hystric om orpha) os 08
artérias cramais ropostos par Woods Castorimc-rphﬂl‘JII rotngggaarpha, Caﬁrgjm%rph%) eadicié}rjlm} St
rethizontim arpha e Anomaluromorpha

readoton a classificagio de Tullberg (Scinrognathi e Hystricognathi) e adicionon Franimorpha
adicionou Ctenodactylomorpha ao esquema geral de Brandt
propdsparafilia de roedores

Buggze (1974)

anatommia cramial
anatommia pale ontoldgica
seciéncias de proteinas

Wood (1975)
Chaline & Men (1979
Graur et al_ ({1991)

D'Erchia et al, (1996) genom as mDH & apoios parafilia de roedares o . _

Reyes et al. (1998) : genomas mDH & aummentou a amostragem tax onem%ca —apoioua pa.raﬁ.ua de roedores

Reves et al 2000) genom as mtD I & aunentou a amostragem tax ondmica — apoiow a parafilia de roedores
I‘.-Iﬁrpi:w.et ai‘_(f‘_[][] a by mDNAemiDNA mﬂor série de dados —forte evidencia para mlmoﬁlia de r_nednres e Glires
Hudelot et al. (2003) mtRN A incorporos modelos baseados em RN A — apoiow monofilia de roedores
Marivaux et al. (2004) dentipdo fossil diwigdo em: Ctenohystrica f Ischyromyiformes

Reyes et al (2004) genim as miDH & aunentou a amostragem tax ondmica — apoiou monofilia de roedores e Glires

'Classificado com lagomorfos (coelhos, lebres) na ordem Glires anteriormente a Gidle w({1912).

Até a década de 90, os estudos eram baseadosraatedaticas morfologicas, tais como aparato
zigomassetérico, denticdo e mandibula. A partiedi&o, novas filogenias, baseadas em dados malesula
foram propostas, sugerindo parafilia de Rodentim grupo polifilético é aquele que ndo compartilhm u
ancestral comum. Segundo definicdo de Amorim, 2d&®mina-se grupo polifilético “um grupo taxondmico
correspondente a um grupo monofilético maior dd gearetirou um grupo parafilético subordinado” uE
parafilético é aquele grupo polifilético em quedesincluidos alguns taxa — e ndo todos os memhragupo -
descendentes de um ancestral comum. Adaptado beter§2005).

1.3 Hystricognathi e Caviomorpha

.1 A origem dos roedores da Ameérica do Sul como exengptle complexidade do
grupo

As maiores controvérsias a respeito da histériduéiva de Rodentia referem-se aos
Histricognathi e especialmente aos Caviomorphgauoaracterizado por grande diversidade
ecoldgica. Hystricognathi é representada pelosddawipha do Novo Mundo, com o maior
(superfamilias Erethizontoide@avioidea, Octodontoidea e

nimero de familias

Chinchilloidea), e os Phiomorpha do Velho Mundo.
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Woods (1982pud Luckett e Hartenberger, 1993), analisando parametaeculares
e morfologicos ndo encontrou divergéncia filogergégntre os Histricognathi do Velho e do
Novo Mundo, sugerindo o abandono da nomenclaturao@arpha como infraordem.
Posteriormente esta proposta foi apoiada por Lu¢k®885) e Luckett e Hartenberger (1993),
mas o termo Caviomorpha é ainda usado (CarletoB84,1Quintana, 1998, Huchon e

Douzery, 2001, entre outros).

Considera-se que os primeiros roedores que chmgaraémérica Sul, durante a
transicdo do Eoceno-Oligoceno, quando o continestava ainda isolado, pertencem ao
grupo Caviomorpha (Wysst al, 1993). A complexidade filogenética do grupo teflee na
propria questao de sua origem, ndo havendo um memserespeito. Uma das hipoteses mais
aceitas € a origem africana e sua posterior migrag@ Oceano Atlantico. No entanto,

existem propostas alternativas (Fig.3).



19

Fig.3 As hipéteses sobre a origem e as rotas migaat dos Caviomorpha (Rodentia,
Hystricognathi) na América do Sul, durante o Tercjaperiodo em que existiu como

continente isolado
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A hipétese atualmente mais aceita € a da origeivaa dos Caviomorpha através da rota 1. O
emprego de dados moleculares sugere uma origeticagsiés Caviomorpha, com posterior migracao degru
para a América do Sul via Australia-Antartida (réta O estudo ndo descarta, porém, a possibilidkde
migrac&o para América do Sul via Africa (rotas3) eRetirado de Huchon e Douzery, 2001.

1.4 Filogenia

O compartilhamento de um ancestral comum por t@doseus descendentes define
um grupo monofilético e este conhecimento é funadahgpara a compreensdo da historia
evolutiva de um determinado tdxon de interesse.

A monofilia dos roedores foi primeiramente quesdida por Grauet al (1991) a
partir de dados moleculares (sequiéncias de nuddestie de 15 proteinas). Este trabalho
propds a elevacdo da subordem Hystricomorpha ael mi@ ordem e sua exclusdo de
Rodentia. Estudo do mesmo grupo, realizado em {B92t al), baseado na sequéncia de
aminoacidos de 18 proteinas com 2.413 locais adatiento, contestou tanto a monofilia

dos caviomorfos, quanto a dos miomorfos. Posteeatey o trabalho de D'Erchet al
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(1996), baseado em analises do RNA mitocondriahb&m questionou a monofilia de

Rodentia (Fig.4).

Fig.4 Proposta filogenética baseada em

Cavia porcellus e de outros 15 mamiferos
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Esta topologia ndo apéia a monofilia de Rodemtiigenciado pelos ramos em destaque. Adaptado de
D’Erchiaet al, 1996.

O trabalho de Graur e colaboradores recebeu agjtimnto pelo uso de um grupo

externo filogeneticamente muito distante (Allatdal, 1991), como pelo fato das amostras

serem muito reduzidas em namero de espécies, tendainica espécie como representante

de ordens e infraordens (Luckett e Hartenberge®3)19As mesmas criticas aplicam-se ao

trabalho de D’Erchiat al (1996) que usou somente uma espécie de Caviom(Fhal).

A reavaliacdo de evidéncias morfologicas e ontétjess por Luckett e Hartenberger

(1993) levou esses autores a concluir que néo inamgstentacdo para a polifilia de Rodentia.

Hasegawaet al (1992), analisando seqiéncias de aminoacidosteretss a altas taxas de

alteracdo, também discordaram da proposta de @realaboradores.
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Esta polémica resultou em um grande numero dellrab subsequentes, feitos a
partir de dados moleculares e morfolégicos queestestam a interpretacdo parcimoniosa da
monofilia de Rodentia, como ilustrado pela figur@Martignetti e Brosius, 1993; Quintana,
1998; da Silva Neto 2000; Huchon e Douzery, 200mh; dt al, 2002; Rowe e Honeycutt,

2002; Reyest al, 2004; Powset al, 2006, Naritat al, 2006).

Fig.5 A monofilia de Rodentia evidenciada em estog®eado em dados moleculares
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Esta topologia que apresenta Rodentia, HistricihgreaCaviomorpha como grupos monofiléticos foi
obtida a partir da andlise das sequéncias de #Assgnucleares. Observa-se também que Ctenohyétrica
formado por Histricognathi Blassoutiera, representante de Ctenodactylidae. Retirado de &a@l, 2006.

No entanto, a controvérsia ainda persiste (Fig.§ue estudos posteriores indicaram a
polifilia de roedores (Reyeat al, 2000; Adkins, 2001, 2003; Lig al 2002; Arnasoret al,

2002).
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Fig.6 A polifilia de roedores é indicada em estddseqiéncias de nucleotideos de dois

genes nucleares
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Esta topologia, obtida a partir de dados moleeslamostra a polifilia de Rodentia, como evidenziad
pelos ramos em destaque. Adaptado de Adkiak 2001.

Uma outra questdo envolvendo a ordem Rodentigedjzeito a proposta de um clado
formado pelos grupos-irmaos Rodentia e Lagomonmgéaominado Glires. Como indicado na
tabela 1 o grupo Lagomorpha, constituido por lelereselhos, foi reconhecido como uma
ordem independente somente apés Gidley (1912). Aofilia de Glires foi proposta a partir
de dados morfologicos (por exemplo, Hartenberdg@d6 apud Reyeset al, 2000 e Archibald
et al, 2001) e por estudos moleculares (Fig.5) que siaste esta relacdo entre as ordens

(Adkins et al, 2001; Pout al, 2006; Liu e Miyamoto, 1999; Madsehal, 2001). Apesar do
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conceito de Glires persistir, ndo ha consenso geitesde sua monofilia (Misawa e Janke,
2003).

O uso de dados moleculares nos estudos das reldid@genéticas de Rodentia
geraram muitas controvérsias, o que justifica oreggpde outras abordagens experimentais,

como a comportamental, proposta no presente estudo.

2. SISTEMATICA

O homem ao longo de sua historia tem classifieadimais e plantas através do uso de
uma grande diversidade de critérios. A sistemaéica ciéncia da sistematizacdo dos
organismos e a descricdo da diversidade genétifenaipica existente nos seres vivos
(Wagele, 2000).

A fenética e a sistematica filogenética representscolas de classificacdo que
seguem parametros distintos de ordenacéo e deamgempo dos taxa.
2.1A Fenética

O principal objetivo da fenética é reunir o mamimero possivel de caracteres
mensuraveis (por exemplo, morfolégicos, fisiolégieecoldgicos), os quais séo tratados de
maneira guantitativa, de acordo com critérios dmitaridades totais”.

Desta forma, toda e qualquer estrutura (analogacowloga) medida, em diversos
organismos, e um indice médio € estabelecido pdrearr maior ou menor semelhanca entre
0s organismos estudados. De acordo com a citacadnuaim (2002), pelo método
feneticista, “ligacdes de proximidade entre unigageminais indicam uma maior semelhanca
média no conjunto dos caracteres considerados”.

A principal critica feita a fenética é a de queéeses sem parentesco podem
apresentar indices semelhantes devido, por exe@mogrréncia de convergéncia e, mesmo

assim, serao classificadas como um uUnico grupoomaocgrupos préoximos. Nao ha uma
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preocupacado com o compartilhamento de histériauéival (ancestral comum) entre os taxa.
Assim como ndo ha o reconhecimento de caracteeesliggnostiquem um grupo como, por
exemplo, a presenca de pélos e dos trés ossicolasuddo médio em mamiferos. Os
critérios de quantificacdo ndo se baseiam na netéw&volutiva dos caracteres escolhidos.
Portanto,diversas formas de medidas ou medidas de tractetoés ou ainda a adicdo de
novas espécies pode resultar em alteracdo does$ndiconsequentemente do resultado final

da classificacdo, denominada de fenograma (topolegultante nos estudos de fenética).
2.2 A sistematica filogenética

Ao contrario da escola fenética, cujo método permiuso de estruturas homoplasicas
- estruturas que apareceram independentemente, samlac@o de ancestralidade a-
sistematica filogenética (cladistica) baseia-se hstoria evolutiva dos grupos que
compartilham um ancestral comum.

Por este método, o critério basico para a cor@rude cladogramas é o
estabelecimento de homologias. Neste contexto,idemasn-se homologas as estruturas
presentes em espécies distintas que foram tradssiiitravés de heranca a partir de um
ancestral comum.

Caracteres evolutivamente primitivos, ou basaisientladograma, sdo denominados
plesiomorficos. Caracteres evolutivamente derivadés denominados apomorficos. O
conceito envolve tanto a questao de tempo, quanforcha. Uma apomorfia € uma condicao

mais recente que outra homoéloga, pré-existentarta da qual ela se originou.

Desta forma, em cladistica, o agrupamento dosnmg®s € feito através do
compartilhamento de condi¢bes derivadas de um ateesmum, ou seja, de sinapomorfias
(sin= compartilhamento). O compartilhamento de caras primitivos (plesiomorfias) é

denominado de simplesiomorfia.
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Niveis de generalidade de caracteres abrangenis rieweondmicos distintos. Uma
simplesiomorfia para um determinado grupo € umapsimorfia para um outro grupo
taxondémico (ver de Pinna, 1991). Por exemplo, atear‘presenca de glandula mamaria”,
representa uma sinapomorfia de Mammalia dentro m@iéta, ou seja, uma apomorfia soO
encontrada em mamiferos. No entanto, se o grupesaudo for Rodentia, um clado dentro de
Mammalia, a presenca de glandula mamaria sera un@esiomorfia, ou seja, um carater

primitivo compartilhado por todos os membros dassda

A cladistica utiliza-se do método de maxima paécim para a construcdo de
cladogramas. Por este método, sdo escolhidas aegarvcom o menor numero de passos
evolutivos, ou seja, as mais curtas dentre as \@ssilsto minimiza o numero de
homoplasias (decorrentes de convergéncias e re@srpor exemplo) na determinacao de

relagbes entre 0s grupos.
.1 Critérios para o estabelecimento de homologia

A determinacdo de homologias passa por duas thststas. Na literatura, ha uma
variacdo na denominacdo destes processos, os auaisaremos de homologia priméria e
homologia secundariadgnhsu de Pinna, 1991).

Nas homologias primarias as similaridades sdontemmdas e determinadas. E um
processo observacional que deve ser realizado cténias estabelecidos, para que possam
ser reconhecidos por outros pesquisadores e, easgsario, revistos. As hipéteses iniciais de
homologia sdo validadas posteriormente (homologaursdaria), atravées de analises
comprobatérias que atuam na deteccdo de padroaged@sede andlise cladistica) nas
topologias obtidas.

Os critérios para o estabelecimento de homolograsarias foram propostos por
Remane em 195&ud de Pinna, 1991para caracteres morfolégicos e sdo mantidos age hoj

com alteragbes que permitem estudos com outros tpocaracteres, como moleculares ou
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comportamentais. Estes critérios séimilaridade de posicdo, qualidade especial e @mex

por intermediarios.

Posteriormente estes critérios foram discutidosxgandidos por Simpson (1961),
passando a considerar. similaridades geral e dwtasis complexas; similaridade na
ontogenia, na posicdo e nas bases genéticas; rii@ila nos minimos detalhes e nas

estruturas adjacentes; e ligacao por intermediéna® duas formas néo similares.
.2 Construcao de cladogramas
.2.10 uso de caracteres morfologicos

Os primeiros estudos sistematicos basearam-seaemsteres morfologicos e estas
classificacbes ainda sdo aceitas, em diversos grugo entanto, é consenso que dados
morfologicos podem apresentar um numero grandeadsglismos e convergéncias, e que
nao sdo suficientes, por si so, para explicar wisevolutiva de determinados grupos. Em
roedores a ocorréncia de paralelismo € especiadmigatiente, sendo encontrada em
caracteristicas dentarias, osteoldgicas e miolégMéoodin Luckett e Hartenberger, 1993).
A tabela 1 mostra a progressiva diminuicdo dos esttittlgenéticos baseados em dados
morfologicos em Rodentia. A abordagem cladisticam @emprego de caracteres de outra

natureza pode contribuir significativamente pacampreensédo da evolucao dos roedores.
.2.20 uso de caracteres moleculares

Buscando atributos alternativos que contribuissem esta questdo e, a partir de
tecnologias de seqiienciamento de genes, ha algoasasiologianolecular tem subsidiado
reconstrugdes filogenéticas de inimeros grupos.

A filogenia molecular baseia-se em estudos de &wuugis de nucleotideos ou de
aminoacidos, levando-se em consideracdo a taxavdiicdo do gene e o tempo de
divergéncia das espécies a serem comparadas. li2lestmento desses parametros € um dos

problemas encontrado neste método. Além dissoéses de aminoacidos tém uma taxa de
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evolucdo mais lenta do que as de nucleotideogseaha por uma delas nem sempre baseia-
se em critérios bem estabelecidos. Arvores comsisubara um mesmo grupo de organismos
com base em conjuntos diferentes de nucleotideodeoaminoacidos, podem resultar em

filogenias diferentes.

O método também é criticado por ndo considerastreg fosseis, fundamentais para a
compreensao da historia evolutiva de qualquer greppela ocorréncia de altas taxas de
paralelismo, da ordem de 40 a 50% (Romero-Hesteah 1978; Friday, 198@pud Luckett e

Hartenberger, 1993).

Segundo Amorim (2002), deve-se determinar a hogmoldos cromossomos e dos
trechos a serem sequenciados nos genes escollidogue seja possivel localizar diferencas
de bases homodlogas nas sequéncias. Para uma aradiseda somente em genes, seria
importante o conhecimento das fun¢gbes de cada wngdoes estudados. Assim, seria
possivel reconhecer aqueles que codificam diretemearacteristicas fenotipicas e aqueles

que ndo causam mudancas no fenaotipo.

Alguns autores sugerem que estudos comparativeegi@@ncias de DNA que nao
fazem referéncia ao fenétipo podem perder seu prmpgustamente por ndo ser possivel
identificar todas as fung¢des contidas em deternomdckchos de genes (Freudensetial,
2003; Wenzel e Noll, 2006). Se uma sequéncia degyerdica diretamente uma estrutura
fenotipica, entdo a comparacdo entre organismos gediar neste nivel, fenotipico, pois as
diferencas ou semelhancgas poderao ser identific&#aso entanto, uma sequéncia nao tem
representacdo fenotipica, e ndo influencia a aptitd organismo, entdo ela ndo é uma
sequUéncia filogeneticamente informativa.

A variabilidade genética correlaciona-se com acdiondo gene. Por exemplo, o
citocromo c¢ tem funcéo na respiracdo celular, uratea altamente conservado em todos os

organismos, e 0 gene correspondente esta entrermssraariaveis ja estudados. Assim, é de
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se esperar que este gene nao contribua de maiggiificante para analises filogenéticas, ja
que a respiracdo celular € uma caracteristica evathaente primitiva. A perda de funcao de
um gene (que implica em perda ou diminuicdo deisih#éncia na aptiddo do organismo)
leva a um aumento na taxa de substituicio do massufando em interpretacdes errbneas a

respeito da evolucdo de organismos.

No entanto, ainda néo € possivel uma analise geadgue contemple todos estes
requisitos. Embora as filogenias baseadas em dadokeculares representem uma
contribuicdo importante elas devem ser posteriotene&orroboradas por outros tipos de
analises. O “paradigma gendmicagrfsu de Pinna, 1997) no qual estamos vivendo parece
nao ser suficiente para esclarecer todos os prelsl@mlocados pela ciéncia, em especial os
relativos a evolucéo. Parece claro que somentepsssivel compreender a histéria evolutiva
de grupos taxonémicos complexos, seja ao nivetsiadcies género ou ordem, através do uso
de diversas fontes biologicas, tanto organismicamnip moleculares, tais como
comportamentais, morfologicas, moleculares, pat#opicas e ecologicas.

.2.30 uso de caracteres comportamentais

Segundo de Queiroz e Wimberger (1993) e de Pid®97), ndo ha nenhum
argumentaa priori que fundamente a exclusédo de dados de naturefaibmlem estudos de
filogenia.

Tanto comportamentos estereotipados como aqueless@o plasticos e contexto-
dependentes podem ser usados em sistematica, emhoma de ambos como base para
reconstrucdes filogenéticas tenha sido questiofaaltoexemplo, Atz, 1970).

H& anos os comportamentos espécie-especificogdgemss ao longo da histéria
evolutiva do grupo sdo usados em trabalhos conpasailLorenz, 1958). Entretanto,
evidéncias experimentais mostram que comportameéssicos também podem ser usados

em estudos de filogenia:



29

a) Testes empiricos indicam que a heranca nao ifngdo entre os desencadeadores
ambientais e as bases biologicas do comportam&ito,como, genes e redes neuronais
(Ereshefsky, 2007) e que as expressdes comportaimedino dependentes de ambos fatores
internos e externos;

b) As modificacbes do ambiente que sdo provoca@#ss Proprios animais e que tém
importancia na histéria evolutiva do grupo, porrapi, ninhos, tocas, colméias, teias, entre
outros, sdo herdadas de uma geracdo para outrdée Nestexto, Lalandet al (2000)
propuserangue os animais, incluindo-se o homem, sdo conslderagentes da sua prépria

selecéo natural e a este modelo os autores denomioaastrucao de nicho”.

c) Jablonka e Lamb (2005) estudando evolucéo alltudentificaram diversos tipos de
sistemas de heranca. Por exemplo, em estudos f@eém@a alimentar em coelhos, filhotes
recém-desmamados demonstraram preferéncia pelaarasnentacdo da mae, tanto devido
a tragos quimicos que atravessaram a placentaajpalats substancias encontradas no leite
materno. As autoras apontaram a importancia, paweokicdo, da heranca epigenética e de
sistemas de heranca comportamental - como imiagfwendizado social, heranga através de
memes -além da heranca genética propriamente dita, refdo;a idéia de que fatores
externos podem influenciar a expressao de compenens,;
d) Japyassu e Viera (2002) estudando plasticidael@afbria em aranhas, concluiram que a
exclusdo, nos estudos evolutivos, de comportameptese mostram plasticos pode resultar
em perda significativa de informacdéo filogenétidague a plasticidade é uma qualidade de
certos tipos de comportamentos e pode ser herdada.

Os principais argumentos que fundamentam o uscadacteres comportamentais

herdados na producéo de filogenias séo os seguintes

(1) O estabelecimento de homologias é uma tamfglexa, independentemente do tipo de

carater usado, seja ele de natureza morfolégicdecmar ou comportamental. Estudos
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baseados na homologia de caracteres comportamsatafossiveis, desde que haja critérios

para os estabelecimento das homologias (ver revadd&Venzel, 1992);

(2) O grau de homoplasia, estimado pelo indiceatssisténcia (Cl) ndo € estatisticamente
diferente quando o uso de caracteres morfologicosngportamentais sdo comparados em

estudos de filogenia (De Queiroz e Wimberger, 1993)

(3) De acordo com Wenzel e Noll (2006), caracteoesnportamentais podem ser
considerados “fésseis de informacdo” e forneceorsexdo necesséaria quando ha perda de

outros niveis de informacéo.

Filogenias reconstruidas com dados comportamermaiiscidem com filogenias
estabelecidas a partir de caracteres morfologigeséticos ou de parametros ecoldgicos,
demonstrando a viabilidade do emprego de categaoagportamentais como caracteres
filogenéticos. Lorenz (1958) utilizou comportamenl® corte para estudar a filogenia dos
anatideos (patos e gansos). Leyhausen (E@68 Alberts, 1996) classificou grupos de

felinos através de comportamentos de caga.

Comportamentos conhecidos comral-products, tais como teias de aranhas, ninhos,
casulos, foram também utilizados na reconstrucadilogenias. Stuart e Hunter (1998)
utilizaram construcao de casulo e padrdes comperitais de insetos aquaticos e concluiram
que o dados comportamentais foram mais informatifitgyeneticamente do que a
morfologia. Noll (2002) analisando padrdes compodatais e caracteristicas estruturais de
ninhos de vespas obteve resultados que corroboranatises prévias, baseadas em dados
morfologicos e combinacdo de dados morfolégicookeoulares.

Alberts (1996) reconstruiu a filogenia de felingsando caracteres de autolimpeza; a
Unica arvore possivel obtida demonstrou uma footadiogia e estabilidade dos caracteres

comportamentais. Sequéncias de autolimpeza tambéam futilizadas por Quadros (2002,



31

2008) para a analise filogenética de aves falconiés e geraram resultados congruentes com

estudos moleculares.

3. 0O COMPORTAMENTO DE AUTOLIMPEZA

3.1A histéria evolutiva da autolimpeza

A autolimpeza possui um padrdo caracteristico.{[Figue pode ser observado em

diversos grupos dentro de Amniota (Heinroth, 183@ Lorenz, 1958).

Colonneseet al (1996) mostraram que as regras de organizagdoodpartamento de
autolimpeza apareceram cedo na evolucao dos masjiarpde-se que ha 60 a 100 milhdes
de anos atras, antes da divergéncia das subordddsdéntia.

Este comportamento esta descrito para muitas espdei roedores, como por exemplo em
Kerodon rupestris, figura 8 (Steiner, 1972; Borchedtal, 1976; Geyer e Kornet, 1982; Chou
et al, 1985; Randall, 1981; Lacher Jr, 1981; Messia851%hanas e Terkel, 1996; Manaf e

Spinelli, 2000; Sabatini e Costa, 2000; Bursea, 2000; Stopka e Graciasova, 2001).

Fig.7 O comportamento de autolimpeza esté presemtdiversos grupos dentro de Amniota

A estereotipia do comportamento de autolimpezegarcoorresponde ao padrao conhecido na literatura
por scratch e é expresso de forma semelhante, por exempl@aefdeos e avesomo pode ser observado na
figura. Retirado de Lorenz, 1958.
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Fig.8 Comportamento de autolimpeza em adultos pi@cesKerodon rupestris, Caviomorpha

B
S

BTN

(Rodentia, Hystricognathi)

Esta figura ilustra o animal realizando trés sidhaghes diferentes do comportamento de autolimp®za:
- limpeza de genitaliagénital lick), B — lavar focinho e vibrissagate wipes ou face wash) e C — cocar
(scratch). Adaptado de Lacher, 1981.

3.2Definicao

A autolimpeza é geralmente executada de formaeesigada e corresponde a uma
série de comportamentos que sao dirigidos ao awgdprio animal (Spruigt al, 1992).

Na autolimpeza os movimentos sdo facilmente remdmkis, mas os elementos
desencadeadores e 0 modo como a estrutura orgamipamando padrdes, € ainda alvo de
muita investigacao (Fentress, 1973; Berridge, 18996mwell e Berridge, 1996; Colonnegte
al, 1996; Alberts, 1996; Greer e Capecchi, 2002; &fla Tuohimaa, 2004; Hawlereh al,
2007; Quadros, 2002, 2008, entre outros). Berrigtgal (2005) referem-se a autolimpeza
como sendo um comportamento espontaneo ocorrendo ama transicdo entre fases de

atividade e repouso.

Immelmann e Beer (1989) consideram importante sguéaca uma distincdo entre o

cuidado dispensado pelo animal ao seu proprio cdgpeld/autogrooming), e aqueles
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comportamentos decorrentes da manipulacdo do pélpete de um individuo por outro
(allogrooming). Neste estudo trataremos do comportamento de limpeza
(self/autogrooming).

3.3Subunidades

O reconhecimento de subunidades no comportameat@uticlimpeza € antigo.
Segundo a terminologia de Grant, Mackintosh e Drégmid Silverman, 1978) as principais
subunidades da autolimpeza descritas pa@atéus norvegicus (linhagem Wistar) séo: lavar
(wash), pentear groom), cocar écratch) e lamber a regido urogenitdick penis/urinary
papilla). Lavar € definido como a alternancia entre lamber asspdianteiras e passa-las
sobre a parte lateral da cabeca; pensegrifica lamber e pentear o pélo dos flancosapat
posteriores, abdémen e cauda com os dentes ingjisbegaré definido como os atos de

pentear os flancos e dorso com as garras das fppasasras; 0 lamber a regido urogenital

acompanha o montar e freqientemente indica ejaémulac

Subunidades descritas na literatura para algurspécies de Rodentia podem ser
verificadas na tabela 2 e indicam que a autolimgerea caracteristica que pode ser usada

em andlises filogenéticas do grupo.



Tab.2 O comportamento de autolimpeza e subunidade®edores, compilados da literatura

Face wash Scratching Combing Nosing Lick tail Shakig Anogenital
Agouti paca Sabatini e Costa,| Sabatini e Costa, Sabatini e Sabatini e ? Sabatini e Costg ?
2000. 2000. Costa, 2000.| Costa, 2000. 2000.
Kerodon rupestris Lacher Jr, 1981. Lacher Jr, 1981 Lacher J|, Lacher Jr, ? ? Lacher Jr,
1981. 1981. 1981.
Galea spixii Lacher Jr, 1981 Lacher Jr, 1981 nédo observpdo rakche ? ? Lacher Jr,
1981 1981.
Microcavia Lacher Jr, 19817 Lacher Jr, 1981F: Lacher Jf, Lacher Jr, ? ? Lacher Jr,
1981 19817 19817
Cavia porcellus Berridge, 1990 Berridge, 1990 Lacher Jr] Berridge, 1990 ? Berridge, 199( ?
1981
Cavia aperea Messias, 1995 Messias, 1995 ? Messias, 1995 ? Adedd95 Messias, 199
Trinomys yonenagae Manaf e Spinelli, | Manaf e Spinelli, ? Manaf e ? ? Manaf e
2000 2000 Spinelli, 2000 Spinelli, 2000
Dipodomys merriani Borcheltet al, Borcheltet al, Borcheltet al, ? Borcheltet al, Borcheltet al, ?
1976 1976 1976 1976 * 1976
Dipodomys microps Randall, 1981 Randall, 1981 Randall, 1981 ? Raniiag1 Randall, 1981 ?
Callosciurus erythraeus Chouet al, 1985 Chouet al, 1985 ? Chouat al, Chouet al, ? ?
1985 1985
Microtus pennsylvanicus | Paz-y-Mifioet al, Paz-y-Mificet al, | Paz-y-Mifoet ? Geyer e ? Geyer e
2002 2002 al, 2002 Kornet, 1982 Kornet, 1982*
Microtus ochrogaster Paz-y-Mifioet al, Paz-y-Mificet al, | Paz-y-Mifoet ? Paz-y-Mificet ? Paz-y-Mificet
2002 2002 al, 2002 al, 2002 al, 2002




35

Face wash Scratching Combing Nosing Lick tail Shakig Anogenital
Spoalax ehrenbergi Shanas e Terkel,] Shanas e Terkel, Shanas e Shanas e Shanas e ? Shanas e
1996 1996 Terkel, 1996 | Terkel, 1996 | Terkel, 1996 Terkel, 1996
Meriones unguiculatus Berridge, 1990 Berridge, 1990 Berridge, 1990 Begeidl990 ? Berridge, 199( ?
Mesocricetus auratus Berridge, 1990 Berridge, 1990 Berridge, 1990 Begeidl990 ? Berridge, 199( ?
Mus musculus (Swiss) Berridge, 1990 Berridge, 1990 Berridge, 1990 Begeidl990 ? Berridge, 199( ?
Rattus norvegicus8 Berridge, 1990 Berridge, 1990 Berridge, 1990 Beeidl990 ? Berridge, 199( ?
Soermophilus beldingi Berridge, 1990 Berridge, 1990 Berridge, 1990 Begeidl990 ? Berridge, 199( ?
Spermophilus beecheyi Burstenet al, 2000 | Burstemt al, 2000 ? Burstest al, Burstenet al, Burstenet al, ?
2000 2000 2000
Spermophilus Steiner, 1972 Steiner, 1972 Steiner, 192 Stelrgat?2 Steiner, 1972 ? Steiner, 1972
columbianus
Spermophilus undulates Steiner, 1972 Steiner, 1972 Steiner, 192 Stelrgit?2 Steiner, 1972 ? Steiner, 1992

§ Linhagend.ong-Evans/ Sprague Dawlefpouco freqiente
Face wash/wipes. lamber as patas anteriores juntas ou separadanfiempando a regido da cabeca (da regido atrasrdlms até o focinho e vibrissas, e no sentiderso

— do focinho até a parte posterior da cabegadiching: cocar, com uma pata posterior, a regido ver#t@ral e dorsal do corpo, e ainda a regido dageapecluindo atras
das orelhas, topo da cabega, flanco, ventre, pati@siores),combing: esticar os pélos da regido dorsal e ventral cerpatas anteriores (“pentearfjosing: esfregar o

focinho entre os pélos da regido dorsal, lateralemiral do corpotick tail: mordiscar ou lamber a regido distal ou proxinaktdudashaking (ou headshake): chacoalhar o

corpo e/ou chacoalhar a cabegaital lick ou anogenital: lamber a regido anogenital (na n@a@as descri¢cdes a categoria € encontrada como).
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3.4Padréo sequencial

Berridge (1990), estudando varias espécies de reedeamundongo, rato, gerbil,
hamster, cobaias e esquilos terrestres), identifiema seqiéncia de comportamentos de
autolimpeza, que denominou de cadeia sintaticajah @le fragmentou em quatro fases. As
sequéncias mostram uma progressao cefalocaudakjauiniciam-se pela cabeca, seguindo
para o corpo até as regibes anogenital e caudgl9(A). As seis espécies de roedores
apresentam um padréo compartilhado, sendo queqasmes alteracdes encontradas levaram
o autor a se referir a elas como “assinaturas espépecificas”. No esquilo terrestre
Soermophilus beecheyi, uma nova fase correspondente a limpeza da cadid® (B), foi

adicionada as outras quatro por Bursdeal (2000).

Fig.9 A Cadeia sintéatica eRattus norvegicus (linhagem Wistar)

F _.r"f'-- B T .-_h\ i .-”.-' -'J_\_\-‘H
) T — ey )~

As quatro fases da seqiiéncia que se inicia commemidos das patas anteriores lavando o focinho,
passando para vibrissas, olhos, orelhas e, naallése, ocorre pentear o flanco. A terminologiaGtant,
Mackintosh e Draperapud Silverman, 1978) foi usada para definir lavar (f@mas patas anteriores e passa-las
sobre a cabeca) e pentear (lamber e pentear o ftams os dentes incisivos). Retirado de Berrietge, 2005.
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Fig.9 B Cadeia sintatica e8per mophilus beecheyi

Phase |_l_|II | |

g

p# 2

Neste roedor foram descritas 5 fases: o animalairdcsequéncia com movimentos das patas anteriores
lavando o focinho, as vibrissas, os olhos, as asglpenteando o flanco e, ainda, limpando a caudae esta
ausente erRRattus norvegicus. A terminologia de Grant, Mackintosh e Drapapud Silverman, 1978) foi usada
para definir lavar (lamber as patas anterioresss&as sobre a cabecga) e pentear (lamber e penflsarco
com os dentes incisivos). Retirado de Burstaat, 2000.

O fato das sequéncias ndo serem idénticas em &sdaspécies, mas apresentarem
similaridades dentro de um padrao relativamen&restipado, e apresentarem um dado grau
de complexidade, possibilitam o emprego do compwtdo de autolimpeza para o
estabelecimento de homologias (Wenzel e Noll, 2006)

3.50ntogénese

No estudo de Fentress (1973) as patas dianteirammendongos recém-nascidos
foram amputadas e, ainda assim, quando adult@s)iosis apreserni@m os mesmos padrbes
de autolimpeza facial com movimentos da cabecapdiebras e da lingua, que definem o
“lavar”, como se as patas estivessem presentesn@sno as articulagdes onde foram feitas

as amputacdes exibiam os movimentos correspondentes

Entre os gatos, a autolimpeza facial foi obsenadaanimais com poucas horas apos
0 nascimento, ainda cegos, ou seja, isolados wsude (Alberts, 1996).

Os resultados obtidos por Colonnesal (1996) mostram que os padrdes sequenciais

de autolimpeza emergem bastante cedo dentro dowtdgienento ontogenético em roedores.
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No rabo-de-fachoTtinomys yonenagae), um roedor precoce que é endémico da caatinga, a
laténcia da autolimpeza € de uma semana (ManaihelB®liveira, submetido). Em cobaias
(Cavia porcellus), uma espécie também precoce, a sequéncia ordanta autolimpeza
aparece no primeiro dia de vida e seu desenvoltonémita-se a pequenas mudancas na
forca e no controle postural. Na linhagem Wistarates Rattus norvegicus), uma espécie
altricial, a autolimpeza é observada apds a segsadwmna do nascimento e € plenamente
desenvolvida até a terceira semana de vida.(alomys callosus a autolimpeza comeca a

aparecer no terceiro dia de vida (Malange e Spi@éileira, 2007).

Thelen (1981) fez testes empiricos em bebés humamopropds que o
desenvolvimento de padrbes motores organizados egi€scia (movimentos) ocorre de

maneira independente ao desenvolvimento de caddaugatmotora envolvida.

Malange e Spinelli Oliveira (2007) analisaram ssupgimento e a evolugdo dos
padrées de autolimpeza (cadeia sintatica) sdo émilmtes do desenvolvimento das
subunidades que os compdem. Seus resultados apuontiferencas nas laténcias entre
individuos de uma mesma ninhada, assim como dfasetemporais na expressdo das
subunidades da autolimpeza entre as ninhadas. iitaig®o postural esta diretamente
relacionada com o controle da autolimpeza (Dawkilxawkins, 1976). Mesmo fornecendo-
se suporte postural ao animal, o padréo sequeade@litolimpeza ndo ocorreu separadamente
do desenvolvimento dos movimentos. Entretanto, Mo possivel afirmar se héa
independéncia de controle neuronal entre ambos.

Dados das sequéncias e laténcias de autolimpexmhecidas em trés espécies de
roedores com diferentes histdrias evolutivas, saetmados na tabela 3 e indicam que o0 uso
de sequéncias de autolimpeza em estudos de filbgeoantempla requisitos para o
estabelecimento de homologias: similaridades cderaficas e complexidade estrutural. A

espécie de desenvolvimento mais precoce, a cobgiaessa uma seqiéncia completa ja no
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segundo dia de vida. As sequéncias correspondéases descritas por Berridgeal (2005)

para linhagens Wistar dattus norvegicus.

Tab.3 Padrbes sequenciais de autolimpeza e lat§aniadias) em trés espécies de

Rodentia, compilados da literatura

Espécies/ [Rattus norvegicus [Cavia porcellus Calomys callosus
Padrdes (altricial - murideo)(precoce - caviideo)|(altricial - murideo)
LA> LV 1 O* 10* 30 *

LA> LV> LO> LOr 70* 20 * 110*

LA> LV>LO> LOr > LD [14°* 20 * 120 *

LA = lamber patas anteriores; LV = lavar vibrissa®; = lavar olhos; LOr = lavar orelhas; LD = pemteggido

dorsal.* Primeiro aparecimento das subunidades em sequéncia.

Os dados d®attus e Cavia foram extraidos de Colonesgtel, 1996, e os d€alomys callosus de Malange e

Spinelli Oliveira (2007).

Fatores enddgenos possibilitam a expressdo dampeza, mas a influéncia destes
fatores vai depender do desenvolvimento do aniAalutolimpeza aparece com a ontogenia
e pode ser aperfeicoada com a pratica, qualquesegjaea sua funcdo (Malange e Spinelli
Oliveira, 2007).

3.6 Funcdes

Cromwell e Berridge (1996), identificaram circuitosuronais relacionados a “cadeia
sintatica” de autolimpeza. A lesdo desses circuitiessrompeu a realizacao da seqiiéncia, mas
nao comprometeu a expressdo isolada das subunidastes dados indicam que padrdes

sequenciais de comportamento possuem funcdes Bspeci
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Com relacdo aos aspectos funcionais da autolimpé@paexiste um consensA.
autolimpeza em roedores € considerada importanta pamanutencdo da temperatura
corporal. A evaporacado da saliva depositada nasplo “lavar” representa um mecanismo

de perda de calor (Shanas e Terkel, 1996).

Aceita-se também que a autolimpeza represente um deecomunicacao social, de
atracdo das fémeas e de afastamento de possiveetidores, através da dispersao de

feromonios na pelagem (Ferlahal, 2001; Wolffet al, 2002).

Existem evidéncias que apontam para uma funcadgticd, no sentido de que este
comportamento permite a remoc¢do de possiveis eesifEs hematdfogos. Hawlers al
(2007) testaram esta hipotese em gerlileriones crassus. A partir da infestacdo destes
animais por pulgas, observaram que o tempo gastcacautolimpeza néo foi igual para todos
0s animais infestados. Animais adultos despenderais tempo neste comportamento do que
0S animais jovens, 0 que permitiu a remocao dé@¥e das pulgas. Os juvenis despenderam
mais tempo alimentando-se do que realizando aytelim e isto leva a crer que ha
claramente uma relacédo custo/beneficio na exildgdautolimpeza.

Condicdes estressantes alteram tanto as medidastoalanpeza (duracao, laténcia e
freqiéncia de surtos) quanto a microestrutura desteportamento. Linhagens Wistar de
ratos Rattus norvegicus) considerados em situacdes de “conforto” (ndo ess#)
completaram a sequéncia altamente estereotipaut@rniptamente no sentido cefalocaudal,
enquanto que os animais sob condi¢cées de estrésseonseguiram concluir a sequéncia
completa (ver Kalueff e Tuohimaa, 2004). Os autprepuseram um protocolo de medida de

estresse baseando-se na analise do padréo dengezdi.
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3.7 Substratos neurais

Considera-se que os nucleos da base constituagida i@do sistema nervoso que esta
relacionada com comportamentos estereotipadosgdenando padrbes sintaticos, incluindo-
se as fases da autolimpeza (Cromwell e Berridg@6)19

3.8Influéncia genética

Genes que influenciam a exibicdo da autolimpezanioreconhecidos em estudo de
Greer e Capecchi, 2002. Camundongos nocaute domigantesHoxb8 exibiram taxas
elevadas de auto e alolimpeza, que levaram a rent@élos e aparecimento de lesbes em
seus corpos e nos de individuos que compartilharanesmo ambiente (Greer e Capecchi,
2002). OHoxb8 provoca um mau funcionamento da circuitaria nutlasal-neocértex. Esta
caracteristica também ¢é encontrada em humanosdpoeta de transtorno obssessivo-
compulsivo (TOC), doenca caracterizada por episod® limpeza excessiva, entre outros
sintomas. Assim, 0s autores concluiram que este parece modificar a regido dos ndcleos
da base, incluindo o estriado, que tem um impagtpapel modulatério no comportamento de
autolimpeza.

A autolimpeza excessiva possui um componente so@Galipos formados por
camundongos mutantes e linhagens comuns apresentamacorréncia ddarbering, um
comportamento muito observado em biotérios, e cquesipelmente denota hierarquia de
dominancia dentro de um grupo (Evelyn Oliver, commagéo pessoal).

O comportamento de autolimpeza exerce diferentegipaa saude, reproducao e vida
social dos animais, pelo menos no que diz respesorertebrados.

A autolimpeza, portanto, assim como outros compeetdos, esta sujeita a selegcédo
natural, da mesma forma que caracteristicas anaénfisiologicas, genéticas também estéo.
Entretanto, ndo se conhece como a autolimpezausuc®omponentes, sdo herdados. Foi visto

gue existe influéncia de componentes genéticosusnais e este € um comportamento que
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pode ser moldado, tornando-se mais complexo pekndizagem e pelo desenvolvimento

(como observado por Malange e Spinelli Oliveirdd 20
3.9Medidas de comportamento

Os comportamentos podem ser descritos de variasirasnPodemos, por exemplo,
descrevé-los de acordo com a estrutura (aparéoama ou padrao temporal) ou segundo as
consequéncias (os efeitos do comportamento no atebiem outros individuos ou em si
proprio). Basicamente existem quatro tipos de nedid laténcia, a duracdo, a frequéncia e a
intensidade do comportamento (Martin e Bateson6)198

De acordo com Eisenberg (1963, 1967) dois conceita®m ser considerados em
estudos comparativos realizados dentro de uma g evolutiva: 1) padrbes
comportamentais discretos exibem profunda simgaléck 2) diferencas na frequéncia de
ocorréncia, e nao na forma do comportamento, pemmi estabelecimento de diferencas
taxon-especificas.

Analisar o comportamento através de sequUénciasibgitasa determinacdo de
homologias entre as categorias comportamentais, ggartir delas podemos reconhecer

similaridades e particularidades.
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4. PROPOSTA

O uso de sequéncias comportamentais para se estbélogenias tem mostrado
resultados robustos (Alberts, 1996, Malange Marguédberts, 2004, Robillaret al, 2006,
Legendrest al, 2008, Quadros 2002, 2008, entre outros).

Em estudo-piloto (Malange Marques e Alberts, 20@4¥jlogenia de Rodentia foi
reconstruida a partir de cinco espécies de roedQ@amsa aperea, C. porcellus, linhagem
Wistar deRattus norvegicus e linhagem Swiss ddus musculus, e Trinomys yonenagae, além
de espécies do grupo externOryctolagus cuniculus e Felis silvestris f. catus) usando
sequéncias de autolimpeza como caracteres. A afmgenética obtida concordou com as
topologias geradas por dados morfolégicos para R@jendicando que a autolimpeza pode
ser usada para o estabelecimento de rela¢gBesndogas.

Este resultado sugeriu que o estudo da filogensevéd do emprego de seqiiéncias de
autolimpeza com a inclusdo de um numero maior xt f@oderia responder as controvérsias

presentes nas relacdes de roedores.

Para esta proposta, foram incluidas no grupo iotasespécieCalomys callosus,
Cavia intermedia, Coendou prehensilis, Mesocricetus auratus, Meriones unguiculatus,
Thrichomys pachyurus e Thrichomys laurentius. O grupo externo foi composto pdfelis
silvestris f. catus e Oryctolagus cuniculus) além deCebus apella (macaco-prego). A posicao
de cada taxon de Rodentia dentro da ordem, de@cord Nowak (1999), esta resumida na

figura 10 e representa uma das topologias aceitas.
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Fig.10 Posicao filogenética das espécies de rogeddiézadas neste estudo em seus

grupos supra-especificos.

Ordem Rodertia

Subordem Schurognathi ¢ Aubordem
¢ Hystricognathi
Infraordem ¢
Myomotpha [nfranrdem
L Caviomotpha
Supetfamilia
Mutoides \
¢ Supetfamilia Supetfamilia Supetfamilia
Familia Musidae Familia Cticetidae Cawmde; Octodﬂrﬂfldea Erethjzcuritmdea
e Familia Caviidae Failia Familia
Aubfandia Mutinae Suhfamilia Echimyidas Erethizontidae
Mues muscadus Sigmodontinae l,
FRafty !
5 MOFPEGICUS Calomps callous — ¢ ¢
E'avijnae Subfamilia Euysopinae Coendou
: - Subfamilia Cricetinas @ia qperea Trinamps ponenagae prehaasilis
i:hf.anﬂla Ger}.Jijae Mesocricefus arahs Cavia intermerdia Thrichomys larentivs
SRR Cavia porcellus Thrichomys packpuris

Baseado em Nowak (1999).

Um novo etograma contemplando um nimero maior tkgoegas sera usado com o
objetivo de investigar se h& niveis de detalhamanttdémico - participacdo de estruturas
distintas, como dentes ou lingua - na estruturalimfieza capaz de diferenciar niveis
taxondmicos (espécies, géneros, familias, subordestes resultados serdo comparados com
os resultados obtidos do estudo-piloto, em quesfigpregado um ndmero menor € menos
discriminativo de categorias de autolimpeza. Coso istabeleceremos o melhor parametro
para andlises de autolimpeza neste grupo, contapgmesolucéo topoldgica das relacdes e

os indices entre as filogenias do estudo-piloto @ ebtudo presente. Categorias
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comportamentais organizadas em unidades isoladaswutidimpeza, sequéncias curtas
(diades), sequéncias mais longas e o conjunto detaiformacéo, serdo avaliadas quanto a
sua capacidade discriminatéria no estabelecimenteldcdes filogenéticas entre os diversos
niveis taxonémicos do grupo.

Os resultados da analise serdo comparados conerilg) propostas por estudos
moleculares e morfologicos, a fim de que seja ieawlia a congruéncia dos dados obtidos

com caracteres comportamentais (sequéncias denapkal).
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5. OBJETIVOS

Os objetivos principais deste trabalho séo:

1) Comparar as proposicbes de homologias primariagautelimpeza para roedores
utilizando diferentes etogramas;

2) Investigar a presenca de sinal filogenético em ctares comportamentais de
diferentes niveis de complexidade organizacionalidades de eventos, diades,
sequéncias longas), utilizando os programas dasesaNONA (Goloboff, 1998) e

WinClada (Nixon, 1999).

3) Reconstruir a filogenia de roedores utilizando cortggmmento de autolimpeza
(sequéncia e frequéncia) como carater e verifiean sesultado obtido € congruente
com outras propostas (moleculares e morfologicasjethcdes filogenéticas para o
grupo, utilizando para isso o programa de analiadistica TNT (Goloboffet al,

2003).
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Il - MATERIAL E METODOS

1. SUJEITOS EXPERIMENTAIS

Foram estudadas 12 espécies de roedores adwitogpoentes do grupo interno:

Calomys callosus Rengger, 1830 @, 23); Cavia aperea Erxleben, 1777 (3, 23); C.
intermedia Cherem, Olimpio e Ximenez, 19994344J); C. porcellus Linnaeus, 1758 (&,
23); Coendou prehensilis Linnaeus, 1758 @, 12); Meriones unguiculatus Milne-Edwards,
1867 (12, 24); Mesocricetus auratus Waterhouse, 1839 {@; linhagem Swiss dévius
musculus Linnaeus, 1758, @, 13); linhagem Wistar d&attus norvegicus Berkenhout, 1769,
(19, 23); Thrichomys laurentius Thomas, 1904 @, 23), sendo 2, 13 coletados em S&o
Raimundo Nonato, Piaui €1 13 coletados em Caetité, Bahig;pachyurus Wagner, 1845
(12, 13) e Trinomys yonenagae (Rocha, 1995) (2, 13).

O grupo externo foi composto por trés represerngante

Cebus apella Linnaeus, 1758 (1); Felissilvestresf. catus Linnaeus, 1758 (4, 339); e
Oryctolagus cuniculus Linnaeus, 1758 (@, 23).

2. ALOJAMENTO E MANUTENCAO

A maioria das espécies foram mantidas em Biotésimis condicbes padrdes de
alojamento e quatro espécies foram estudados n@ocam em Zooldgicos (Tab.4). Os
periodos de filmagens, as condicbes de manutenc@ooweniéncia dos animais estdo

resumidos na tabela 4.

3. PROCEDIMENTO EXPERIMENTAL

Todas as filmagens foram posteriormente compa#nhs em DVD-ROM. Os
animais mantidos em cativeiro foram colocados eixasade acrilico e foram submetidos a
sessOes de habituacdo de uma hora. Para as filspagdinou-se uma camera de video Sony,

Handy Cam, modelo NPF330. As demais filmagenspakslas com asterisco na tabela 4,
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foram cedidas por Nina Furnari (IPUSP, Sdo Pa#ajicia Ferreira Monticelli (IPUSP, S&o
Paulo) e Paulo Manaf (FFCLRP, USP, Ribeirdo Pre@y. dados de sequéncias de
autolimpeza enCebus apella (macaco-prego) foram retirados de Teramussi er&sl§g004)

e reavaliados de acordo com o etograma usado serpgecestudo, de maneira que algumas
categorias foram fundidas e outras desmembradasanio o catalago de Teramussi e

Alberts compativel com o0 empregado para as ous@scees.

As horas de filmagem de cada espécie, de duasleorh3, e os periodos (diurno,
vespertino, ou noturno) foram escolhidos de mareicantemplar um determinado nimero
de eventos, levando-se em consideracdo os ciclagividades-repouso caracteristicos de

cada espécie (ver Tab. 4 e 6).
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Tab.4 Espécies, horario das filmagens, condicdmsal Ide manutencdo e massa

corporal, em gramas (g), dos animais usados nemtesstudo

Espécie Horario  Condicéo Local Massa
(h) corporal (g)

Calomys callosus 13-17 Cativos IAL-SP 30-30

Cavia aperea* 06-09 Cativos IP-USP 400-700
14-16

Cavia intermedia* 06-11 Vida livre llha MS - SC 500-700
15-18

Cavia porcellus* 07-11 Cativos IP-USP 800-1.000

Coendou prehensilisg 08-13 Cativos Parque FB-RP  4.500-5.600
17-20

Meriones unguiculatus | 14-18 Cativos LECO-USP 80-100

Mesocricetusauratus | 09-10 Cativos IAL-SP 90-110
18-19

Mus musculus 09-12 Cativos IAL-SP 20-30

linhagem Swiss 16-17

Rattus norvegicus 13-17 Cativos IAL-SP 200-250

linhagem Wistar

Thrichomys laurentius | 07-12 Cativos FIOCRUZ-RJ 250-350
13-21

Thrichomys pachyurus | 07-12 Cativos FIOCRUZ-RJ 400-460
13-21

Trinomys yonenagae* | 14-16 Cativos LECO-USP 110-150

Cebus apella* 8§ 08-14 Cativos Zooldgico SP 1.000-3.500

Felissilvestrisf. catus | 08-16 Ambiente Diversos 2.500-7.000

doméstico
Oryctolagus cuniculus | 11-15 Cativos FMUSP 1.000-2.50(

llha Moleques do Sul, Santa Catarina: llha MS-S®@téio Depto. Psicologia Experimental, Instituto
de Psicologia da USP:IP-USP; Biotério Depto. MediciTropical, USP:DMT-USP, Fundacgédo Instituto
Oswaldo Cruz. Rio de Janeiro: FIOCRUZ; Biotério Idaboratério de Ecofisiologia e Comportamento,
Depto de Biologia, Faculdade de Filosofia, Ciéneidstras de Ribeirdo Preto, USP: LECO-USP; Biotéri
Instituto Adolfo Lutz, S&o Paulo: IAL-SP; ParqueblaBarreto, Ribeirdo Preto: Parque FB-RP; Zooldgic
Sao Paulo: Zoolégico SP, Biotério Faculdade de Bedida USP, Sdo Paulo: FMUSP.

8para estas espécies utilizou-se também regigitos £m gravagdo de audio; #valores expressos como
maximos e minimos: retirados da literatura (Nowl®99; Cherenat al, 1999; Teixeirat al, 2005; Manaf e
Spinelli Oliveira, 2000).

Thrichomys pachyurus foi coletada em Corumbd, Mato Grosso do Sulaurentius
foi coletada em duas regides distintas - Sdo RaimuiNonato, Piaui (latitude - 09° 00' 55",

longitude 42° 41' 58") e Caetité, Bahia (latitude4° 04" 10", longitude 42° 28' 30'Para



50

efeito das andlises filogenéticas, as populacoeamfoconsideradas taxa distintos. A
justificativa para a separacao € a grande variag@abdmica, fisiolégica e comportamental
entre populacdes dehrichomys (Mendeset al, 2004; Basile, 2003; Reé al, 2002) e o fato

da taxonomia d&hrichomys estar sendo revista (Bonviciatal, 2002; Borodiret al, 2006).

O género é considerado (Nowak, 1999) monoespecHigesar de estar distribuir em uma
faixa de aproximadamente 3.000 km, que englobaetifes biomas como a Caatinga, 0
Cerrado e o Charco, além de matas ciliares, ecestsideracado esta sendo contestada por
dados com diferentes abordagens experimentaisni2uaarealizacéo do presente trabalho foi
possivel observar diferencas de atributos morfoiggina vocalizagdo e no comportamento
agonistico frente ao tratador entre as duas popesadel. laurentius, 0 que também justifica

trata-las como dois grupos diferentes.

A presenca de coelho®iyctolagus cuniculus) como grupo externo é importante dada
a questdo sobre a monofilia de Glires - grupo ptpdesde Linnaeus em 1758 e sustentado
por estudos moleculares recentes. Os primatases@miados poiCebus apella, sao
considerados o grupo-irméo de Rodentia (ou grupdardo clado Glires), leglis silvestresf.
catus é o grupo externo evolutivamente mais distanteoddares e sera colocado como a base
da arvore.

.1 Etograma

O etograma utilizado é composto por categoriasutidimpeza que discriminam o uso
de estruturas anatomicamente distintas. Por exefiplober” (uso da lingua) e “morder”
(uso dos dentes) foram codificados como categordependentes. Com isso, sera avaliado o
impacto que tal distincdo tera sobre o sinal filgeo de uma estrutura maior — o padréo
motor (Blomberg e Garland Jr, 2002, definem siilagénético como “uma tendéncia para
espécies filogeneticamente relacionadas serem saaislhantes entre si do que entre outras

espécies em uma arvore filogenética”).
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Para contemplar categorias comportamentais de taslasspécies estudadas, neste

nivel de detalhamento, nosso etograma resultouneratalogo contendo 34 categorias:

1. Lamber patas anteriores (lamb_ant): o animal, a@eoi@m suas patas
posteriores, eleva a(s) pata(s) anteriores atgiaorela boca (juntas ou uma de
cada vez), passando-a(s) entre ela, podendo awda &4 boca até as patas.
Lamber equivale ao “lavar’ na terminologia de Graviackintosh e Draper
(apud Silverman, 1978) e freqientemente € possivel vaser protrusdo da

lingua do animal durante a execucédo do comportament

2. Lamber patas posteriores (lamb_pp): o animal edésppata(s) posteriores até
a regido da boca, passando-a(s) entre elas, podémdt levar a boca até as
patas, sempre uma pata de cada vez.

3. Lamber ventre (lamb_ventr): o animal faz uma cwmatdorso-ventral do

corpo até que sua cabeca atinja sua regido veletralbdo que possa lambé-la.

4. Lamber dorso (lamb_dorso): o animal gira o tron@aabeca de maneira que
possa alcancar com a boca a regido dorsal do sgo, ®inicia lambidas nesta
regiao.

5. Lamber flanco (lamb_flanc): o animal realiza umavetura da cabeca e
tronco e atinge a regiao lateral de seu corpo, ¢suahdr-a.

Movimentos com a cabeca (no sentido horizontatidata para a esquerda) auxiliam
0 reconhecimento das categorias 3, 4 e 5. Em algas@scobserva-se movimentos das patas
anteriores no sentido do crescimento dos pélo,eonguliteratura é definido conammbing
(pentear). “Lamber” e “morder” podem ocorrer indatlamente em um mesmo surto de

autolimpeza de uma mesma regiao do corpo do animal.

6. Lamber cauda (lamb_cauda): o animal pode segucauda entre suas patas

anteriores e passar a lingua sobre ela (geralnoeotee na limpeza da regiédo
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distal da cauda) ou fazé-lo dirigindo a cabecaatygido da cauda (geralmente
regiao proximal).

7. Morder patas anteriores (mord_ant): o animal, ajmi&m suas patas
posteriores, eleva a(s) pata(s) anteriores at@iaorela boca ou ainda leva a
boca até as patas e mordisca-as. Na maioria da&svabées “mord_ant” é

direcionada a uma pata de cada vez.

8. Morder patas posteriores (mord_pp): o animal eddgapata(s) posteriores até
a regido da boca e pode ainda levar a boca atéai@(s) e mordisca-a(s),
sempre uma de cada vez.

9. Morder ventre (lamb_ventr): o animal, apoiado enmasspatas posteriores,
realiza uma curvatura dorso-ventral do corpo, ddargue possa mordiscar 0s

pélos da regido ventral, no sentido de seu crestime

10. Morder dorso (mord_dorso): o animal gira o troec® cabeca de maneira que
possa alcancar com a boca as costas e, apoiantio@s patas anteriores em

suas costas, mordisca os pélos na direcdo deestinoento.

11.Morder flanco (mord_flanc): o animal realiza umavetura da cabeca e
tronco e atinge a regiao lateral de seu corpo. Eguida, mordisca os pélos
desta regido, no sentido de seu crescimento.

O reconhecimento do “morder” é facilitado pela obagedo de movimentos da cabeca
(direc@o vertical, de cima para baixo) e ainda pélservacdo de movimentos mastigatorios
muitas vezes feitos pelo animal ap6s mordiscabesgilo seu proprio corpo. Os movimentos
de lamber e mordiscar determinada regido do covdem ser intercalados e realizados varias
vezes seguidas, como citado acimacdinbing (pentear os pélos com as garras) pode ser
executado neste contexto, assim como nas catedtaimber’, como também ja citado

acima.
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12.Morder cauda (mord_cauda): o animal mordisca osespéde sua cauda (no
sentido proximal-distal) podendo segura-la entes qaatas anteriores ou fazé-
lo dirigindo a cabeca até a regido da cauda. Camsccategorias de “morder”
acima, sdo observados movimentos mastigatorioss @elomais seguidos de

“morder cauda”.

Pela terminologia de Grant, Mackintosh e Drafaaud Silverman, 1978)scratch
significa cocar, qualquer que seja a regidao doaogom uma das patas posteriores. O
etograma contempla as distintas regides atingieétes pata posterior, neste movimento de

scratch.

13.Cocar cabeca com as patas posteriosesatch cabeca (stch_cabec): o animal
esfrega a cabeca com uma das patas posterionesndacas orelhas, focinho e
dorso da cabega. Pode haver leve curvatura da aadmacdirecdo a pata
posterior.

14.Cocar ventre com as patas posterioresratch ventre (stch_vent): o animal

esfrega o ventre com umas das patas posteriores.

15.Cocar dorso com as patas posteriorasratch dorso (stch_dorso): o animal

esfrega a regido dorsal do corpo com uma das pasasriores.

16.Cocar flanco com as patas posteriorasratch flanco (stch_flanc): o animal
esfrega a regiao lateral do corpo com umas das pateriores

17.Lavar (limpar) a regido anogenital (limp_anoge):animal realiza uma
curvatura dorso-ventral do corpo, flexionando ocpee até tocar a parte
genital, lambeando-a, no sentido de baixo para dmaeu corpo. Podem ser
observados movimentos da boca e vibrissas do anifmabcorréncia de
coprofagia (ingestdo de fezes frescas) foi conatliernas espécies que

apresentam esse comportamento neste contexto.
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18.Chacoalhar (chacoalhar): € considerado chacoalieardp o animal sacode a
cabeca, ou o corpo inteiro, de um lado para oeimo,movimentos rapidos e

repetidos.

19.Cocar olho (co¢_olho): apoiado nas patas postetiareanimal flexiona as
anteriores e leva ambas patas ou ainda, apenasielas a altura acima ou
abaixo dos olhos, esfregando-as com sua parteal@eista regido, no sentido
dos olhos para a regiao bucal.

20.Cocar orelha (cog_orelh): apoiado nas patas postsrio animal flexiona as
patas anteriores levando ambas, ou apenas umaddevea, a regido das
orelhas enquanto sua cabeca se inclina no sentdsm-gentral. O animal

realiza a esfregacdo da regido acima das oreléasfatinho.

21.Cocar vibrissa (co¢_vibss): apoiado nas patas posds, 0 animal flexiona as
patas anteriores e, levando ambas ou apenas unat@asa regido onde se
localizam as vibrissas (focinho), esfrega-as coapsute central nesta regiao.

Nas categorias 19, 20 e 21 os movimentos, quariths fsom ambas as patas, 0s sao
rapidamente e geralmente varias vezes seguidas.

22.Cocar cabeca com pata anterior (cabe¢_c/pa): apoiasi patas posteriores, 0
animal levanta uma das patas anteriores, e fazmeoios de raspar os pélos
no sentido de crescimento dos mesmos. A cabegarfadigeira tor¢cdo para o

lado que esta sendo executado este movimento.

23.Cocar ventre com pata anterior (ventr_c/pa): o ahdirige uma de suas patas

anteriores a regiao ventral de seu corpo e esfeegmta no sentido de

crescimento dos pélos.
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24.Cocar dorso com pata anterior (dorso_c/pa): o driinige uma de suas patas
anteriores a regido dorsal de seu corpo (costpeci@dmente regido acima da
parte proximal da cauda) e esfrega a pata no semidrescimento dos pélos.

25.Cocar flanco com pata anterior (flanc_c/pa): o ahidirige uma de suas patas

anteriores a regido lateral de seu corpo e esfeegamta no sentido de

crescimento dos pélos, cocando-a.

26.Cocar cauda com pata anterior (cauda_c/pa): o adinnge uma de suas patas
anteriores a regido da cauda e esfrega a patantidsele crescimento dos
pélos. Este movimento envolve tanto a parte degtahto proximal da cauda.
Porém, observamos a ocorréncia desta ultima (@dairegido proximal) com
maior frequéncia.

27.Cocar uma pata anterior com a oposta (palcompa®)ineal levanta as patas

anteriores (bracos) e, com ambos fletidos ou ekifaesfrega uma das patas

sobre os pélos da pata oposta a esta.

28.Cocar pata posterior com anterior (pp_com_pa):imanleva a pata anterior
até a posterior e esfrega-a sobre esta. A regidgidd pode ser: coxa, pé ou

ainda parte interior da pata posterior.

29.Beber (beber): considera-se beber quando o ansrgb®xima do bebedouro,
direcionando seu focinho a ele, e faz movimentodadeger com a lingua

protraida. E observado um movimento na superfiiagiia.
30.Comer (comer): quando o animal atinge a regidoainecouro ou encontra
restos de alimentos durante o forrageamento eaintcncomitantemente

movimentos do maxilar como os observaveis durantestigacdo. O ato de

coprofagia néo foi codificado como “comer”.
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31.Explorar (explorar): o animal faz movimentos reges$i do focinho; a parte
terminal do focinho faz movimentos de baixo paraecie de um lado para o
outro muito levemente, e movimenta as vibrissagiepdo estar parado, em
locomocdo ou apoiado somente nas patas postelienesposicao vertical,
conhecida na literatura comearing). Também considera-se explorar quando
o animal forrageia, arranhando o solo com as patteyiores, com o focinho

perto das patas.

32.Locomover-se (locomoc¢ao): o animal realiza moviroete deslocamento de
um local a outro do ambiente em que esta, movelsstentado por suas quatro
patas. Durante a locomoc¢éo, o animal pode farajafaper movimentos de

elevacdo do tronco e das patas anteriores.

33.Parar (parar): quando o animal ndo apresenta nenfmwimento aparente, de
gualquer parte do corpo. Nos roedores e coelhos poalrerfreezing, ou seja,
guando o animal esté realizando determinado mowonen geralmente por
qualquer alteracdo ambiental (barulho, luz etc)pdlea em qualquer posicdo
gue esteja, sem nenhum movimento aparente, pomsalgegundos. Foi
considerado “parar” quando o animal fez “pausa”uarperiodo superior a 30
segundos.

34.Pausa (pausa): esta categoria foi registrada quaadonal realizava a mesma
subunidade de autolimpeza mais de uma vez, segeidam Isto foi
necessario, pois nossa andlise exclui transico#e enmesma categoria e,

assim, acreditamos ser importante o registro detigio.
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Os resultados obtidos a partir deste catalogo sendparados com aqueles obtidos no
projeto-piloto. Nesse ultimo, utilizamos um cat@atg 16 categorias, no qual algumas das 34

acima estao fundidas, ver tabela 5.

Tab.5 Comparacdo dos etogramas (catalogo de cat€gatilizado neste estudo (A)

em estudo-piloto (B).

A

B

. Lamber (pa) 1+2=Limpar (pa)
. Morder (pa)

. Lamber (pp) 3+4= Limpar (pp)
. Morder (pp)

. Lamber ventre
. Morder ventre
. Lamber flanco
. Morder flanco

5+6+7+8=Limpar ventre

OO0 NO Ol WN P

. Lamber dorso
10. Morder dorso

9+10=Limpar dorso

11. Lamber cauda
12. Morder cauda

11+12=Limpar cauda

13. Cocar cabeca (pp)
14. Cocar ventre (pp)
15. Cocar dorso (pp)
16. Cocar flanco (pp)

13+14+15+16=Cocar (pp)

17. Limpar regido anogenital Idem
18. Chacoalhar Idem

19. Cocar olho Idem

20. Cocar orelha ldem

21. Cocar vibrissas Idem

22. Cocar cabeca (pa)* Ausente
23. Cogar ventre (pa) * Ausente
24. Cocar flanco (pa)* Ausente
25. Cocar dorso (pa)* Ausente
26. Cocar cauda (pa)* Ausente
27. Cocgar pa/pao * Ausente
28. Cocar pata posterior (pp)* Ausente
29. Beber ldem

30. Comer Idem

31. Explorar ldem

32. Locomover-se Idem

33. Parar Idem

34. Pausa Ausente
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O catélogo proposto para este estudo é compos34 dategorias, nas quais considerou-se as essutura
anatémicas utilizadas nos padrées motores. O gatdéle categorias de autolimpeza utilizado no pogpébto
(**Malange e Alberts, 2004) era composto de 16gatias, sendo que as grandes areas de transic@addes
motores foram privilegiadas em detrimento as astastanatémicas utilizadas.

* Estas categorias estavam ausentes em todos agstxdados no projeto-piloto (neste estudo, stgadas
presentes apenas &oendou prehensilis e Cebus apella).

Patas anteriores = pa; patas posteriores = ppr aqgata anterior com pata anterior oposta= cog4uap.

A tabela 6 resume o numero total de dados amostragartir de um catalogo de 34
categorias e 0 numero de eventos registrados pala €spécie. As seqliéncias completas,

com o numero total de eventos estdo em ANEXO Ayersao digital.

Tab.6 Numero de dados amostrados a partir do etagae 34 categorias (A) e o

namero de eventos sequenciais totais registradgsaffd cada taxon

ESPECIE A B
Calomys callosus 27 2342
Cavia aperea 25 2215
C. intermedia 21 1667
C. porcellus 25 2241
Coendou prehensilis 30 1257
Meriones unguiculatus 24 2238
Mesocricetus auratus 25 2207
Mus musculus 8 25 2516
Rattus norvegicus88 26 2125
Thrichomys laurentius (BA) 25 2433
T. laurentius (PI) 26 2328
T. pachyurus 25 2258
Trinomys yonenagae 22 2137
Cebus apella 13 2114
Felissilvestrisf. catus 26 2547
Oryctolagus cuniculus 25 2721

§ linhagem Swiss; §8 linhagem Wistartrichomys laurentius (BA): espécimens coletadas em Caetité,
Bahia; Thrichomys laurentius (PI): espécimens coletadas em Sao Raimundo NoPetoi.
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4. TRATAMENTO DOS DADOS

Utilizou-se o programa EthoLog (Ottoni, 2000) pardecodificacdo das observacdes.
4.1 Frequéncia de autolimpeza
.1.10 uso como carater

A freqUéncia de subunidades de autolimpeza foiausatho carater em determinadas
analises filogenéticas. Para tanto a frequénci23leinidades comportamentais, em cada
taxon, foi estimada a partir do calculo da médide&vio padrdo) de cada categoria em
sessOes de 150 eventos. Considerou-se o limiterméknédia + dp) e minimo (média — dp)
de frequéncia da categoria por taxon. Foi feitaadrgnizacdo dos caracteres, segundo
especificacdes de Goloboéf al (2006), para evitar que determinados caractevessem
maior representacdo do que outros na filogeniaa Rmta padronizacdo, escolheu-se
arbitrariamente intervalos de valores minimo O &imé 10 (ver em ANEXO K, em versao

digital, como estéo representados 0s caracteremtre).
.1.2A escolha dos caracteres

Das 34 categorias do etograma inicial 11 foram doatas em uma Unica categoria,
gerando 23 caracteres que foram analisados quailnémi@ncia: “limpar patas anteriores”,
“cocar cabeca com patas anteriores”, “cocar caoda gatas anteriores”, “beber”, “limpar
cauda”, “chacoalhar”, “cocar olho”, “cocar orelha&ocar vibrissas”, “comer”, “cocar dorso
com pata anterior”, “limpar dorso”, “explorar”, fiipar ventre”, “limpar regido anogenital”,
“locomover-se”, “cocar pata anterior com pata aatesposta”, “parar”, “pausa”’, “cogar pata
posterior com pata anterior”, “limpar patas post&s”, “scratch”, “cocar ventre com patas
anteriores”. O propdsito da fusdo de categorias\ibar intervalos iniciados em 0 (zero) na

maioria dos caracteres.
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4.2 Sequéncias de autolimpeza

As rotinas de autolimpeza, ou seja, as seqUénmasesientos comportamentais
observados, foram submetidas a analise do progedinseq (Japyassu, Alberts, Izar e Sato,
2006), que baseia-se no programa MRDiTree, de (28&i) e no método de Alberts (1996).
Este programa forneceu as sequéncias probabiistmaa cada espécie, seguindo
procedimentos detalhados em ANEXO B. As rotinas @mum s&o consideradas o0s
caracteres compartilhados por determinado ramagemorfias) e as rotinas individuais
constituirdo as autapomorfias dos ramos termisscaracteres foram tratados como estados
presente e ausente, compondo matrizes binariasl0As seqiéncias obtidas para todas as

espécies podem ser encontradas em ANEXO A, emovdigdal.

Matrizes de primeira ordem, denominadas de transi¢dram usadas para a
identificacdo das rotinas comportamentais para t¢agan terminal, usando-se para cada
casela na matriz pelo menos seis categorias, ddaacom Zar &pud Legendre, 2008). No
presente trabalho calculou-se para cada tadxon o emimecessario de eventos
comportamentais (Tab.7) a partir da seguinte equaca

N = (n-1)2 x 6, onde N é igual a quantidade de msmecessarios e n é igual ao
namero de categorias exibidas nas rotinas comperteis.

Sequéncias geradas pelo EthoSeq apresentam tesisoinente entre categorias
diferentes (uma limitacdo do algoritmo utilizado poograma). A diagonal da matriz €

excluida da busca de rotinas, o que justifica onAl da equacéao.
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Tab.7 Os numeros de eventos necessarios para ebjatas diades estatisticamente

confiaveis (A) e o numero de eventos registrados gada espécie (B)

ESPECIE A B
Calomys callosus 4056 2342
Cavia aperea 3456 2215
C. intermedia 2400 1667
C. porcellus 3456 2241
Coendou prehensilis 5046 1257
Meriones unguiculatus 3174 2238
Mesocricetus auratus 3456 2207
Mus musculus 8§ 3456 2516
Rattus norvegicus88 3750 2125
Thrichomys laurentius (BA) 3456 2433
T. laurentius (PI) 3750 2328
T. pachyurus 3456 2258
Trinomys yonenagae 2646 2137
Cebus apella 864 2114
Felisslvestrisf. catus 3750 2547
Oryctolagus cuniculus 3456 2721

§ linhagem Swiss; §8 linhagem Wistartrichomys laurentius (BA): espécimens coletadas em Caetité,
Bahia; Thrichomys laurentius (PI): espécimens coletadas em Sao Raimundo NoPetoi.

Alguns estudos (por exemplo, Legendteal, 2008) utilizam curvas de acumulacao
(ou saturacédo) como indicador de suficiéncia arabsBegundo este modelo, a estabilidade
da curva indica que o total de niumero de obsergaéodsuficiente para incluir até mesmo
eventos exibidos com menor frequéncia. A figuranidstra a curva de acumulacéo para a
espécieCalomys callosus. As curvas relativas aos demais taxa podem sem&adas em

ANEXO C.
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Fig.11 Curva de saturacdo indicando o numero de eventdsdex (categorias

comportamentais) e 0 niumero de eventos observad&al®mys callosus
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4.3 Andlise cladistica

E proposta a analise de frequéncia (caracteregncms) e seqiiéncias de autolimpeza
(caracteres numéricos).

Para a analise cladistica de matrizes compostasgracteres quantitativos (como
frequéncia) utilizou-se o programa TNT (Golobeifél, 2003).

As anadlises das matrizes binarias compostas pacteaes discretos ou numericos
(sequiéncias) foi realizada utilizando-se o progrévmaClada (Nixon, 1999) com o auxilio do
NONA (Goloboff, 1998). O NONA permite célculos dedices de consisténcia (Cl) e
retencdo (RI), que revelam grau de homoplasias rapsmorfias em um grupo,
respectivamente.

As analises que apresentam como resultado maisndeawvore filogenética foram
submetidas ao critério de consenso estrito. O seigotre os ramos foi estimado pelo calculo
de bootstrap (Felseinstein, 1985), usando-se o numero de re@dlicde 100 vezes. O célculo
de bootstrap representa uma reamostragem na qual, a partisatdha aleatéria de dados do
conjunto inicial, as arvores originais sdo replasdpelo nimero de vezes escolhido. Com

iss0, 0 suporte dos ramos da arvore é estabelecido.
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Estes indices sé&o indicativos de confiabilidaderdesltados, mas n&o sdo suficientes
para descartar filogenias. Por exemplo, quanto menawimero de caracteres utilizados na
analise, pelo método de maxima parciménia, mendars@aumero de transformacdes (passos
evolutivos) e, assim, o valor da congruéncia (@tyeeeles aumenta. Para um namero menor
de caracteres diminui a quantidade de homoplasitanérada. Os valores daootstrap
também estédo sujeitos a alteracdes deste tipo.tQuaaior for o nimero de replicacdes, o

valor referido em cada no tende a diminuir, ainge gnha sido obtida apenas uma arvore.
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Il - RESULTADOS E DISCUSSAO

1. DELIMITACAO DO ETOGRAMA E SEU IMPACTO NA FILOGENIA

A figura 12 A e B mostra as relacdes filogenétieasum grupo composto por cinco
roedores Trinomys yonenagae, Cavia aperea, C. porcellus, e linhagens d&attus norvegicus
e Mus musculus) e dois grupos externo®iyctolagus cuniculus e Felis silvestris f. catus);

estabelecidas a partir de dois etogramas dist{itds 5).

Os resultados ndo mostram diferencas nas relagdgsrféticas do grupo estudado

pelas duas abordagens; e os 0s indices de congstéretencao sdo semelhantes.

Esta avaliacdo permite estabelecer parametrosapandlise filogenética baseada em
comportamento de autolimpeza em roedores, ou sejascolha da codificagdo mais

apropriada da estrutura de autolimpeza para explgeelacdes filogenéticas do grupo.

Hipoteses de homologias primarias exigem criténigorosos em uma analise
filogenética. Considerar o conceito de hierarqsiauural deve ser o ponto de partida desses

estudos.

Hall (2003) fez uma discussdo dando enfoque a @ststdo. O autor propbds o
reconhecimento de caracteres homoélogos inseridossémturas homoplasicas — descartadas
a priori -, ao considerar independéncia entre niveis es#éigt Love (2007) também se
preocupou com a questdo da decomposicdo de eafuam niveis de generalidade —
hierarquias — apresentando sua importancia pardeséncias de homologias primarias.

A relativa independéncia hierarquica entre asugstis filogenéticas nos permite
entender como elementos morfoléogicos homdlogos moderoduzir expressdes

comportamentais ndo homologas, e vice-versa.
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Ereshefsky (2007) citou o exemplo de cantos honoSl@mntre espécies de gafanhotos
produzidos a partir de estruturas morfolégicasreiftes. Isto ocorre em abundéancia nos
organismos Vvivos; expressfes comportamentais “angess barreiras das funcdes primarias
de suas estruturas morfologicas (Wenzel, 1992 &gjumento faz referéncia a certos tipos
de comportamentos que sofreram um processo comheaido ritualizacdo (segundo Krebs e
Davies, 1993, ritualizacdo é o processo pelo glgling sinais evoluem a partir da
modificacdo de padrbes comportamentais antigosnqoetinham funcdo de comunicacao.

Veja em Burstemt al, 2000, um possivel caso de ritualizacdo da aupelra em esquilos).

A construcdo de uma matriz de caracteres é uratatdependente da abordagem do
pesquisador e deve ser explicitada (como, por ekerem Noll, 2002). Harrigt al (2003)
mostraram que relacdes filogenéticasAmtosaurians variavam em funcao das diferencas nas

abordagens de construcao de caracteres ou esedasagdteres.

No presente estudo a abordagem mais ampla de caogdib das categorias (com o
emprego de 34 categorias) produziu caracteres comesana significancia filogenética da
abordagem mais reduzida (16 categorias), ja queelagdes filogenéticas nas topologias

foram idénticas e os indices semelhantes.
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Fig.12 A Topologia da arvore obtida pela analiss slkeqiéncias de autolimpeza em

cinco espécies de roedores a partir de etogranp@gtiepor Malange e Alberts, 2004

Felis catus
Oryctolagus cuniculus

Rattus norvegicus

Mus musculus

— Trinomys yonenagae

Cavia aperea

Cavia porcellus

Extraido de Malange e Alberts, 2004. Foram obti#l8S5 caracteres (sequéncias de autolimpeza) a
partir de um etograma composto por 16 categoriaspodtamentais (Tab. 5). Os indices de consistéacia
retencdo foram iguais a 70 e 41, respectivamente.

Fig.12 B: Topologia da arvore obtida pela andliae seqiéncias de autolimpeza em

cinco espécies de roedores a partir de etogranp@gtmneste estudo

Felis catus

Oryctolagus cuniculus

— Mus musculus

— Rattus norvegicus

Trinomys yonenagae

—— Cavia aperea

Cavia porcellus

Foram obtidos 4526 caracteres a partir do etogmgosto por 34 categorias comportamentais (Tab.
5). Os indices de consisténcia e retencéo foramsgu75 e 36, respectivamente.
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A analise de diferentes abordagens de codificagdocdracteres neste estudo revela
que ha independéncia entre os padrbes motorestdiémgueza e as estruturas anatdbmicas

subjacentes a eles (nivel comportamental em cadiggo ao nivel morfologico).
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2. SINAL FILOGENETICO EM SEQUENCIAS DE AUTOLIMPEZA

O comportamento de autolimpeza além de apresemtgradrdo estereotipado, parece
ser um comportamento evolutivamente primitivo (uamater plesiomorfico), como mostrado
na figura 7. Isto indica que a presenca sinal éileico em padrdoes de autolimpeza pode

variar com o grau de complexidade da estrutura arsdisada.

Utilizando os programas de andlise cladistica NGN\WinClada, € proposta a busca
de sinal filogenético através de trés analises,gonass a delimitacdo dos caracteres varia de
(1) unidades comportamentais isoladas, (2) diag@sseqiéncias de quatro a oito transicdes

entre 0s eventos comportamentais (rotinas).
.1 Analise 1:

Foram registradas presenca e auséncia de categorigortamentais em 13 do total
de taxa estudados. A matriz obtida € compostaoaeacteres - subunidades de autolimpeza
(ANEXO D, em verséao digital).

A anadlise apresenta 25 arvores igualmente parcosas. A arvore obtida a partir do
consenso entre elas mostra uma topologia totalmseresolvida, ou seja, uma arvore
politdmica na qual é impossivel observar qualquau gle parentesco entre os taxa terminais.

Um fator que contribui para este resultado € oerdrde caracteres informativos. Dos
28 caracteres inclusos nesta andlise, 13 nao d@omativos, ou seja, representam
autapomorfias e/ou simplesiomorfias, restando ap&Baum numero baixo para a quantidade
de taxa em analise (ver Amorim, 2002). Ainda assipglitomia resultante indica que apenas
0 uso das categorias comportamentais € insuficparee resolver relacdes filogenéticas neste
grupo. As subunidades de autolimpeza néo apresesitaifilogenético capaz de explicar as
relacdes na ordem Rodentia.

Coendou prehensilis (ourico-cacheiro) €ebus apella (macaco-prego) compartilham

caracteres exclusivos, que nao estado presentesueos coedores. Estes caracteres incluem
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movimentos elaborados com a pata anterior do arematlirecdo as regides de seu corpo e
parecem exigir habilidade motora dos animais. Saiger que sejam estudadas outras
similaridades comportamentais entre os taxa, pagdicar divergéncias evolutivas no
comportamento de ambos os grupos-irméaos.

.2 Analise 2:

NaAnalise 1, a politomia resultante do consenso entre as\25es obtidas, direciona
ao seguinte questionamento: ha sinal filogenétmoseqiéncias comportamentais de baixa
complexidade? Assim, € proposta a avaliacao dasdes$ filogenéticas em 13 do total de taxa
estudados, a partir de caracteres representadosepdéncias diadicas (uma transicdo) de
autolimpeza.

Foram obtidos 537 caracteres (diades de autolmpeasultantes da analise pelo
EthoSeq. Diades néo informativas (caracteres am@ficos e simplesiomorficos)
constituiram 226 caracteres. A matriz de caractdesta analise pode ser encontrada em
ANEXO E, em verséo digital.

A analise apresenta como resultado trés arvousdnmgnte parcimoniosas, com 1.010
transformacdes/passos evolutivos (Fig.13 - a, b © aonsenso (Fig.14) entre elas mostra

politomia em alguns ramos.
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Fig.13 Arvores filogenéticas igualmente parcimsa® (a, b e c) obtidas a partir de

537 caracteres - diades de autolimpeza para lax@estudados

Cebus apella
| Coendou prehensilis

Thrichomys laurentius - Pl
{ Rattus norvegicus
Mus musculus
{ Calomys callosus
Mesocticetus auratus
Thrichomys laurentius - BA
Cavia aperea

Thrichomys pachyurus
{ Trinomys yonenagae

Cavia intermedia
{ Cavia porcellus

Cebus apella
‘[ Coendou prehensilis
Cavia intermedia

Cavia aperes

~avia poreellus

— Trinomys yongnagas

Thrichomys pachyLrus
Ttrichomys larentius - BA

{ Thrichomys laurentius - PI
RatfLs norvagicus
Mus musculis

_|: Calemys callosus
Mesocricetus auratus
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Cebus apella
Coendou prehensilis

{Thrichomys laurentius - Pl
Rattus norvegcus
[Mus musculus

{ Calomys callosus

Mesocricetus auratus
— Thrichomys laurentius - BA
Cavia aperea

{ Thrichomys pachyurus
Trinomys yonenagae

{ Cavia intermedia
Cavia porcellus

C

indices de consisténcia e retencéo, 53 e 37, risspeente.

Fig.14 Consenso entre arvores filogenéticas igeatenparcimoniosas (Fig.13-a, b e

c) obtidas a partir de 537 caracteres - diadesitdirapeza, em 13 dos taxa estudados

Cebus apella
Coendou prehensilis
Loo Thrichomye laurentius - PI
Rattus norvedicus
—— Cavia aperea
— Cavia intermedia
— Mus musculus
——— Cavia porcellus
——— Thrichomys laurentius - BA
—— Thrichomys pachyurus
Trinomys yonenagae

{ Calomys callosus
Megocricetus auratus

nr

100

5B
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Estes resultados indicam que a organizacédo dédrapeza em diades néo é suficiente
para esclarecimentos acerca da historia evolutivardem. Ainda assim, algumas relacoes
em um nivel taxondmico menor (por exemplo, em nigel familia) sdo indicadas,
diferentemente do que ocorreu com a analise apnaategorias ou subunidadésdlise
1).

.3 Analise 3

Diades e categorias isoladas de comportamentaanos@ixa complexidade em sua
organizacdo quando comparados com sequUénciasa@ptimais longas, as quais podem ter
representacdo maior nas relacoes filogenéticasers nraxondmicos mais inclusos.

A presente analise foi feita com este objetiveestigar o sinal filogenético presente
em rotinas longas de autolimpeza. Para tanto, feeetionadas as seqiiéncias mais longas,
que incluiam quatro a oito transi¢cfes, do totatal@cteres fornecidos pelo EthoSeq para 13
dos taxa em estudo (matriz em ANEXO F, em versgdadl, da mesma forma como nas
diades.

Dos 810 caracteres, 596 ndo séo informativos.nfratfatidas trés arvores igualmente
parcimoniosas (Fig.15 a, b e c), sendo que a fifyeraostra a arvore resultante do consenso

entre elas.
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Fig.15 Arvores filogenéticas igualmente parcimsa® 1093 passos (a, b e c¢), obtidas
a partir de 810 caracteres — seqUéncias de quatoitoatransicbes de categorias de

autolimpeza em 13 taxa estudados

Cebus apella
| _|: Cavia intermecia
Coendou prehensilis
Cavia aperea
Cavia porcellus
— Calomys callosus

L Mesocricetus auratus
Triromys yonenagae

{Thrichomys laurentius - Pl
Rattus norvegicus
— Thrichomys pachyurus

_|: Mus musculus
Thrichemys laurentius - BA

— Sebus apella
— Coendou prehensilis
Cavia intermedia

_|: Cavia aperea
Cavia porcelus
_|: Calomys callosus

Mesocricetus auratus
Trinomys yonenagas

_:Thrichomys laurentius - Pl
Rattus norvegicus
— Thrichomys pachyurus

_|: Mus musculus
Thrichomys laurentius - BA
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Cebus apella

Coendou prehensilis

— Cavia intermedia

Cavia porcellus

Caviz apersa

— Calomys callosus

L Mesocricetus auratus

— Trinomys yonenagae

{Thrichumys laurentius - P
Rattus norvegicue

— Thrichomys pachyurus

_|:Mus musculus
Thrichomys |aurentius - BA

indices de consisténcia e retencéo, 74 e 36, ligpawnte.

Fig.16 Consenso entre arvores filogenéticas igealenparcimoniosas, 1093 passos
(A, B e C), obtidas a partir de 810 caracteres gii@&acias de quatro a oito transicdes de

categorias de autolimpeza nos 13 taxa

Cebus apella
Cavia intermedia
Coendou prehensilis
1o Cavia aperea
——— Cavia porcellus
——— Trinoemys yonenagae
83 52 Calomys callosus
{ Mesocricetus auratus
— Thrichomys pachyurus
o { Mus musculus
Thrichomys laurentius - BA
100 Thrichomys laurentius - Pl
Rattus norvegicus

O resultado destAndlise 3 indica que seqiéncias longas ndo sao suficigraes

resolver a filogenia dos taxa em estudo. No entagstes dados discriminaram relacdes
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dentro do grupo que ndo haviam sido apontadas palies anteriores (unidades e diades de
autolimpeza).

Sequéncias complexas parecem carregar mais inf@on@u sinal) filogenética do
que diades e mais ainda do que categorias isolada® a diminuicdo gradativa das

politomias presentes nos cladogramas.

Os dados de comportamento de autolimpeza foralzadids como modelo, mas
sugere-se que os padrfes encontrados possam s@gedys em outros estudos, ainda que
haja variagcdes com relacédo a capacidade discrigmiaatos caracteres (na medida em que se
tratar de comportamentos menos basais).

Os resultados obtidos indicam que, ao utilizariéagias comportamentais para a
inferéncia de filogenias, a presenca de organizgd@s e menos complexas (como por
exemplo as sequUéncias que sdo fornecidas pelosanklihoSeq) ird refletir relagbes
filogenéticas de grupos constituidos por diversdgeis taxondmicos (supra e sub-

especificos).
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3. COMPORTAMENTO DE AUTOLIMPEZA E FILOGENIA DE RODENHA

A filogenia de Rodentia foi durante muito tempasdmda em dados morfoldgicos.
InvestigacBes minuciosas dos caracteres morfolégmermitiram o reconhecimento de uma
série de homoplasias (paralelismos e convergémnsigt¢ntando as relacdes filogenéticas até
entdo aceitas. Foi neste cenario que abordagerecuhenies iniciaram suas proposicoes. No
entanto, ambas as fontes de dados apresentaramatda apresentam - resultados

incongruentes entre si.

Questbes acerca da monofilia ou polifilia de Réodeainda estdo em debate, com a
maioria dos trabalhos recentes suportando a manald grupo e do clado Glires (grupo
formado pelas ordens Rodentia e Lagomorpha).

A analise filogenética de dados de autolimpezéengsipo pretende contribuir para o
esclarecimento desta questao.

.1 Proposi¢cOes atualmente mais aceitas

Para a comparacdo dos resultados com aqueleso®hti literatura, foi feita a
composicao de um cladograma, no qual estdo repaesenas relacdes filogenéticas entre os
membros dos grupos taxonOmicos estudados. As esdadiaseiam-se nos registros

encontrados na maior parte dos trabalhos na litex§Fig. 17).
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Fig.17 Composicao filogenética baseada em dadobtetatura. Optou-se pelas relacbes
suportadas pela maioria dos autores, entre ostaMdadosCalomys callosus, Cavia aperea,
C. intermedia, C. porcellus, Coendou prehensilis, Meriones unguiculatus, Mesocricetus
auratus, Mus musculus (linhagem Swiss)Rattus norvegicus (linhagem Wistar),Thrichomys
laurentius - Bahia e PiauiThrichomys pachyurus, Trinomys yonenagae, Cebus apella, Felis

silvestresf. catus e Oryctolagus cuniculus

Felis catus

Cebus apella

Oryctobgus cuniculus
Erethuzortidae

Cavidae
r—— v la Itermedia

— Cavla aperea
I—.: Cavia porcelius HISTRICOGNATHI

Coendou prehens llis

GLIRES Echimyidae I_Tn'num[s yonenagae

I e Thirichomys laurentius

< e Thirichomy & pachy Uirus

RODENTIA .
Muridae Mus musculus

Rattus nervegicus

Meriones unguiculatus SCIURQOGN ATHI

CHCeHAEr  pu—Cglomys callosus
b e 0 21 |t U AUTtUS

Muroidea

A posicdo deFelis silvestris f. catuse Cebus apellaé consensual. A posicdo deryctolagus
cuniculus, sugerindo monofilia de Glires é baseada em Lu¢ké85), Nedbaét al (1996), Adkinset al (2001),
Reyeset al (2000, 2004), Pouwet al (2006). ErethizontidaeCppendou prehensiliy como grupo-irméo de
Caviidae é baseado em Carleton (1984), McKennalle(B297), Nedbalet al (1996), Adkinset al (2001),
Candela (2001), Huchon and Douzery (2001), WilsorReeder (2005). Monofilia de Caviida€gvia
intermedia, C. apereae C. porcellug é suportada por Wood (1955), Carleton (1984), Nedbal (1996),
McKenna e Bell (1997), Nowak (1999), Wilson e Reg@805), Rowe e Honeycutt (2002), Opa&tal (2005).
Monofilia de Echimyidae Trinomys yonenagae Thrichomys laurentius e Thrichomys pachyurus) €
sustentada por dados morfolégicos: Carleton (19Bienberg e Redford (1999), McKenna e Bell (1997),
Carvalho (1999), Wilson e Reeder (2008attus norvegicuse Mus musculuscomo grupos-irméaos (subfamilia
Murinae) é bem sustentado (Carleton, 1984, Chalii@&raf, 1988, McKenna e Bell, 1997, Nowak, 1999, De
Brye e Sagel, 2001, Adking al, 2001, Reyest al, 2004, Naritaet al, 2006). A monofilia da superfamilia
Muroidea, a qual inclui Muridae e Cricetidae, étentada por Carleton (1984), Luckett e Hartenbe($@93),
McKenna e Bell (1997), Enget al (1998), Nowak (1999), Michauwst al (2001), Adkinset al (2003), Jansa e
Weksler (2004), Wilson e Reeder (2005).
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.2 Filogenia baseada em frequiéncia de autolimpeza

De acordo com Eisenberg (1963, 1967) diferencdseq@éncia de ocorréncia, e ndo
na forma do comportamento, podem revelar diferetépam-especificas, ou seja, apresentam
sinal filogenético.

Variacdes continuas presentes em caracteres, @uasididas nas analises cladisticas,
sao convertidas em estados discretos dos caradistestipo de procedimento pode levar a
interpretacdes errdneas, uma vez que “taxa conmegkignificativamente diferentes podem
ser avaliados sob o0 mesmo estado de carater esde diferencas significativas podem ser

avaliados sob estados diferentes” (Farris, 1820 Goloboffet al, 2006).

Recentemente, Golobo#t al (2006) incorporaram neoftware TNT um algoritmo
capaz de analisar caracteres continuos, sem asitsms de discretizacdo destes. Seus
resultados mostraram que a analise filogenéticaatezes mistas (compostas por caracteres
continuos e discretos) aumentou o suporte das Oedadilogenéticas obtidas, quando
comparadas com matrizes composta apenas por casastenéricos.

A matriz composta por frequéncia de autolimpezBEXO K, em versao digital),
analisada pelsoftware TNT, mostra uma Unica arvore, cuja resolucdo evdrads nao foi

esclarecida (Fig.18), apresentando politomias.
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Fig.18 Arvore mais parcimoniosa obtida a partir atglise de 23 caracteres continuos -
frequéncia de categorias de autolimpeza - paraas éstudadosCalomys callosus, Cavia
aperea, C. intermedia, C. porcellus, Coendou prehensilis, Meriones unguiculatus,
Mesocricetus auratus, Mus musculus (linhagem Swiss)Rattus norvegicus (linhagem Wistar),
Thrichomys laurentius - Bahia e PiauiThrichomys pachyurus, Trinomys yonenagae, Cebus

apella, Felis silvestresf. catus e Oryctolagus cunicul us)

Felis_catus
—— Oryctolagus_cuniculus
—— Thrichomys_laurentius_PI
—— Thrichomys_pachyurus
100— —— Cavia_porcellus
— Mus_musculus
—— Meriones_unguiculatus
—— Cavia_aperea
-2—+— Thrichomys_laurentius_BA
—— Rattus_norvegicus
—— Trinomys_yonenagae
_[::Mesocrlcetus auratus
Calomys_callosus
Cavla 1ntermedla

Cebus _ape
_[:: Coendou prehen51115

-5

Este resultado ndo corrobora proposicoes de filagepara o grupdCebus apella
(macaco-prego) como grupo-irméo @eendou prehensilis sugere ndo monofilia de Rodentia.
O catalogo deCebus é diferente do catalogo utilizado neste trabalhimda assim, quando
exclui-se este taxon da andlise, a filogenia peecaimalterada.

Os resultados obtidos sugerem que frequéncia tidirapeza como Unica fonte de
informacéo filogenética - da forma como foi mendaraeste estudo - ndo é suficiente para o

esclarecimento das relacdes do grupo.
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A matriz mista de caracteres podera mostrar sgades de frequéncia irdo inserir
ruido na analise ou se havera melhora na resoligditogenia, indicando que este resultado
€ decorréncia do niamero baixo de caracteres emaela numero de taxa terminais (ver

Amorim, 2002).
.3 Filogenia baseada em seqiéncia de autolimpeza

Sequéncias comportamentais tém sido usadas paraestabelecer relacdes
filogenéticas de grupos animais (Alberts, 1996,avige Marques e Alberts, 2004, Robillard
et al, 2006, Legendret al, 2008, Quadros 2002, 2008, entre outros).

Robillard et al (2006) analisaram sequéncias de cantoGegilus norte-americanos,
utilizando a técnica de otimizacao direta — OD (Wee 1999), semelhante ao tratamento
cladistico para dados moleculares. Seus resultadstraram bons indices de consisténcia e
retencdo tanto na analise somente de sequUénciapodamentais quanto na analise
combinada (dados mleculares, caracteres acustigagji@ncias de canto). Legendteal
(2008) estudaram diades do comportamento gregénioportamento ndo estereotipado) em
baratas Zetoborinae, através de um método o gemldelnominaram “pareamento sucessivo
de eventos” qucessive event-pairing method). Os autores estabeleceram como carater as
interacdes diadicas intra-especificas, e encomtrdraixos graus de homoplasia em seus
resultados.

Como no trabalho de Legendseal (2008): “...um evento A ocorrendo depois de um
evento B ndo é homodlogo ao evento A ocorrendo degeium evento C, ainda que os
padrbes motores envolvidos sejam os mesmos”, rmaogi@® atual homologias sdo sugeridas
para as sequéncias comportamentais.

A andlise realizada pelo programa EthoSeq minimizaamero de sequéncias
probabilisticas possivel. Neste trabalho, foranadgs rotinas com transicdes maximas de

oito eventos a partir de 34 categorias comportaageniAssim, o numero possivel de
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sequiéncias seria o equivalente & @4785.793.904.896). Foram obtidos 7.658 carastere
(ANEXO G, em versao digital), dos quais 4.254 sapresentados por caracteres nao
informativos, excluidos da matriz.

A analise cladistica pelsoftware WinClada resultou em uma unica arvore

parcimoniosa, com 9.516 passos evolutivos (Fig. 19)
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Fig.19 Arvore filogenética mais parcimoniosa obtidpartir da analise de 3.404 sequéncias
probabilisticas de autolimpeza nos takalomys callosus, Cavia aperea, C. intermedia, C.
porcellus, Coendou prehensilis, Meriones unguiculatus, Mesocricetus auratus, Mus musculus
(linhagem Swiss)Rattus norvegicus (linhagem Wistar),Thrichomys laurentius - Bahia e
Piaui, Thrichomys pachyurus, Trinomys yonenagae, Cebus apella, Felis silvestres f. catus e

Oryctolagus cuniculus

—®Felis catus
Oryctolagus cuniculus
100 100 Coendou prehensilis

Cebus apella
— Cavia intermedia
Trinomys yonenagae

100 Cavia aperea

7 " Cavia porcellus
—— Thrichomys laurentius BA

1on

&2

TE
70 Thrichomys pachyurus
il {Thrichomys laurentius Pl
{ Mus musculus
Rattus norvegicus
— Meriones unguiculatus

{ Calomys callosus
Mesocricetus auratus

3]

i

indices de consisténcia e retengéo, 35 e 31, riéspeente

A posicado deCebus apella (macaco-prego) €oendou prehensilis (ourico-cacheiro)
nao nos permite afirmar monofilia de Rodentia.

No entanto, como ja mencionado, o catalogo degoetes utilizado para os registros
de seqiiéncias de autolimpeza em macaco-prego n@onfesmo utilizado neste estudo. E
possivel que, ao torna-los compativeis, tenha bapiEfda de informacdo de importancia

filogenética (algumas categorias observadas podeantar sido registradas apenas por nao
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estarem presentes no catalogo). Por exemplo, r&ogat de Teramussi e Alberts (2004)
constava a categoria “lamber patas”, descrita conamimal lambendo a pata anterior OU
posterior. No entanto, os autores relataram ocoiaéte “lambida das patas anteriores” como
mais freqlente e, assim, a categoria foi regist@mao “lamber patas anteriores”. Este
resultado indica que, ao se comparar comportansntespécies, critérios rigorosos devem
ser adotados para que ndo haja comprometimentoatiaea

E possivel, no entanto, observar caracteres exctugompartilhados po€oendou
prehensilis (ourico-cacheiro) eCebus apella (macaco-prego) - ver ANEXO G, em versao
digital, as sequiéncias compartilhadas por ambas tax

Devido a esta incompatibilidade dos catalogossidena-se valido analisar a filogenia
do grupo com a excluséao do taxoebus apella.

Foram gerados novos caracteres para os 15 tax&XANH, em versao digital),
totalizando 7.152, dos quais 3.833 representancteses nao informativos, excluidos da
analise.

WinClada apresentou como resultado duas arvouedmgnte parcimoniosas (Fig. 20
— a e b) com 9.185 passos evolutivos, cuja aneseltante do consenso indica monofilia de
Rodentia, mas apresenta politomia entre membrofrietygnathi e Sciurognathi (Fig. 21). A
presenca de apengslis silvestris f. catus e Oryctolagus cuniculus ndo nos permite afirmar
hipoteses sobre monofilia ou polifilia de Gliresque seria possivel somente com a presenca

de mais um grupo externo.
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Fig.20 Arvores mais parcimoniosas obtidas pelo WAOE a partir da analise de 3.319
sequéncias probabilisticas de autolimpeza nos Gatamys callosus, Cavia aperea, C.
intermedia, C. porcellus, Coendou prehensilis, Meriones unguiculatus, Mesocricetus auratus,
Mus musculus (linhagem Swiss)Rattus norvegicus (linhagem Wistar)Thrichomys laurentius
- Bahia e Piaui,Thrichomys pachyurus, Trinomys yonenagae, Felis silvestres f. catus e

Oryctolagus cuniculus

—#Felis catus

- Oryctolagus cuniculus

Coendou prehensilis

Cavia intermedia
Trinomys yonenagae

_|: Cavia aperea
Cavia porcellus
— Thrichomys laurentius BA
{Thrichomys pachyurus
Thrichomys laurentius Pl
_|: Mus musculus
Rattus norvegicus
— Meriones unguiculatus

{ Calomys callosus
Mesocricetus auratus




—#Felis catus

Oryctolagus cuniculus

Coendou prehensilis

Cavia intermedia

— Trinomys yonenagae

{ Cavia aperea
Cavia porcellus
— Thrichomys laurentius BA
_|:Thrichomys pachyurus
Thrichomys laurentius Pl
_|: Mus musculus
Rattus norvegicus
Meriones unguiculatus

{ Calomys callosus
Mesocricetus auratus
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Fig.21 Arvore filogenética consensual entre duaerés igualmente parcimoniosas obtidas a
partir da analise de 3.319 sequéncias probabdsstite autolimpeza nas espédiatomys
callosus, Cavia aperea, C. intermedia, C. porcelus, Coendou prehensilis, Meriones
unguiculatus, Mesocricetus auratus, Mus musculus (linhagem Swiss),Rattus norvegicus
(linhagem Wistar),Thrichomys laurentius - Bahia e PiauiThrichomys pachyurus, Trinomys

yonenagae, Felis silvestres f. catus e Oryctolagus cuniculus
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Lo = Coendou prehensilis

m e Cavia intermedia

e TrinOmys yonenagae

i { Mus musculus
Rattus norvegicus
Meriones unguiculatus
{ Calomys callosus
Mesocricetus auratus
¢|: Cavia aperea
50 Cavia porcellus
— Thrichomys laurentius BA
{Thrichomys pachyurus
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35 "

HY3TRICOGHNATHI

indices de consisténcia e retengéo, 35 e 28, riespeente

4 Analise de matriz mista de caracteres

A analise de caracteres relativos a frequénciauti@impeza, por si sO, nao foi capaz
de resolver as relacgdes filogenéticas do grupogstop

A matriz mista, composta por caracteres numérgcosntinuos (ANEXO |, em verséo
digital), foi analisada com o propoésito de verifice as relacdes entre os nés da arvore

apresentariam maior robustez quando combinadassafobies de informacao (freqiéncia e
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sequéncia). A matriz € composta por 7.681 carateendo 4.254 ndo informativos. A

analise pelo TNT resultou em uma Unica arvore (&29.

Fig.22 Arvore mais parcimoniosa gerada pelo TNRdipde matriz mista de caracteres (23
continuos e 7658 numeéricos) nos ta&aomys callosus, Cavia aperea, C. intermedia, C.
porcellus, Coendou prehensilis, Meriones unguiculatus, Mesocricetus auratus, Mus musculus
(linhagem Swiss)Rattus norvegicus (linhagem Wistar),Thrichomys laurentius - Bahia e
Piaui, Thrichomys pachyurus, Trinomys yonenagae, Cebus apella, Felis silvestres f. catus e

Oryctolagus cuniculus

FEllS catus
ryctolagusEcunlcu%?s
Cebus_apella
@ Ek{laﬂ%:::Coendou_prehensilis

Cavia_intermedia
Trinomys_yonenagae
62 1@@_[:: Cavia_porcellus

i _[ EVIE aperTa ¢ Lus_BA
rlc omys_laurentius
63 hrichomys _laurentius PI
hrlcholrnyﬁ “pachyurus
Mus_musculus
4 8?_[:: attus_nnrvegicus
Eriones ung%iculatui
Mesocricetus_auratus
4F[:: Calomys callosus

O cladograma apresenta topologia idéntica a ohti@laanalise de sequéncias do
comportamento de autolimpeza para estes taxadE)gOs indices deootstrap sdo menores
ao apresentados na figura 21, o que pode indi@caracteres de frequiéncia de autolimpeza

nao inserem sinal filogenético na analise.
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A posicao deCebus apella (macaco-prego) €oendou prehensilis (ourico-cacheiro)
como grupos-irméaos sugere ndo monofilia de RodeNaentanto, a relacdo estabelecida
entre ambos, que ndo é congruente com dados daturee pode ser explicada pelas
diferencas no catalogo de categorias C#bus — ja discutido - e na amostra de registros
coletados para Coendou prehensilis consideravelmente menor (equivalente a
aproximadamente 50% em relacdo as amostras caepaata 0s outros taxa - Tab. 6). A
presenca de mais categorias nesta espécie, quamp@@das aos outros membros do grupo,
e uma amostragem baixa de dados pode ndo serestdigpara se descartar sequéncias

ocorridas ao acaso.

Desta forma, considera-se valida a reanalise destéss com a exclusdo do grupo

externoCebus apella.

O TNT gerou uma Unica arvore, figura 23, a patéirmatriz mista (ANEXO J, em
versao digital), composta por 7.175 caracteres,qi@ss 23 continuos e 7.152 numeéricos.
Este resultado mostra que freqtiéncia de autolimpeaiere melhora nos resultados obtidos,
ja que, para o0 mesmo grupo analisado, apenas slols da seqliéncia de autolimpeza, foram
obtidas duas arvores. Uma possivel explicacdo@egaultado apresentado na figura 24 é que
a incompatibilidade entre os registros de dadoSadadou prehensilis e Cebus apella resulta

em uma mensuracao erronea das taxas de frequ@&awdalimpeza no grupo.
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Fig.23 Arvore mais parcimoniosa gerada pelo TNRdipde matriz mista de caracteres (23
continuos e 7.152 numeéricos) nas especiakomys callosus, Cavia aperea, C. intermedia,
C. porcellus, Coendou prehensilis, Meriones unguiculatus, Mesocricetus auratus, Mus
musculus (linhagem Swiss)Rattus norvegicus (linhagem Wistar),Thrichomys laurentius -
Bahia e Piaui,Thrichomys pachyurus, Trinomys yonenagae, Felis silvestres f. catus e

Oryctolagus cuniculus

Felis_catus
Oryctolagus_cuniculus
Coendou_prehensi | issemzomise
10 = Cavia_internedia cevise
10 =P LNOMYS_yONENEGAE E ingider
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— 11 Mus_museulus
,—BSJ: Rattus_norvegicus
—58 Meriones_unguiculatus
MURIDAE L] C Mesocricetus_auratus
81— Calomys_callosus

RODENTIA

ACIUROGNATHI

A posicao filogenética de Erethizontid&eoéndou prehensilis) e Hystricidae (porco-
espinhos do Velho Mundo) ndo é bem resolvida, taolp a luz de dados morfoldgicos
quanto de dados moleculares. A andlise estatideclledbalet al (1994) néo rejeitou a
hipotese do clado Erethizontidae estar posicioramoo grupo-irmao de Hystricognathi.
Rowe e Honeycutt (2002) apoiaram Erethizontidaeccgmpo-irméao de Caviomorpha. Esses
trabalhos se contrapdem a hipotese mais aceita ude Egethizontidae pertencente a
Caviomorpha (Nedbadt al, 1996; Adkinset al, 2001; Huchon e Douzery, 2001). A posicao

de Coendou prehensilis no resultado obtido pode ser explicada pela amoggdor de dados
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coletados para este taxon em relacdo aos outras 4ardo possivelmente ndo comparavel,
ainda que trata-se de um taxon filogeneticamentgtExo, como apontado pela literatura.

Cavia porcellus e C. aperea como grupos irmaos € bem sustentada pela literatur
Alguns autores sugerem q@e porcellus seja produto da domesticacdo@eaperea, tendo
evoluido independentemente (uma longa discussdespeito pode ser encontrada em
Monticelli, 2005). A posicao d€avia intermedia indica parafilia de Caviinae. No entanto,
por ter sido o Unico taxon observado em campo,adesideC. intermedia podem refletir a
influéncia do contexto no repertério comportamenfalimais observados em seu ambiente
natural tendem a realizar exibicées de autolimpeas curtas. Quadros (2008) apontou para
a importancia em se considerar, em estudos fildgese caracteristicas da biologia do
animal, como seu ciclo reprodutivo e comportamegnémario. Ele sugeriu que, para estudos
de filogenia baseados em comportamento, a obserdecidividuos em pequenos grupos ou
animais solitarios minimiza o ruido no sinal filogéico resultante da influéncia do contexto.
A amostra de registros patavia intermedia foi inferior aquela coletada para os outros taxa
(Tab. 6). Ambos fatores podem ter sido refletidas seqiuéncias geradas para o taxon, ja que
a monofilia deCavia € aceita por grande parte dos estudos. O aumenamdatragem de
dados pode contribuir para esclarecimentos deststam

Monofilia de Echimyidae (Mckenna e Bell, 1997)antoversa. A relagdo de grupos-
irmaos entre os génerdsinomys e Thrichomys ndo é bem sustentada (Leite e Patton, 2002,
Carvalho e Salles, 2004, Galewskal, 2005). Laraet al (1996) obtiveram forte suporte para
a monofilia da familia, mas as rela¢cbes de taxsasspecificos ndo foi bem esclarecida. Nao
h& consenso a respeito da monofilia do géfiensomys, grupo bastante complexo. Dados
morfolégicos sugerem monofilia derinomys (por exemplo Carvalho, 1999), o que néo é
congruente com a polifilia do grupo sugerida podasamoleculares (Laret al, 1996). O

géneroThrichomys era considerado monoespecifico de acordo consaifitacao tradicional
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(Einsenberg e Redford, 1989, WoodasWilson e Reeder, 1993). Bonvicired al (2002)
mostraram diferencas cariotipicas em populacdesintdis de Thrichomys, sugerindo
processos de especiacao alopatrica recentes. Bagodl (2006), a partir de cruzamentos
entreT. pachyurus e T. apereoides subsespécitaurentius (status da espécie anteriormente a
este trabalho), encontraram indices de fertilidegeracéo hibrida menores do que um terco.
Algumas fémeas hibridas geraram proles quando @¢aszaom parentais, mas todos o0s
machos hibridos eram estéreis. Os autores sugeriganibém processos recentes de
diversificacao, corroborando Bonviciebal (2002). A especiacdo do géndiarichomys tem
sido tratada apenas muito recentemente. O resutibtido no presente estudo sustenta a
separacao dd@. pachyurus e T. laurentius, ainda que os trés taxa do gén@étwichomys
formem um udnico braco no cladograma. Com relacab kurentius, ndo ha dados na
literatura a respeito de cruzamentos em laborat@mdre as diferentes populacbes
(consideradas como a mesma espécie por dados ogirad). Sugere-se um estudo
aprofundado envolvendo espécies e populacbes dergdrara melhor compreensdo do
processo de especiacao no grupo.

A monofilia da superfamilia Muroidea é bem sustdat(Musser e Carleton Wilson
e Reeder, 1993, McKenna e Bell, 1997, De Beyeal, 2001). No entanto, as relagdes
filogenéticas internas ndo estdo bem esclarecidas.

As relacbes deCalomys callosus e Mesocricetus auratus pertencentes a familia
Cricetidae eRattus norvegicus e Mus musculus pertencentes a familia Muridae, formando
grupos monofiléticos sdo apoiadas pela literat@arléton, 1984, Luckett e Hartenberger
,1993, McKenna e Bell, 1997, Enggtlal, 1998, Nowak, 1999, Michaust al, 2001, Adkins
et al, 2003, Jansa e Weskler, 2004, Wilson e Reedef)28usser e CarletonnWilson e
Reeder 2005) relataram dificuldades no estabeledornda posicéo filogenética d@alomys

callosus, e incluiram o tdxon na subfamilia Sigmodontirde.entanto, a classificagdo mais
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antiga incluiu os roedores sigmodontineos na subfa@ricetinae, na qual pertencem todos
os hamsters, entre outros murideos. Esta possostdom filogenética entr€alomys e
Mesocricetus € apoiada pelo cladograma obtido na figura 23.

A posicao deMeriones unguiculatus (gerbil) neste resultado n&o corrobora a hipotese
mais aceita, na qual esta espécie esta filogensit® mais proxima de Muridae do que de

Cricetidae. Ainda assim, a monofilia de Muroides&oborada.

A amostra de dados deoendou prehensilis é inferior as amostras coletadas para os
outros taxa. Assim, considera-se relevante avalgrrelacbes entre os taxa do estudo
excluindo-se o taxon Erethizontidae, eliminandopassivel problema comparativo.

Totalizando 7.175 caracteres entre numéricos etigai@v/os, foram geradas pelo
programa TNT duas arvores igualmente parcimonia@sga,arvore consenso (Fig. 24) indica

monofilia de Rodentia e da subordem Hystricognathi.
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Fig.24 Arvore filogenética resultante da analiserdriz mista totalizando 7175 caracteres,
no grupo constituido pelos ta&alomys callosus, Cavia aperea, C. intermedia, C. porcellus,
Meriones unguiculatus, Mesocricetus auratus, Mus musculus (linhagem Swiss),Rattus
norvegicus (linhagem Wistar)Thrichomys laurentius - Bahia e PiauiThrichomys pachyurus,

Trinomys yonenagae, Felis silvestresf. catus e Oryctolagus cuniculus
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A monofilia de Sciurognathi, anteriormente susidat(Fig.23) ndo é corroborada. A
exclusdo deCoendou prehensilis da analise resulta na monofilia do gén€avia e da
subordem Hystricognathi. O mapeamento dos caracteefilogenia obtida possibilitara a
compreensao da evolucdo do comportamento de apestannos roedores. O modo como as
sequéncias estdo representadas no cladograma podeeeer o0 percurso evolutivo deste

comportamento no grupo e explicar o resultado obiista figura 24.
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V- CONCLUSOES

Os resultados obtidos indicam que:

1. O comportamento de autolimpeza apresenta umagaittraespecifico relativamente
estavel, possuindo sinal filogenético capaz de pieraninferéncia de relacdes entre taxa. Esta
estabilidade pbde ser conferida a partir do testeiférentes catalogos (etogramas) propostos.
Propostas de homologias primarias a partir do corap@nto de autolimpeza podem ser
feitas em diferentes niveis de detalhamento esélutndo causando ruido filogenético e
alteracéo no resultado final. Isto é explicado peloceito de hierarquias. Estruturas advindas

de comportamento ndo sao dependentes das estramatésnicas sujacentes a elas.

2. O arranjo organizacional de sequéncias de aytelta pode discriminar relacdes
filogenéticas em niveis taxondmicos distintos. €siltados das analises permitem inferir que
categorias de autolimpeza (subunidades isoladasmportamento) ndo séo suficientes para
discriminar relacdes dentro do grupo estudado. alsat de um comportamento
evolutivamente antigo, também presente na basevdeedilogenética (nos grupos externos).
Diades de autolimpeza, no entanto, abordam um méxelndmico menor, mais incluso,
apontando algumas rela¢des internas no cladograsmaeqiéncias longas de autolimpeza,
estrutura ainda mais complexa do que as anter(om@gades e diades), sdo capazes de
discriminar as relacbes em um nivel taxondmico aimdenor. Assim, para estudos
filogenéticos que se baseiam em sequéncias compartais sugere-se 0 uso de caracteres
organizados em diferentes graus de complexidade. permite discriminar relagcbes em

grupos grandes, que abordam niveis taxondémicosstis€familia, géneros, espécies).
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3. A reconstrucao da filogenia da ordem Rodentsebda em freqiéncia e seqiéncia do
comportamento de autolimpeza, resultou em uma Uaieare (Fig. 23). Frequéncia de
autolimpeza é uma fonte de informacéo filogenéfmayendo melhora dos resultados na
analise. A monofilia de Rodentia, proposta porgéoias baseadas em dados morfoldgicos e
grande parte dos estudos moleculares, € corrobhddadaognathi apresenta monofilia, o que
nao foi apontado para Hystricognathi nesta andisaeonofilia de Rodentia tem sido apoiada
por diversos estudos recentes. No entanto, asdedagternas ao grupo ainda mostram-se
controversas e estudos que contribuam para est@qusdo fundamentais. Os resultados
obtidos indicam que atributos comportamentais germicompreender a evolucao de grupos
complexos, como roedores (em especial caviomordfodmérica do Sul). Outros tipos de
comportamentos, se avaliados sob uma perspectlegefiética, poderdo certamente
contribuir para esclarecimentos a respeito da sidade evolutiva do grupo e

conseqglientemente para a conservacdo destas espécies



96

REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS

ADKINS, R.M.; GELKE, E.L.; ROWE, D.; HONEYCUTT, R.LMolecular phylogeny and
time estimates for major rodent groups: evidenomfmultiple genesMolecular Biology and
Evolution, 18(5): 777-791, 2001.

ADKINS, R.M.; WALTON, A.H.; HONEYCUTT, R.L. Highetevel systematics of rodents
and divergence time estimates based on two congruemctlear genes.Molecular
Phylogenetics and Evolution26: 409-420, 2003.

ALBERTS, C.C. O comportamento de autolimpeza dam ghimeéstico Kelis catus) e uma
proposta para usa-lo como caractere filogenétimseTde doutoramento apresentada ao
Instituto de Psicologia da Universidade de Saod&d#o Paulo, 205 pp.,1996.

ALCOCK, J. Animal behavior: an evolutionary apprba¢62 ed.). Massachussets: Sinauer
Associates, 1998.

ALDRIDGE, J.W, BERRIDGE, K.C. Coding of serial ordey neostriatal neurons: a “natural
action” approach to movement sequentke Journal of Neurosciencel8(7): 2777-2787,
1998.

ALLARD, M. W., MIYAMOTO, M. M., HONEYCUTT, R.L. Tess for rodent polyphyly.
Nature, 353: 610-611, 1991.

AMORIM, D.S. Elementos Basicos de Sistematica Fhagica. Ribeirdo Preto, Holos, 276
pp., 2002.

ANNABLE, A., WEARDEN, J.H. Grooming as operant irnet rat. Journal of the
Experimental Analysis of Behavior 32: 297-304, 1979.

ARCHIBALD, J.D.; AVERIANOV, A.O.; EKDALE, E.G. LateCretaceous relatives of rabbits,
rodents, and other extant eutherian mamniNdsure, 414: 62-65, 2001.

ARNASON, U.; ADEGOKE, J.A.; BODIN, K.; BORN, E.WESA, Y.B.; GULLBERG, A
NILSSON, M.; SHORT, R.V.; XU, X.; JANKE, A. Mammaln mitogenomic relationships and
the root of the eutherian treBroceedings of the National Academy of Sciences US89:
8151-8156, 2002.

ATZ, JW. The application of the idea of homology behavior in: ARONSON, L.R.,
LEHRMAN, D.S. e ROSENBLATT, J.S. (Eds.) Developmend evolution of behavior:
essays in memory of TC Schneirla. San Franciscél. \Rteeman, 1970.



97

BASILE, P.A. Taxonomia de Thrichomys Trouessart 88Rodentia, Echimyidae).
Dissertacao (Mestrado em Biologia Comparada), Hadda de Filosofia, Ciéncias e Letras de
Ribeirdo Preto, USP, 2003.

BERRIDGE, K.C. Comparative fine structure of actionles of form and sequence in the
grooming patterns of six rodent speciBshaviour, 113(1-2): 21-56,1990.

BERRIDGE, K.C, ALDRIDGE, J.W, HOUCHARD, K.R., ZHUAE, X. Sequential super-
stereotypy of an instinctive fixed action pattemrhiyper-dopaminergic mutant mice: a model of
obsessive compulsive disorder and TouretB®C Biology, 3(4): 1-16, 2005.

BLOMBERG, S.P.; GARLAND JR, T. Tempo and mode irolevion: phylogenetic inertia,
adaptation and comparative methattsurnal of Evolutionary Biology, 15: 899-910, 2002.

BONVICINO, C.R., OTAZU, I.B., D’ANDREA, P.S. Karyogic evidence of diversification of
the genusThrichomys (Rodentia, EchimyidaeCytogenetic and Genome Resear¢l®7: 200-
204, 2002.

BORCHELT, P.L., GRISWOLD, J.G., BRANCHEK, R.S. Amalysis of sandbathing and
grooming in the kangaroo raDipodomys merriami). Animal Behaviour, 24(2): 347-353,
1976.

BORODIN, P.M., BARREIROS-GOMEZ, S.C., ZHELEZOVA, A. BONVICINO, C.R.,
D’ANDREA, P.S. Reproductive isolation due to thenefec incompatibilities between
Thrichomys pachyurus and two subspecies @hrichomys apereoides (Rodentia, Echimyidae).
National Research Council Canada49(2): 159-167, 2006.

BROOKS, D.R., MCLENNAN D.A. Phylogeny, ecology ahdhavior: a research program in
comparative biology. Chicago, University of Chicdgyess, 1991.

BURSTEN, S.N, OWINGS, D.H, BERRIDGE, K.C. Do Catifita ground squirrels
(Spermophilus beecheyi) use ritualized syntactic cephalocaudal groomingaasagonistic
signal?Journal of Comparative Psychology114(3): 281-290, 2000.

BUSACKER, R.G., SAATY, T.L. Finite graphs and netk® New York,McGraw-Hill, 1965.



98

BUSSAB, V.S.R. Organizacdo da autolimpeza corpoeat moscas: plasticidade do
desenvolvimento. Tese de Doutorado apresentadastituto de Psicologia da Universidade de
Séo Paulo (USP), 294p., 1982.

CALCAGNOTTO, D. Taxas de evolugéo e o relégio malac In: MATTIOLI, S. R. (Editor)
Biologia Molecular e Evolucadribeirdo Preto, Holos, cap.5, p.51-61, 2001.

CANDELA, A.M. First cladistic analysis of the extinand living porcupines (Rodentia,
Erethizonthidae)Journal of Morphology, 248: 213, 2001.

CANDELA, A.M. Lower deciduous tooth homologies inrefhizontidae (Rodentia,
Hystricognathi): evolutionary significancécta Paleontologica Polonica 47(4): 717-723,
2002.

CARLETON, M.D. Introduction to rodenttn ANDERSON, S.; JONES, J.K. Orders and
families of recent mammals of the worlthhn Wiley and Sons New York, 1984.

CARLETON, M. D., MUSSER G. G. Order Rodentia in: mdimal Species of the World A
Taxonomic and Geographic Reference (D. E. Wilsah@nM. Reeder eds.). Baltimore, Johns
Hopkins University Press, 745-752 pp., 2005.

CARVALHO, G.A.S. Relacdes filogenéticas entre fosnmmacentes e fosseis de Echimyidae
(Rodentia: Hystricognathi) e aspectos da evolucdaomdrfologia dentariaDissertacdo de
Mestrado. Universidade Federal do Rio de Janeiro, Rio deida, Brazil, 1999.

CARVALHO, G.A.S, SALLES, L.O. Relationships amongtant and fossil echimyids
(Rodentia: Hystricognathifoological Journal of the Linnean Society142: 445-477, 2004.

CHALINE, J.; GRAF, J.D. Phylogeny of the Arvicoliela(Rodentia): biochemical and
paleontological evidencdournal of Mammalogy, 69: 22-33, 1988.

CHEREM, J.J., OLIMPIO, J., XIMENEZ, A. Descricdo dma nova espécie do gén&avia
pallas, 1766 (Mammalia-Caviidae) das Ilhas MolegdesSul, Santa Catarina, Sul do Brasil.
Biotemas 12(1): 95-117, 1999.

CHOU, L.S,, LIN, Y.S., MOK, H.K. Study of the maartance behavior of the red-bellied tree
squirrel, Callosciurus erythraeus. Bulletin of the Institute of Zoology, Academia Sinta,
24(1): 39-50, 1985.



99

COLONNESE, M.T.; STALLMAN, E.L.; BERRIDGE, K.C. Oageny of action syntax in
altricial and precocial rodents: grooming sequersfoet and guinea pig pupBehaviour, 133:
1165-1195, 1996.

CROMWELL, H.C., BERRIDGE, K.C. Implementation oftem sequences by a neostriatal
site: a lesion mapping study of grooming synfixe Journal of Neuroscience16(10): 3444-
3458, 1996.

DA SILVA NETO, E.J. Morphology of the regiones etbiaialis and orbitotemporalis in Galea
musteloides Meyen 1832 and Kerodon rupestris (VWedwied 1820) (Rodentia: Caviidae)
with comments on the phylogenetic systematics & @uaviidae.Journal of Zoological
Systematics and Evolutionary Researct38(4): 249-229, 2000.

DAWKINS, R., DAWKINS, M. Hierarchical organizatioand postural facilitation: rules for
grooming in flies Animal Behavior, 24: 739-755, 1976.

DEBRY, R.W.; SAGEL, R.M. Phylogeny of Rodentia (Mamalia) inferred from the nuclear-
encoded gene IRBRIolecular Phylogenetics and Evolution 19: 290-301, 2001.

DE PINNA, M.C.C. Concepts and tests of homologyhe cladistic paradignCladistics, 7:
367-394, 1991.

DE PINNA, M.C.C. Behavioral characters in phylogeagonstructionAnais de Etologig 15:
109-124, 1997.

DE QUEIROZ, A., WIMBERGER, P.H. The usefulness ehhvior for phylogeny estimation:
levels of homoplasy in behavioral and morphologicharactersEvolution, 47 (1): 46-60,
1993.

D'ERCHIA, A.M.; GISSI, C.; PESOLE, G.; SACCONE, @RNASON, U. The guinea pig is
not a rodentNature, 381: 597-600, 1996.

EISENBERG, J.F. The behavior of heteromyid rodddtsversity California Publications of
Zoology, 69: 1-100, 1963.

EISENBERG, J.F. A comparative study in rodent eigglwith emphasis on evolution of
social behavior. IProceedings of the United States National Museuni22: 1-51, 1967.



100

EISENBERG, J.F.; REDFORD, K.H. Order RodentmMammals of the Neotropics: The
Central Neotropics, Ecuador, Peru, Bolivia, BraZil. 3. University of Chicago Press1999.

ENGEL, S.R.; HOGAN, K.M.; TAYLOR, J.F.; DAVIS, S.KMolecular systematics and
paleobiogeography of the South American SigmodaetirodentsMolecular Biology and
Evolution, 15(1): 35-49, 1998.

ERESHEFSKY, M. Psychological categories as homekgiessons from ethologiiology
and Philosophy,22(5): 1-35, 2007.

FELSENSTEIN, J. Confidence limits on phylogeniesn Approach using the bootstrap.
Evolution, 39: 783-791, 1985.

FELSENSTEIN J. P. Phylogeny inference package.tligedthe University of Washington
Press, 1993.

FENTRESS, J.C. Development of grooming in mice vathputed forelimbsScience,179:
704-705, 1973.

FERKIN, M.H., LEONARD, L.A., HEATH and PAZ-Y-MINO G Self-grooming as a tactic
used by prairie voleMicrotus ochrogaster to enhance sexual communicati&thology, 107:
939-949, 2001.

FRABOTTA, L.J. Insights into relationships amongleat lineages based on mitochondrial
genome sequence data. Dissertation (Doctor of &ploy) submitted to the office of graduate
studies of Texas, 2005.

FREUDENSTEIN, J.V; PICKETT, K.M.; SIMMONS, M.P.; WNZEL, J.W. From basepairs
to birdsongs: phylogenetic data in the age of geosr@ladistics, 19: 333-347, 2003.

GALERA C.A.,, TOYODA C.Y., and DOBRIANSKYJ L.N. Descdo etoldgica dos
comportamentos de ratos albino¥rpublished manuscript. 37 pp., 1983.

GALEWSKI, T.; MAUFFREY, J.; LEITE, Y.L.R.; PATTON,J.L.; DOUZERY, E.J.P.
Ecomorphological diversication among South Amerispmy rats (Rodentia; Echimyidae): a
phylogenetic and chronological approabtolecular Phylogenetics and Evolution 34: 601-
615, 2005.



101

GEYER, L.A., KORNET, C.A. Auto and allo-grooming frine voles {icrotus pinetorum) and
meadow volesNicrotus pennsylvanicus). Physiology and Behavioy28: 409-412, 1982.

GOLOBOFF, P. Nona: a Tree searching program. Pnogrtad documentation available at
http://www.zmuc.dk/public/phylogeny/Nona-Peew#893.

GOLOBOFF, P.; FARRIS, J.; NIXON, K. T.N.T. Tree Apsis Using New Technology.
Program and documentation, availablé@tép://www.zmuc.dk/public/phylogeny/tn2003.

GOLOBOFF, P.A.; MATTONI, C.1.; QUINTEROS, A.S. Cantious characters analyzed as
such.Cladistics, 22: 589-601, 2006.

GRAUR, D; HIDE, W. A.; LI, W. H. Is the guinea piy rodent™Nature, London, 351: 649-
652, 1991.

GREER, J.M, CAPECCHI, M.RHoxb8 is required for normal grooming behavior in mice.
Neuron, 33: 23-24, 2002.

HALL, B.K. Descent with modification: the unity uadying homology and homoplasy as seen
through an analysis of development and evolutalogical Reviews 78(3): 409-433, 2003.

HARRIS, S.R.; GOWER, D.J.; WILKINSON, M. Intraorgamal Homology, Character
Construction, and the Phylogeny of Aetosaurian Asaurs (Reptilia, Diapsidapystematic
Biology, 52(2): 253-255, 2003.

HASEGAWA, M.; CAO, Y.; ADACHI, J.; YANO, T — Rodenpolyphyly? Nature, London,
355: 595, 1992.

HAWLENA, H., BASHARY, D., ABRAMSKY, Z., KRASNOV, BR. Benefits, costs and
constraints of anti-parasitic grooming in adult guneenile rodentsEthology, 113(4): 394-402,
2007.

HUCHON, D.; CATZEFLIS, F.M.; DOUZERY, E.J.P. Variem of molecular datings,
evolution of rodents and the phylogenetic affisticbetween Ctenodactylidae and
Hystricognathi.Proceedings of the Royal Society of London B: Biofpcal Sciences267:
393-402, 2000.



102

HUCHON, D., DOUZERY, E.J.P. From the Old World tbetNew World: a molecular
chronicle of the phylogeny and biogeography of Hgegnathi rodents.Molecular
Phylogenetics and Evolution20(2): 238-251, 2001.

HUCHON, D., MADSEN, O., SIBBALD, M.J.J.B., AMENT, K STANHOPE, M.J.,
CATZEFLIS, F., DE JONG, W.W., DOUZERY, E.J.P. Rot@&mylogeny and a timescale for
the evolution of Glires: evidence from an extengmeon sampling using three nuclear genes.
Molecular Biology and Evolution, 19(7): 1053-1065, 2002.

IMMELMANN, K. e BEER, C. 1989A dictionary of Ethology. Cambridge, Harvard
University Press, pp336, 1989.

IZAR, P.; JAPYASSU, H. F.; ALBERTS, C. C. . Métodda teoria dos grafos para a analise
quantitativa do comportamentdn: Garcia, A.; Tokumaru, R.S. & Borloti, E.B.. (Oyg.
Etologia: uma perspectiva histérica e tendénciagernoporaneas. Vitoria: Multiplicidade, p.
249-258, 2005.

JABLONKA, E., LAMB, M. Evolution in four dimensions genetic, epigenetic, behavioral,
and symbolic variation in the history of life. MHAress, 2005.

JANSA, S.A.; WEKSLER, M. Phylogeny of muroid rodentelationships within and among
major lineages as determined by IRBP gene sequemdekecular Phylogenetics and
Evolution, 31: 256-276, 2004.

JAPYASSU, H.F.; ALBERTS, C.C.; IZAR, P. and SATO;-TEthoSeq: a tool for phylogenetic
analysis and data mining on behavioural sequerieisavior Research Methods 38: 549-
556, 2006.

JAPYASSU, H.F. E VIERA, C. Predatory plasticity Mephilengys cruentata (Araneae:
Tetragnathidae): relevance for phylogeny reconstmcBehavior, 139: 529-544, 2002.

KALUEFF, A.V., TUOHIMAA, P. Grooming analysis algtmm for neurobehavioral stress
researchBrain Research Protocols 13(3): 151-158, 2004.

KANDEL, E.R., SCHWARTZ, J.H., JESSEL, T.M. Prinaigida Neurociéncia. Manole, 1412
pp., 2002.

LACHER JR, T.E. The comparative social behavioKefodon rupestris and Galea spixii and
the evolution of behavior in the Caviiddgulletin of Carnegie Museum of Natural History,
17:5-71, 1981.



103

LALAND, K.N., ODLING-SMEE, J., FELDMAN, M.W. Nicheconstructions, biological
evolution and cultural changBehavioral and Brain Sciences23: 131-175, 2000.

LARA, M.C., PATTON, J.L., DA SILVA, M.N.F. The sinmtaneous diversification of South
American echimyid rodents (Hystricognathi) based camplete cytochrome b sequences.
Molecular Phylogenetics and Evolution 5: 403-413, 1996.

LEGENDRE, F.; ROBILLARD, T.; DESUTTER-GRANDCOLAS, .L WHITING, M.F;
GRANDCOLAS, P. Phylogenetic analysis of non-steypetl behavioural sequences with a
successive event-pairing methdgiological Journal of the Linnean Society 94: 853-867,
2008.

LEITE, Y.L.R; PATTON, J.L. Evolution of South Amean spiny rats (Rodentia:
Echimyidae): the star-phylogeny hypothesis reuisitéMolecular Phylogenetics and
Evolution, 25: 455-464, 2002.

LI, W.H.; HIDE, W.A.; ZHARKIKH, A.; M.A, D.P.; GRALWR, D. The molecular taxonomy
and evolution of the guinea pidournal of Heredity, 174-181, 1992.

LIN, Y.; WADDELL, P.; PENNY, D. Pika and vole mitbondrial genomes increase support
for both rodent monophyly and glireéSene 294: 119-129, 2002.

LIPSCOMB, D. Basics of Cladistic Analysis. Georgeasilington University, Washington
D.C., 1998.

LIU, F.G.R.; MIYAMOTO, M.M. Phylogenetic assessmayft molecular and morphological
data for Eutherian mammalSystematic Biology 48: 54—64, 1999.

LORENZ, K. The evolution of behaviogcientific American, 199: 67-78, 1958.

LORENZ, K. Evolucédo e modificacdo do comportameRio. de Janeiro, Interciéncia, 1986.

LORENZ, K. Os Fundamentos da Etologia. Sdo PauddpEa UNESP, 466 pp., 1995.

LORENZ, K.; LEYHAUSEN, P. Biologia del comportamien México, Siglo XXI Editores,
322 pp., 1971.



104

LOVE, A.C. Functional homology and homology of ftina: biological concepts and
philosophical consequencdiology and Philosophy,22(5): 1-36, 2007.

LUCKETT, W.P., HARTENBERGER, J.L. Evolutionary rétanships among rodents: a
multidisciplinary analysis. Plenun Press, New YQtR1 pp., 1985.

LUCKETT, W.P., HARTENBERGER, J.L. Monophyly or p@lyyly of the order Rodentia:
possible conflict between morphological and molaculinterpretations. Journal of
Mammalian Evolution, 1(2): 127-147, 1993.

MCKENNA, M.C.; BELL, S.K. Classification of Mammal#Above the Species Level.
Columbia University Press New York, 1997.

MADSEN, O., M. SCALLY, C.J. DOUADY, D.J. KAO, RWDEBRY, R. ADKINS, H.M.
AMRINE, M.J. STANHOPE, W.W. DE JONG M., SPRINGER, Parallel adaptive radiations
in two major clades of placental mammasiture, 409: 610-614, 2001.

MALANGE, J., ALBERTS, C.C. Comportamento de autgeza como ferramenta para a
reconstrucdo filogenética de Rodentia. Trabalhandeografia apresentado a Faculdade de
Filosofia, Ciéncias e Letras - UNESP, Assis, Sadd?2004.

MALANGE, J. ALBERTS, C.C. Comportamento de autolegp como ferramenta para a
reconstrucdo filogenética em roedores. XXIl Encontro Anual de Etologia, Campo Grande.
Anais do XXII EAE, 2004.

MALANGE, J., SPINELLI OLIVEIRA, E. Ontogenia da altmpeza grooming) em Calomys
callosus (Cricetidae, Rodentiajn: XXV Encontro Anual de Etologia, S&o José do Riet®.
Caderno de Resumos do XXV EAE, p.203, 2007.

MANAF, P., SPINELLI OLIVEIRA, E. Behavioral reperte of the spiny ratProechimys
[Trinomys] yonenagae (Rodentia: Echimyidae) in captivityRevista de Etologia,2(1): 3-15,
2000.

MANAF, P., BRITO-GITIRANA L., SPINELLI OLIVEIRA E. Evidence of chemical
communication in the spiny ratrinomys yonenagae, Echimyidae): anal scent gland and social
interactionsCanadian Journal of Zoology 81: 1-6, 2003.

MANAF, P., MORATO, S., SPINELLI OLIVEIRA E. 2003.rBfile of wild Neotropical spiny
rats (Trinomys, Echimyidae) in two behavioral testBhysiology & Behavior, 79: 129-133,
2003.



105

MANAF, P., SPINELLI OLIVEIRA, E. Roedores com cheide tutti-frutti. Ciéncia hoje
38(226): 68-70, 2006.

MARTIGNETTI, J.A., BROSIUS, J. Neural BC1 RNA as ewolutionary marker; guinea pigs
remains a rodenBroceedings of the National Academy of Scienge3): 9698-9702, 1993.

MARTIN, P.; BATESON, P. Measuring behaviour — artraductory guide, Cambridge,
Cambridge University Press, 199 pp., 1986.

MARTIN, T. Schmelzmikrostruktur in den Inzisivent-aund neuweltlicher hystricognather
Nagetiere Paleovertebrata, Montpellier, Mém. Extra, 1-168: 181 fig., 12 pl., 1992.

MATELL, M.S., BERRIDGE, K.C, ALDRIDGE, J.W. DopamenD1 activation shortens the
duration of phases in stereotyped grooming seq@eBehavioural Processesyl: 241-249,
2006.

MAYR, E. Populagdes, espécies e evolugdo. Sdo PRditora Cia Ed Nacional e Editora da
Universidade de Séo Paulo, 485 pp., 1977.

MENDES, L.A.F.; ROCHA, P.L.B.; RIBEIRO, M.F.S.; PER, S.F.; SPINELLI OLIVEIRA,
E. Differences in ingestive balance of two popwulasi of neotropicallhrichomys apereoides
(Rodentia, EchimyidaelComparative Biochemistry and Physiology138(3): 327-332, 2004.

MESSIAS, M.R. Biologia comportamental dgavia aperea (Mammalia:Caviidae) em area
aberta no Estado de Sdo Paulo. Dissertacado deadestnstituto de Biociéncias, Universidade
Estadual Paulista, Rio Claro.

MICHAUX, J.; REYES, A.; CATZEFLIS, F. Evolutionarhistory of the most speciose
Mammals: molecular phylogeny of muroid rodenkgolecular Biology and Evolution,
18(11): 2017-2031, 2001.

MISAWA, K., JUNKE, A. Revisiting the Glires concept phylogenetic analysis of nuclear
sequencedMolecular Phylogenetics and Evolution28: 320-327, 2003.

MIYAKI, C.Y, RUSSO, C.A.M, PEREIRA, S.L. Reconsti@g Filogenética. Introdugédo e o
método da maxima parciménia: IMATTIOLI, S.R. (Editor) Biologia Molecular e Evotao.
Ribeirdo Preto, Holos, cap.9, 2001.



106

MONTICELLI, P.F. Comportamento e comunicacdo acastem cobaias e preas. Tese
(Doutorado em Psicologia Experimental), Institue Rsicologia, Universidade de S&o Paulo,
Séo Paulo, 2005.

MURPHEY, R.M., JORGE S. MARIANO, J.S., MOURA DUARTH-.A. Behavioral
observations in a capybara colo(iyydrochoerus hydrochaeris). Applied Animal Behavior
Science14: 89-98, 1985.

MURPHY W.J., E. EIZIRIK, W.E. JOHNSON, Y. P. ZHANG). A. RYDER and SJ.
O'BRIEN. Molecular phylogenetics and the originsptdcental mammalNature, 409:614-
618. 2001.

NARITA, Y.; ODA, S.; KAGEYAMA, T. Rodent monophylgeduced from the unique gastric
proteinase constitution and molecular phylogeneti@lyses using pepsinogen-C cDNA
sequencegComparative Biochemistry and Physiology, Part D1: 273-282, 2006.

NEDBAL, M.A.; ALLARD, M.W.; HONEYCUTT, R.L. Moleculr systematics of
hystricognath rodents: evidence from the mitoch@ahdd2S rRNA gene.Molecular
Phylogenetics and Evolution 3: 206—220, 1994.

NEDBAL, M.A.; HONEYCUTT, R.L.; SCHLITTER, D.A. Higkr-level systematics of rodents
(Mammalia, Rodentia): evidence from the mitochoaldri2S rRNA gene.Journal of
Mammalian Evolution, 3: 201-237, 1996.

NIXON, K. C. Winclada (Beta), version 0.9.99m24 .bkcado pelo autor, Ithaca, New York,
USA, http://www.cladistics.com/about winc.hirh999.

NOLL, F.B. Behavioral phylogeny of Corbiculate Apel (Hymenoptera; Apinae), with special
reference to social behavi@ladistics (Westport), 18 (2): 137-153, 2002.

NOWAK, R.M. Walker's Mammals of the World. Baltimmr The Johns Hopkins University
Press, v.2. 6ed., 1629 pp., 1999.

OPAZO, J.C.; PALMA, R.E.; MELO, F.; LESSA, E.P. Agtave evolution of the insulin gene
in caviomorph rodentdolecular Biology and Evolution, 22(5): 1290-1298, 2005.

OTTONI, E.B. EthoLog 2.2: a tool for the transcigot and timing of behavior observation
sessionsln: Behavior Research Methods, Instruments & Compug(3): 446 — 449, 2000.



107

PAZ-Y-MINO, G., LEONARD, S.T., FERKIN, M.H., TRIMBE, J.F. Self-grooming and
sibling recognition in meadow voledMicrotus pennsylvanicus, and prairie voles,M.
Ochrogaster. Animal Behaviour, 63: 331-338, 2002.

PEREIRA, S.L., MIYAKI, C.Y.,, RUSSO, C.AM. Reconsgdo Filogenética: Métodos
probabilisticosin: MATTIOLI, S.R. (Editor) Biologia Molecular e Evotao. Ribeirdo Preto,
Holos, cap.11, 2001.

POUX, C.; CHEVRET, P.; HUCHON, D.; DE JONG, W.W.OUDZERY, E.J.P. Arrivel and
diversification of caviomorph rodents and platynéhiprimates in South Americ8ystematic
Biology, 55: 228-244, 2006.

QUADROS, A.H. Filogenia da Familia Cathartidae (8vdaseada em comportamento de
autolimpeza. Dissertacdo (Mestrado em PsicologipeBmental), Instituto de Psicologia,
Universidade de Sao Paulo, S&o Paulo, 2002.

QUADROS, A.H. Filogenia de falconiformes (aves) dm#a em comportamento de
autolimpeza. Tese (Doutorado em Psicologia Experale Instituto de Psicologia,
Universidade de Sao Paulo, Sdo Paulo, 2008.

QUINTANA, C.C. Relaciones filogenéticas de roeddBewiinae (Caviomorpha, Caviidae), de
América del Sur.Boletin de la Real Sociedad Espafiola de Historia Maal (Seccion
Bioldgica), 94(3-4): 125-134, 1998.

RANDALL, J.A. Comparison of sandbathing and groogin two species of kangaroo rat.
Animal Behavior, 29: 1213-1219, 1981.

REIS, S. F. ; DUARTE, L. C. ; MONTEIRO, L. R. ; ZU\, F. J. V. . Geographic variation in
cranial morphology in Thrichomys apereoides: |. @etric descriptors and patterns of
variation in shapelournal of Mammalogy, 83: 333-344, 2002.

REYES, A.; GISSI, C.; PESOLE, G.; CATZEFLIS, F.MSACCONE, C. Where do rodents
fit? Evidence from the complete mitochondrial geeoshSciurus vulgaris. Molecular Biology
and Evolution, 17(6): 979-983, 2000.

REYES, A.; GISSI, C.; CATZEFLIS, F.M.; NEVO, E.; BPLE, G.; SACCONE, C.
Congruent mammalian trees from mitochondrial andlear genes using Bayesian methods.
Molecular Biology and Evolution, 21: 397-403, 2004.



108

ROBILLARD, T.; LEGENDRE, F.; DESUTTER-GRANDCOLAS,.L GRANDCOLAS, P.
Phylogenetic analysis and alignment of behaviorajuences by direct optimization.
Cladistics, 22: 602-633, 2006.

ROWE, D.L; HONEYCUTT, R.L. Phylogenetic relationphj ecological correlates, and
molecular evolution within the Cavioidea (MammalRodentia).Molecular Biology and
Evolution, 19(3): 263-277, 2002.

RUSSO, M.A.C. Como escolher genes para problembsgefiéticos especificos in:
MATTIOLI, S. R. (Editor) Biologia Molecular e Evolucéo.Ribeirdo Preto, Holos, cap.12,
p.130-135, 2001.

SATO, T. O estudo da organizacdo do comportamerages da Teoria dos GrafBsotemas,
4(2): 95-110, 1991.

SHANAS, U. AND TERKEL, J. Grooming secretions arghsonal adaptations in the blind
mole rat Goalax ehrenbergi). Physiology and Behavioy 60: 653-656, 1996.

SILVERMAN, P. Animal behavior in the laboratory. hdon, Chapman and Hall Ltd, 409 pp.,
1978.

SIMPSON, G.G. The principles of classification andassification of mammaia SIMPSON,
G.G. Principles of Animal Taxonomgolumbia University Press New York, 1961.

SPINELLI, E. Social behavior of spiny raférinomys, Echimyidae) that differ with respect to
habitat in: “Sociality in South American Rodent&evista de Etologia(Suppl.), 5: 24-25,
2003.

SPINELLI OLIVEIRA, E. and MANAF P. Life-history tits of the Neotropical caviomorph
spiny rat Trinomys yonenagae (Echimyidae) in captivity (submetido adournal of
Mammalogy).

SPRUWNJT, B.M., VAN HOOF, J.A.R.AM., GISPEN, W.H.th6logy and neurobiology of
grooming behavioPhysiological Reviews72(3): 825-852, 1992.

STEINER, A.L. Self- and allo-grooming behavior innse ground squirrels (Sciuridae), a
descriptive studyCanadian Journal of Zoology 51: 151-161, 1973.



109

STOPKA, P., GRACIASOVA, R. Conditional allogroominm the herb-field mouse.
Behavioral Ecology,12(5): 584-589, 2001.

STUART, A.E.; HUNTER, F.F.End-products os behavia@rsus behavioral characters: a
phylogenetic investigation of pupal cocoon congtamcand form in some North American
black flies (Diptera: Simuliidaepystematic Entomology 23(4): 387-398, 1998.

TEIXEIRA, B.R., ROQUE, A.L.R, GOMEZ-BARREIROS, S.MBORODIN, P.M., JANSEN,
A.M., D’ANDREA, P.S. Maintenance and breeding ®hrichomys (Trouessart, 1880)
(Rodentia: Echimyidae) in captivitilemorias do Instiuto Oswaldo Cruz, RJ,100(6): 627-
630, 2005.

TERAMUSSI, T.M., ALBERTS, C.C. Comportamento dedutpeza como instrumento para
reconstrucao filogenética de primatas. Trabalhandmografia apresentado a Faculdade de
Filosofia, Ciéncias e Letras - UNESP, como requipiira obtencdo de grau de bacharel em
Ciéncias Biologicas, Assis, Sao Paulo, 2004.

THELEN, E. Rhythmical stereotypies in normal humiafants. Animal Behaviour, 27: 699-
715, 1979.

THELEN, E. Kicking, rocking and waving: contextuahalysis of rhythmical stereotypies in
normal human infant®\nimal Behaviour, 29: 3-11, 1981.

THOMAS, H. R. What is a guinea pig?ends in Ecology and Evolution 95: 159-160, 1994.

WAGELE, J.W.Foundations of Phylogenetic Systematic&/erlag, Miinchen, 2000.

WENZEL, J.W. Behavioral homology and phylogemymnual Review of Ecology and
Systematics 23: 361-381, 1992.

WENZEL, J.W., NOLL, F.B. Dados comportamentais na gendmicaRevista de Etologia,
8(1): 63-69, 2006.

WHEELER, W.C. Fixed character states and the opttiron of molecular sequence data.
Cladistics, 15(4): 379-385, 1999.

WILSON, D.E., REEDER, D.M. Mammals species of therld: a taxonomic and geographic
reference. Washington Smithsonian Institution Rr2865.



110

WOLFF, J.0., WATSON, M.H., THOMAS, S.A. Is self-gnming by prairie voles a predictor
of mate choiceEthology, 108: 169-179, 2002.

WOOD, A.E. A revised classification of rodentkournal of Mammalogy, 36(2): 165-186,
1955.

WYSS, A. R., FLYNN, J. J., NORELL, M. A., SWISHER;. C., lll, CHARRIER, R.,
NOVACEK, M. J., AND MCKENNA, M. C. South America’sarliest rodent and recognition
of a new interval of mammalian evolutiddature 365:434-437, 1993.



111

GLOSSARIO

Principais definicbes terminologicas usadas emigtiad, de acordo com definicbes

de Lipscomb (1998) e Amorim (2002):

Analogia

Relacdo de semelhanca existente entre
estruturas que desempenham a mesma fu
em um organismo, as quais podem ou nag
homologas.

Apomorfia

Estado derivado de um carater em uma §
de transformacdo; a condicdo de u
estrutura que resultou da ocorréncia de 1
ou mais mutacbes, alterando a for
plesiomérfica correspondente

duas
ngao
) ser

érie
ma
ima
ma

Carater

O que é modificado em uma série de
transformacgao (com a incidéncia de uma o
mais mutacdes), alterando a forma
plesiomérfica de uma estrutura para a forn
apomorfica.

a

Cladograma

Diagrama indicando as rela¢gGes de parent
filogenético entre ramos terminais, que
podem ser populacdes, espécies ou grupo
supra-especificos.

2SCO

Consenso

Usa-se em sistematica filogenética para
referir-se a informacédo comum sobre
parentesco entre cladogramas com hipétes
ao menos parcialmente discordantes. Ha
diferentes critérios de consenso.

5ES

Convergéncia

Processo adaptativo em grupos separados
resulta em uma relacdo de semelhanca ng
homoéloga. E um caso particular de
homoplasia.

que

(@)

Grupo externo

Toda e qualquer espécie ou grupo de espé
que filogeneticamente ndo pertenca a um
grupo supostamente monofilético abordadc
em um momento de uma analise.

cies

D

Grupo interno

Grupo de estudo; grupo a ser analisado. E
recomendavel que este seja um grupo
supostamente monofilético.

Grupo-irmao

A espécie ou grupo monofilético supra-
especifico mais préximo de um determinad
grupo monofilético em foco em um momen
do discurso.

o

Grupo monofilético (ou clado)

Grupos que compartilham um ancestral
comum. Sao reconhecidos porque

compartilham caracteres derivados unicos




112

Grupo parafilético

Grupo correspondente a um grupo
monofilético maior, do qual se retirou uma
mais de suas espécies descendentes.

Grupo polifilético

Taxa que nao compartilham um ancestral
comum recente e sdo agrupados com bas¢
homoplasias (por exemplo, convergéncia).

Homologia

Relacéo entre estruturas em individuos ou
espécies distintos, presentes em cada um
deles devido a heranca dessa estrutura de
espécie ancestral comum mais recente das
duas, transmitida ininterruptamente ao long
das geracdes ou de espécies descendente
intermediarias

2 em

sde a

~

5
Jo
S

Homoplasia

Relagao de semelhancga entre estrigaras
individuos ou espécies distintos presentes
cada um deles devido a ocorréncia
independente, em niveis de generalidade
distintos, de modifica¢cées que resultaram i
condicdo apomorfica semelhante

em

na

Matriz de caracteres

Base de dados que sintetiadbsasvacoes
feitas sobre a condicdo de um conjunto
limitado de caracteres para um determinad

conjunto de taxa terminais.
(Matriz binaria é aquela composta por caracteres ¢
apenas dois estados: presente e ausente)

(0]

Monofilia

Refere-se a condicdo monofilética de um
grupo taxondmico.

Parafilia

Refere-se a condicéo parafilética de um
grupo.

Paralelismo

Processo adaptativo que resulta em uma
relacdo de semelhanca entre condi¢cdes nj
homologas de caracteres, produzida pela
alteracdo de uma mesma condicéo
plesiomérfica em espécies distintas
resultando em condi¢cdes apomarficas
semelhantes. E um caso particular de
homoplasia.

10

ParcimOnia

Critério metodoldgico de decisdo, em uma
analise filogenética, pelo qual, entre
cladogramas alternativos, opta-se pelo que

demanda o menor numero de homoplasias.

Plesiomorfia

A condicdo mais antiga, pré-existeate
uma seérie de transformacao.

Polifilia

Refere-se a condicao polifilética de um
grupo.

Reversao

Caso particular de apomorfia em que a
condicdo derivada é semelhante a uma
condicéo plesiomorfica anterior. E um casa

particular de homoplasia.
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ANEXOS

ANEXO B — EthoSeq e a busca de sequéncias probabiicas

As sequéncias observadas e registradas atravéthdbofg alimentou o programa

EthoSeq. Este programa (disponivel fettp://www.assis.unesp.br/cats/ethoseq)Hivmeceu

sequéncias probabilisticas para cada taxon. Estesso foi feito de acordo com os seguintes
passos:

a) Insercdo dos dados: o programa produziu uma izmate transi¢coes
antecedente/consequente representando graficaaeottegorias que antecedem e sucedem
determinado comportamento (Figl). A partir destatrimaforam construidas “Arvores
Orientadas de Caminhos Mais Provaveis” (Direct Tne®iTree), técnica baseada na Teoria
dos Grafos, e que permite uma representacdo grfficaimoniosa das associacdes
sequenciais mais importantes entre as categoriasndematriz de transicdo. Graficamente
semelhante a uma &rvore, cada categoria comportamesta ligada aquelas que mais
provavelmente a sucedem. Estas Ultimas também akgaéls categorias que mais
provavelmente as sucedem, mas que nao sejam apreateanteriormente inseridas no
gréfico. Assim sucessivamente todas as categd@m$igadas de modo que formem arvores
orientadas onde elas séao a fonte (DiTreeSource2 BRljg Do mesmo modo, sdo criadas rotas
onde cada categoria é o destino de cada uma das §DiTreeSink, Fig.2 B). Este método,
além de permitir a andlise visual da estruturaeecjal do comportamento, exige um numero
de observac¢des menor do que o exigido em anaksat$sticas.

Conectando as arvores Source e Sink de cada dateg@rograma cria rotas desde a
raiz até a ponta dos ramos e busca cada umambsatados originais. Quando encontradas
nos dados originais, as rotas sdo anotadas. S®m#o encontradas nos dados originais as

rotas serdo quebradas e nova busca (de rota mdi#y €ufeita. Se ndo for encontrada
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novamente, o programa busca uma rota ainda mais. Girassim sucessivamente. As rotas

encontradas serdo os padrdes sequenciais dosids€indos.

Figl Matriz de transicao (antecedente/consequenbeluzida pelo EthoSeq a partir de

dados de autolimpeza registrados

0 a 3 22 B 3 i} [ i} 1 1 I

0 a i} i} 0 1 1 i} 1 i} i} i} 0 a

1] a a a 1] a a a a 1 a a 1] a

1 a a a 1] a 1 a 4 a a 15 2 2

1] a a a 1 24 a a a a a a 1] a

0 1] 1} 1} 0 1} 1} 1} 1} 1} 1} 1} 0 1]

0 a 1 3 0 i} i} i} i} i} i} i} 0 1

1 a 4 i} 0 i} i} i} 12 1 i} 13 0 a

0 a i} i} 0 i} i} 2 1 1 i} i} 0 a

0 a 12 i} 0 2 i} i} 2 i} 19 3 a

0 a i} 0 i} 3 2 53 i} 1 1 1

0 a i} 0 i} i} i} i} i} i} 0 1

1 a a 1] a a il 1 a a 3 a

1] a a 1] 1 a a 1 a 2 1 a

1] a a 1] 1 a a 1 1 a 1] a

n 1 n n 1 1 2 [ n 2 & E a
_ - O TGS Source ® TGS Both

O TGS Sink Fusions

Resolution: [a00-500

|Status: Feady. [Mum_of Transitions: G&1 [Final Probatility: I

Dados referentes a um individuo da esp€rigtolagus cuniculus.
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Fig.2 A DiTreeSource (Arvore Orientada de CaminhaisviProvavel, onde as

categorias sao a fonte) fornecida pelo EthoSeq

L EthoSeq

_cocl'ho[.md[ i

anteriar (=
rooq_wibes 34,09% |_
roog_olha 25,00%

roop_orelh B.82%
rexplorar B,82%

rpauza b E8%
swentre 4,553

»flanco 1.42%
=dorgo 0,28%

»posterior 3,41%
roauda 0,10%

roomer 3.41%

rlocomogdo 3,41%

rchacoalhar 3,41%

>beber 0,102
ratch_cabeg 1.74%
»parar 1.14%
slimp_anoge 1.14%

beber

roog_vibes 33,33%
»anteriaor 30,60%

»cog_olha 7 B5%

roop_orelh 2,09%
rpauza 1,74%
rventre 1,39%

Resolution: [a00-500

Status: Ready. [Mum_of Transitions: 436 [Final Probatility: I

Arvore orientada de caminho mais provavel obtidaapama individuo da espéci@ryctolagus
cuniculus. A categoria fonte, “anterior”, esta ligada comanarobabilidade a categoria “cocar vibrissashdme
este valor igual a 34,09%.
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Fig.2 B DiTreeSink (Arvore Orientada de Caminho $/Rrovavel, onde as categorias

sao o destino) fornecida pelo EthoSeq

_cocl'ho[.md[ i
anterior =
B cog_vibss B3.64% r
= o;_olho 25,04%
g beber 1.04%
g og_orelh 7,95%
— pauza 568
g entre 4,55%
[ flanco 1.42%
g auda 0,08%
g posterion 4,553
¢ stch_cabeg 1,82%
g dorso 0.39%
- wplorar 3,413
[ locomocdo 1,76%
g omer 3.471%
e hacoalhar 2,277
¢ parar 1,14%
g limp_anoge 1.14%
beber
g hacoalhar 33,33%
=3 posterion 3,81%
H < tch_cabeg 1.52%
g dorso 0,33%
arberior 2,06%
< op_vibez 1,82%
EC
Resolution: |SDDHBDD iI
Status: Ready. [Mum_of Transitions: 43 [Final Prabahility: I

Arvore orientada de caminho mais provavel obtidaapama individuo da espéci@ryctolagus
cuniculus. Nota-se que a categoria destino, “anterior”, ég&da com maior probabilidade a categoria “cocar
vibrissas”, sendo este valor igual a 63,64%.

O arranjo sequencial dos eventos comportamentagsrgeénas comportamentais para
cada espécie que, posteriormente, sdo combinaaatzéeet al, 2005, o uso do método da
Teoria dos Grafos para andlise de sequiéncias deottamento social). As rotinas em
comum serdo os caracteres compartilhados por detgo ramo (sinapomorficos) e as

rotinas individuais constituirdo as autapomorfias thmos terminais.
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ANEXO C - Curvas de saturagdo indicando o numero degansi¢des exibidas (categorias

comportamentais) e o0 nimero de eventos observados eada espécie
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