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RESUMO

TESE DE DOUTORADO EM BIODIVERSIDADE E SAUDE

JEIEL GABRIR CARVALHAES

Os roedores constituem a ordem mais rica em espécies de mamiferos. Na América do Sul,
dentre os roedores caviomorfos, a familia Echimyidae possui uma histéria taxonémica confusa e apesar
de varias revisfes, ainda permanecem lacunas de estudos sistematicos para esta familia que é
compreendida pelos ratos-de-espinho, as hutias e o coypu. Esta familia destaca-se por possuir um
elevado nimero de espécies (ca. 100 spp.), larga variagdo na massa corporal e, ainda, uma grande
diversidade de habitos locomotores, os quais incluem espécies arboricolas, escansoriais, semi-
aquaticas, semifossoriais e terrestres. Assim, a funcdo esquelética dos roedores equimiideos
juntamente com a sua organizacao filogenética, fornecem um modelo de estudo promissor e de
particular interesse para a compreensao de como fatores alométricos, ecoldgicos e filogenéticos afetam
a evolucao do esqueleto pés-craniano. Assim, o objetivo principal desta tese foi analisar a influéncia
destes trés fatores sobre a diferenca da forma e do tamanho na morfologia pos-craniana em um
contexto filogenético, possibilitando a compreenséo da evolugéo e da divergéncia nas caracteristicas
morfolégicas e ecologicas. Para a realizacdo destas analises, fotografamos 186 escapulas e 181
Umeros de 38 espécies de 15 géneros equimiideos (ca. 37% e 54% respectivamente do total de
equimiideos). Posteriormente, para a resolucéo deste problema, utilizamos a morfometria geométrica,
uma ferramenta de baixo custo e precisa para identificacdo de sutis diferencas morfolégicas
digitalizando 31 marcos anatdbmicos bidimensionais (2D) para a escapula (14 landmarks e 17
semilandmarks) enquanto para o Umero, foram utilizados 23 marcos (19 landmarks e 4 semilandmarks).
A partir das coordenadas destes pontos, foi possivel eliminar o efeito do tamanho das espécies
possibilitando testarmos as diferencas de forma entre os grupos filogenéticos e os habitos locomotores.
A variacao morfoldgica da escépula e do umero mostraram uma baixa correlagcdo com a massa e o
tamanho corporal evidenciando um efeito alométrico pequeno ou desprezivel. Os resultados
demonstraram ainda um sinal filogenético significativo, mas baixo, para ambas as estruturas. A variacao
morfolégica da escépula foi extensamente estruturada pela filogenia dos equimiideos podendo tornar-
se um relevante marcador taxonémico e filogenético em estudos futuros. Por outro lado, a variacéo
morfolégica do Umero foi estruturada pelos habitos locomotores tornando-se (til para areas de estudo
como a paleontologia que buscam reconstruir habitos locomotores sobre uma perspectiva
ecomorfologica. Assim, estes resultados sugerem que estruturas pés-cranianas como escapula e
umero foram moldadas por restricdes e adaptagbes evolutivas e por estarem envolvidas com a
locomocéo, estas estruturas sao bem adequadas para os estudos ecomorfolégicos por integrarem uma
parte essencial da diversificacdo ecomorfoldgica e filogenética. Embora existam varios trabalhos com
a escapula e o umero de caviomorfos utilizando abordagens morfolégicas e morfofuncionais, este € o
primeiro estudo morfométrico a abordar uma ampla diversidade de géneros equimiideos utilizando a
escapula e o Uumero. Este trabalho fornece uma visdo sobre a fungdo e a evolugdo do sistema
esquelético dos equimiideos sugerindo ainda que a diversidade dos membros anteriores seja uma parte
essencial da diversificagdo ecomorfolégica e filogenética desta familia de roedores.

Palavras chave: Caviomorpha, ecomorfologia, locomogao, morfometria geométrica.
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ABSTRACT

PHD THESIS IN BIODIVERSITY AND HEALTH

JEIEL GABRIR CARVALHAES

Rodents constitute the richest order of mammal species. In South America, among the caviomorph
rodents, the Echimyidae family has a confusing taxonomic history and, despite several revisions, there
are still gaps in systematic studies for this family, which is comprised of the spiny rats, the hutias and
the coypu. This family stands out for having a high number of species (ca. 100 spp.), wide variation in
body mass and, also, a great diversity of locomotor habits, which include arboreal, scansorial, semi-
aquatic, semifossorial and terrestrial. Thus, the skeletal function of echimyid rodents, together with their
phylogenetic organization, provide a promising study model of particular interest for understanding how
allometric, ecological and phylogenetic factors affect the evolution of the postcranial skeleton. Thus, the
main objective of this thesis was to analyze the influence of these three factors on the difference in
shape and size in postcranial morphology in a phylogenetic context, enabling the understanding of
evolution and divergence in morphological and ecological characteristics. To carry out these analyses,
we photographed 194 scapulae and 189 humeri from 38 species of 15 echimyid genera (ca. 37% and
54%, respectively, of the total number of echimyids). Subsequently, to solve this problem, we used
geometric morphometry, a low-cost and accurate tool for identifying subtle morphological differences by
digitizing 31 two-dimensional (2D) anatomical landmarks for the scapula (14 landmarks and 17
semilandmarks) while for the humerus, 23 landmarks (19 landmarks and 4 semilandmarks) were used.
From the coordinates of these points, it was possible to eliminate the effect of species size, allowing us
to test the differences in shape between phylogenetic groups and locomotor habits. Morphological
variation of the scapula and humerus showed a low correlation with body mass and size, evidencing a
small or negligible allometric effect. The results also showed a significant, but low, phylogenetic signal
for both structures. The morphological variation of the scapula was extensively structured by the
phylogeny of the echimyids and could become a relevant taxonomic and phylogenetic marker in future
studies. On the other hand, the morphological variation of the humerus was structured by locomotor
habits, making it useful for areas of study such as paleontology that seek to reconstruct locomotor habits
from an ecomorphological perspective. Thus, these results suggest that postcranial structures such as
the scapula and humerus were shaped by evolutionary constraints and adaptations and because they
are involved with locomotion, these structures are well suited for ecomorphological studies as they are
an essential part of ecomorphological and phylogenetic diversification. Although there are several works
with the scapula and humerus of caviomorphs using morphological and morphofunctional approaches,
this is the first morphometric study to address a wide diversity of echimyid genera using the scapula and
humerus. This work provides insight into the function and evolution of the echimyid skeletal system,
further suggesting that forelimb diversity is an essential part of the ecomorphological and phylogenetic
diversification of this rodent family.

Keywords: Caviomorpha, ecomorphology, locomotion, geometric morphometry, rodents.
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1 INTRODUCAO

Os roedores constituem a maior ordem de mamiferos com 521 géneros e
2.594 espécies reconhecidas, este niumero corresponde a cerca de 40% de todas as

espécies recentes de mamiferos (https://www.mammaldiversity.org/). A ordem

Rodentia é um grupo extraordinariamente diversificado, apresentando grande
variacdo em forma, tamanho e diversidade ecolégica com espécies presentes em
guase todos os ecossistemas do mundo (Verde Arregoitia et al., 2017). A grande
diversificacdo dos roedores pode estar ligada aos seus distintos habitos locomotores
gue possibilitam ainda, diversas ac¢des, como procurar alimentos (Verde Arregoitia et
al., 2017), escapar de predadores (Vaughan et al., 2011) e forragear (Gire et al., 2016).

Alocomogéo é uma habilidade fundamental nos animais e seu estudo sempre
desempenhou um papel significativo nas discussbes sobre adaptacéo (Pough et al.,
2008; Shaw, 2020). Uma vez que a variacdo no desempenho locomotor afeta
diretamente a aptiddo dos individuos, espera-se que a selecdo natural atue em
guaisquer caracteristicas fenotipicas relacionadas a locomocéo (Irschick & Garland,
2001; Orr, 2009). Por causa disso, € importante compreender como fatores
alométricos, funcionais e histéricos associados a locomoc&do moldaram a evolucédo da
morfologia de estruturas pos-cranianas ao longo da diversificacéo filogenética dos

roedores (Morgan, 2009; Morgan & Alvarez, 2013; Tavares & Pessoa, 2020).

1.1 A subordem Hystricomorpha

As propostas mais frequentes para a taxonomia de nivel superior de Rodentia,
sédo baseadas: (1) em filogenias moleculares (e.g. Huchon et al., 2002; Montgelard et
al., 2002; Rowe et al., 2002; Galewski et al., 2005; Honeycultt et al., 2007; Venimianova
et al., 2007; Honeycutt, 2009; Upham et al., 2013; Fabre et al., 2015; Alvarez et al.,
2017; Fabre et al., 2017; Courcelle et al., 2019); e (2) no angulo do processo angular
relativo ao plano dos incisivos (a subordem monofilética Hystricognathi, e a subordem
ndo monofilética Sciurognathi — Tullberg 1899) (Figura 1); (3) no sistema
zigomassetérico, dividindo a ordem Rodentia em cinco subordens: Anomaluromorpha
Bugge, 1974, Castorimorpha Wood, 1955, Myomorpha Brandt, 1855, Sciuromorpha
Brandt, 1855 e Hystricomorpha Brandt, 1855 (Wilson et al., 2016).
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Figura 1. As formas mandibulares definidas por Tullberg (1899) na regido ventral. A, mandibula
sciurognata; B, mandibula histricognata. O processo angular esté colorido em vermelho (Hautier et al.,
2011).

Os roedores histricognatos habitam no continente africano, na América do
Norte, porém, sdo na maior parte, nativos da América do Sul (Sallam et al. 2009),
tendo se diversificado durante o isolamento geografico do continente que durou a
maior parte da era Cenozoica, sendo os fésseis mais antigos registrados no final do
Eoceno (Kay et al. 1999; Frailey & Campbell, 2004).

A subordem Hystricomorpha possui 17 familias, 70 géneros e 291 espécies
(Wilson et al., 2016) e é dividida em duas infraordens: Ctenodactylomorphi Chaline &
Mein, 1979 e Hystricognathi. Entretanto, a subordem Hystricomorpha, também é
chamada de Ctenohystrica sensu Huchon et al. (2002), formada pela juncdo das
familias Ctenodactylidae Gervais, 1853 (0os gundis) + Diatomyidae Mein & Ginsburg,
1997 (rato-da-rocha do Laos - Laonastes aenigmamus), e a infraordem Hystricognathi.
Vale enfatizar que nossas amostras ndo incluem roedores da infraordem
Ctenodactylomorphi e por este motivo, ndo seguimos a proposta taxondmica para a
subordem Ctenohystrica, apesar de seu monofiletismo ser evidenciado por dados
moleculares (Huchon et al., 2000, 2002; Patterson & Upham, 2014).

Os roedores da infraordem Hystricognathi tém uma série de caracteristicas
anatdmicas que os distinguem dos demais roedores, como 0 posicionamento do
processo angular da mandibula situado lateralmente ao longo do eixo do incisivo
inferior, ao invés do mesmo plano que o incisivo inferior das mandibulas dos
Sciurognathi (Sallam et al., 2009). A infraordem Hystricognathi € dividida em duas
parvordens, Phiomorpha Lavocat, 1967 (ndo monofilética), com roedores encontrados
exclusivamente no continente africano e Caviomorpha Wood, 1955 (monofilética),

com roedores encontrados quase exclusivamente na América do Sul, com poucas
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espécies ocorrendo na Ameérica Central (roedores capromineos) e na América do
Norte (Sallam et al., 2009; Kerber, 2017).

1.2 Os roedores caviomorfos

Os Caviomorfos integram o taxon com a maior diversidade ecomorfologica de
roedores sul-americanos divididos em 4 superfamilas: Cavioidea Fisher, 1817 com 3
familias e seus principais representantes sao: a capivara, a cutia, a paca, as preas e
0 porquinho-da-india; Chinchilloidea Bennet, 1833 com 2 familias, destacando-se a
chinchila, a viscacha e a pacarana; Erethizontoidea Bonaparte, 1845 com 1 familia,
sendo representada pelos ouricos; Octodontoidea Waterhouse, 1839 com 4 familias,
sendo os mais distribuidos e numerosos, destacando-se os degus, as hutias e os tuco-
tucos. Os caviomorfos incluem aproximadamente 250 espécies distribuidas em 52
géneros e 10 familias (Ojeda et al., 2015; Patton et al., 2015; Wilson et al., 2016)

compreendendo apenas 1/10 de todas as espécies de roedores viventes (Figura 2).
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Figura 2. Mapa de densidade de espécies de caviomorfos com base em ocorréncias nas células da
grade de 1° por 1° (ca. 111 km x 111 km; Ojeda et al., 2015).

Dentre as hipoteses para as rotas de imigracdo dos histricognatos ancestrais,

a mais provavel é a de que eles tenham chegado na América do Sul durante o Eoceno,
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originando os roedores caviomorfos apos se dispersarem por balsas naturais atraves
do Atlantico vindos da Africa (Huchon & Douzery, 2001; Antoine et al., 2012; Upham
& Patterson, 2015; Arnal et al., 2020). Assim, os roedores caviomorfos tornaram-se 0s
primeiros roedores a ocuparem a Ameérica do Sul (Figura 3). Este grupo se diversificou
durante o isolamento geografico do continente sul-americano quando este continente
se encontrava separado da América do Norte por um canal maritimo e da Africa pelo
Oceano Atlantico durante a maior parte da era Cenozoéica (Tarling, 1980; George,
1993; Wyss et al., 1993; Flynn & Wyss, 1998). Depois da formacéo do istmo do
Panama, alguns grupos invadiram o continente norte-americano, destacando-se
representantes das familias Hydrochoeridae e Erethizontidae. Entretanto, atualmente
o primeiro € encontrado apenas na América do Sul e o segundo (Erethizontidae), ainda
mantém um taxon vivente nas florestas temperadas da América do Norte, Erethizon
dorsatum (Linnaeus, 1758) (Kerber, 2017).

1° Evento - chegada dos histricognatos a AS 2° Evento - chegada dos cricetideos a AS

Eoceno médio Mioceno final?

3° Evento - ingresso de caviomorfos na AN  4° Evento - chegada dos Sciuridae na AS 5° Evento - chegada dos Geomyidae e Heteromyidae na AS

o7 o~ p

Hydrochoeridae Sciuridae Geomyidqe e
e Erethizontidae Heteromyidae

Plioceno final Pleistoceno final Holoceno

Figura 3. Principais eventos biogeograficos da fauna de roedores sul-americanos. AS, América do Sul;
AN, América do Norte, Kerber (2017).

Os primeiros registros fosseis de caviomorfos ja evidenciam a divergéncia dos
guatro principais clados existentes, isto €, das superfamilias, destacando-se o registro
féssil da rica fauna de Santa Rosa, Peru (Frailey & Campbell, 2004) datada como do
final do Eoceno e baseado no “estagio evolutivo” dos taxons ali encontrados, e

guestionavel devido a auséncia de datacdes absolutas (Vucetich et al., 2010; Kerber,
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2017); o registro da fauna de Tinguiririca no Chile datada como do inicio do Oligoceno
ha cerca de 31,4-35,6 milhdes de anos (Bertrand et al., 2012), e ainda, os fésseis mais
antigos de caviomorfos registrados na América do Sul que datam do Eoceno médio
em Contamana na Amazénia Peruana hé& cerca de 41 milhdes de anos (Antoine et al.,
2012), estando de acordo com os relégios moleculares que estimam entre 54 e 43
milhdes de anos a divergéncia dos caviomorfos (Huchon & Douzery, 2001). E reforcam
a ideia da ascendéncia africana para o grupo, pois os individuos compartilham
diversos caracteres com os histricognatos do Paleégeno da Africa (Kerber, 2017),
embora, o estudo de Antoine et al. (2012) seja controverso devido seu registro estar
baseado em escassos molares (Vucetich et al., 2015; Alvarez et al., 2017).

Os caviomorfos desenvolveram mais adaptac¢des locomotoras do que qualquer
outro taxon de roedores (Vucetich et al., 1999; Elissamburu & Viscaino 2004) e variam
em tamanho corporal, de cerca de 100 g, em Carterodon Waterhouse, 1848, a cerca
de 60 kg, em Hydrochoerus Brisson, 1762, sendo esta escala ainda maior se
considerado o registro fossil (Sanchez-Villagra et al., 2003). Alguns representantes
fésseis deste grupo ultrapassavam as dimensdes dos maiores grandes mamiferos sul-
americanos viventes (Horovitz et al., 2006; Rinderknecht & Blanco, 2008). Dentre os
maiores fosseis de caviomorfos encontrados destacam-se 0s géneros
Josephoartigasia Mones, 2007, Phoberomys Kraglievich, 1926 e Phugatherium
Ameghino, 1887 (Figura 4).

83 kg

Hydrochoerus hydrochaeris  Dinomys branickH

Figura 4: Representacdo esquematica dos maiores roedores caviomorfos: Josephoartigasia monesi
(extinto); Hydrochoerus hydrochaeris e Dinomys branickii (existentes) em relacdo a um homem.
Modificado de https://prehistoric-fauna.com/Josephoartigasia-monesi.

N&o se sabe ao certo porque estes grandes roedores foram extintos, embora
tenham desaparecido ap6s o soerguimento do istmo do Panama durante o final do
Plioceno. Dentre estes grandes roedores, Josephoartigasia, € o maior roedor fossil
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conhecido e foi recuperado de sedimentos do Plioceno no Uruguai (Rinderknecht &
Blanco, 2008). A espécie pode ter pesado 1.000 kg (Rinderknecht & Blanco, 2008),
apesar de haver trabalhos que contestem esse numero (Blanco, 2008; Millien, 2008).
Certamente Josephoartigasia substituiu Phoberomys, que viveu durante o final do

Mioceno e / ou inicio do Plioceno (Horovitz et al., 2006).

1.3 A Familia Echimyidae

A familia Echimyidae Gray, 1825 inclui os ratos de espinho + Myocastor coypus
e as hutias nas ilhas do Caribe (~ 70 spp. nas subfamilias Echimyinae,
Euryzygomatomyinae e Carterodontinae sensu Courcelle et al., 2019) e as hutias nas
ilhas do Caribe (32 spp. na subfamilia Capromyinae Smith, 1842), estes ultimos com
uma particular radiagao insular no Mioceno-Plioceno (Fabre et al., 2014). Dentre todos
os roedores histricomorfos, a familia Echimyidae é a mais diversificada taxonémica,
ecologica e morfologicamente, sendo conhecidos fésseis a partir do Oligoceno na
Bolivia, cerca de 25,6 milhdes de anos (Kay et al., 1998; Vucetich et al., 1999).

Os ratos de espinho como sédo conhecidos 0s equimiideos por apresentarem
pelos aristiformes, flexiveis e achatados, podem ser encontrados desde a América
Central até a Argentina (Lara et al.,, 1996; Emmons, 2005; Galewski et al., 2005;
Upham et al., 2013). Esse grupo exibe grande diversidade morfoldgica, fisiologica, de
habitat, comportamental, e de estratégias reprodutivas (Mares & Ojeda, 1982; Streilen,
1982b, c, d; Carvalhaes et al., 2015; Netto & Tavares, 2021). A cauda dos equimiideos
varia de menos da metade do comprimento do corpo até consideravelmente maior
gue o corpo, sendo frequentemente quebrada e perdida em alguns géneros, como em
Trinomys Thomas, 1921 (Emmons & Feer, 1997). Os equimiideos s&o
predominantemente noturnos ou crepusculares (Marcomini & Spinelli, 2003),
permanecendo escondidos em abrigos durante o dia, possuindo como base alimentar
sementes, frutas e larvas de alguns insetos (Nowak, 1999). Os equimiideos, sdo
pequenos mamiferos que pesam entre 80 e 900 g (Tavares & Pessbda, 2020).
Entretanto, o equimiideo semiaquatico Myocastor coypus, possui massa corporal de
4,5 Kg em média, e os roedores capromineos como Geocapromys possuem massa
corporal superior a 7,0 Kg, sendo que alguns capromineos extintos chegaram a pesar
mais de 8,0 Kg (Hansford et al., 2012).

A taxonmia da familia, assim como a de varios géneros, € pouco resolvida.
Apesar de vérias revisbes importantes de grupos especificos (e.g., Lara & Patton et
al., 2000; Leite, 2003; Braggio & Bonvicino, 2004; Emmons, 2005; Nascimento et al.,
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2013; Emmons & Fabre, 2018), ainda permanecem grandes lacunas de estudos
sistematicos, principalmente no nivel intragenérico (Loss, 2014). Ainda que
geralmente sejam reconhecidas trés subfamilias viventes de Echimyidae:
Dactylomyinae, Echimyinae e Eumysopinae (Woods & Kilpatrick, 2005), as filogenias
reconstituidas tanto com dados moleculares quanto morfolégicos ndo indicam as duas
primeiras subfamilias como monofiléticas (Emmons, 2005; Olivares & Verzi, 2014;
Verzi et al., 2015; Alvarez et al., 2017; Courcelle et al., 2019). Além disso, outros
grupos como Capromyidae e Myocastoridae que sdo alocados geralmente em suas
proprias familias vém sendo considerados como pertencentes a familia Echimyidae
(Galewski et al., 2005; Fabre et al., 2013). Uma notavel variedade de habitos
locomotores pode ser observada na familia Echimyidae (Elissamburu & Viscaino,
2004; Vianey-Liaud et al., 2015).

Os hébitos locomotores especializados desta familia séo: arboricola (géneros
Callistomys Emmons & Vucetich, 1998, Dactylomys Geoffroy St.-Hilaire, 1838,
Diplomys Thomas, 1916, Echimys Cuvier, 1809, Isothrix Wagner, 1845,
Kannabateomys Jentink, 1891, Leiuromys Emmons & Fabre, 2018, Lonchothrix
Thomas, 1920, Makalata Husson, 1978, Mesomys Wagner, 1845, Mysateles Lesson,
1842, Olallamys Emmons, 1988, Pattonomys Emmons, 2005, Phyllomys Lund, 1839,
Plagiodontia Cuvier, 1836, Santamartamys Emmons, 2005 e Toromys lack-Ximenes
et al., 2005); escansorial (géneros Capromys Smith, 1842, Geocapromys Chapman,
1901); terrestre (géneros Hoplomys Allen, 1908, Mesocapromys Varona, 1970,
Proechimys Allen, 1899, Thrichomys Trouessart, 1880, e Trinomys); semiaquatico
(género Myocastor Kerr, 1792); semifossorial (géneros Carterodon Waterhouse, 1848,
Clyomys Thomas, 1916 e Euryzygomatomys Goeldi, 1901). A escolha do habito
locomotor dos roedores da subfamilia Capromyinae foi feita de forma consensual
(Galewski et al., 2005; Weisbecker & Schmidt, 2007; Fabre et al., 2014; Tavares et al.,
2018; Courcelle et al., 2019).

Embora o habito locomotor arboricola seja 0 mais diversificado nesta familia,
0s equimideos arboricolas ndo sdo bem representados nas cole¢cdes dos museus por
dois motivos: 1 - devido a amostragem inadequada do dossel; 2 - por serem realmente
pouco abundantes na natureza (Patton et al., 2000; Bonvicino et al., 2003).
Consequentemente, inferéncias sobre aspectos evolutivos e biolégicos sdo pouco
conclusivas e limitadas a analise de poucos exemplares, alguns raros em colecfes
cientificas, o que levanta a questao se eles sdo também raros na natureza ou pouco

coletados devido ao uso de métodos de captura pouco eficientes (Loss, 2014).
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Diversos estudos sobre locomocao de roedores vém sendo realizados para
caracterizacdo fenotipica das alteracGes presentes na marcha (Bellardita & Kiehn,
2015), velocidade (Batka et al., 2014), da forca muscular entre roedores jovens e
adultos (Horner et al., 2011) e ainda, de diferentes habitos locomotores: arboricola
(Schmidt & Fischer, 2010; Upham et al., 2013), terrestre (Weisbecker & Schmidt,
2007), escansorial (Morgan & Alvarez, 2013), semifossorial e fossorial (Fernandez et
al., 2000; Steiner-Souza et al., 2010). Alguns estudos utilizam a locomocao de
roedores como ferramentas para compreensdo de doencas como a Coréia de
Huntington, esclerose lateral amiotrofica e Doenca de Parkinson (Hampton & Amende,
2010; Mancuso et al., 2011; Geldenhuys et al., 2015) e os genes envolvidos nessas
alteracOes (Bothe et al., 2004; Crone et al., 2009).

Em estudos comparativos, € interessante explorar a diversidade ecolégica dos
roedores histricognatos analisando as interacfes entre funcionalidade e tendéncias
evolutivas no cranio e em toda regido pos-craniana. Apesar dessa diversidade, o
esqueleto apendicular € conservado nos roedores e nao mostra uma clara
modificagdo na forma dos o0ssos longos ou reducdo de digitos, como visto em
Artiodactyla e Perissodactyla (Elissamburu & Viscaino, 2004). Assim, € importante
compreender os habitos locomotores dos equimiideos, associando dados moleculares
(Galewski et al., 2005; Alvarez et al., 2017; Fabre et al., 2017; Courcelle et al., 2019)
aos dados morfolégicos (Morgan & Alvarez, 2013; Tavares & PessOa, 2020),
especialmente das estruturas pos-cranianas, em um contexto filogenético (Morgan,
2009). Desta forma, esta associacdo entre habitos locomotores e os dados
moleculares dos equimiideos torna-se fundamental no estudo da biodiversidade e
ecomorfologia dos roedores caviomorfos, uma vez que fornece informacdes evolutivas
necessarias para diversos taxons (Morgan & Alvarez, 2013; Tavares & Pesso6a, 2020).
Por fim, possibilita ainda, uma melhor compreensdo de como o0s equimiideos

alcancaram as formas atuais em suas estruturas pos-cranianas.

1.4 Ecomorfologia: ambiente e forma

Um problema-chave na evolucdo € a compreensao de como 0S organismos
elou populacdes se adaptam a novos ambientes, e desta forma, tem sido um dos
objetivos da biologia evolutiva compreender a origem e a arquitetura genética de
caracteristicas complexas associadas a adaptacfes de ambientes heterogéneos
(Oostra et al., 2018; Bittner et al., 2021).



Um importante mecanismo que auxilia esta compreenséao evolutiva tem sido a
plasticidade evolutiva, que foi definida por Pigliucci et al. (2006), como a capacidade
de genotipos individuais produzirem diferentes fenétipos quando expostos a diferentes
condicbes ambientais. Devido a plasticidade fenotipica funcionar como um
mecanismo amplificador de variabilidade fenotipica criando oportunidades para que
mudancas genéticas ocorram, € esperado que exista um grande potencial plastico nas
caracteristicas fisiologicas e/ou morfolégicas de organismos que ocupem ambientes
heterogéneos (Fuzeto & Loménaco, 2000; Cardoso & Loménaco, 2003).

Apesar da sobrevivéncia de um organismo sob condi¢cdes especificas ser
facilitada pela plasticidade fenotipica, ndo existe um consenso se a plasticidade pode
conduzir a evolugao de novos tragcos e promover a diversidade taxondmica evolutiva
(Price et al., 2003; West-Eberhard, 2003; Fusco & Minelli, 2010). E ainda, se a
plasticidade fenotipica tem mais frequentemente o efeito de acelerar, retardar, facilitar
ou restringir a adaptacdo a novos ambientes (Price et al., 2003; Ghalambor et al.,
2007; Levis & Pfennig, 2016; Bittner et al., 2021).

Os fatores ambientais induzem variacbes morfolégicas resultantes da
plasticidade fenotipica, ou uma combinacdo de fatores promovidos pela selecdo
natural (Hollander et al., 2006). Assim, foi grande o interesse de ecdlogos na relacéo
entre o0 ambiente e a morfologia do organismo no século XX, dessa forma, essa
relacdo vem ganhando interesse desde que os primeiros estudos de ecomorfologia
comecaram a relacionar forma, fungéo e ambiente (Delacour & Mayr, 1945; Verheyen,
1953; Delacour, 1959). Assim, durante as décadas de 1950 e 1960, ecotlogos
trabalhando principalmente com passaros, e analisando uma série de questbes
relacionadas ao conceito de nicho, particAo de habitat, estrutura da comunidade,
diversidade dentro dos taxons e o uso de medidas morfolégicas simples como
ferramentas, propiciaram a criagcao do termo “ecomorfologia” (Karr & James,1975). A
ecomorfologia ajudou a facilitar a compreensao das ligacfes entre a forma do corpo e
o nicho, estabelecendo modelos para o estudo das relagcdes morfolégicas.

Os estudos ecomorfoldgicos objetivam explicar o funcionamento de estruturas
e suas interacdes com o ambiente (Wainwright & Reilly, 1994), analisando sua base
filogenética (Bock & Wabhlert, 1965), pautados na ideia de que o fendtipo fornece
informacbes sobre as adequacdes e relagdes evolutivas entre o ambiente e a
morfologia (Neves, 2003). A ecomorfologia atua sobre a forma por meio de processos

como, por exemplo, a estrutura dos habitats, as estruturas locomotoras dos



organismos, a disponibilidade de recursos alimentares e fatores fisicos relacionados
ao clima (Ricklefs & Miles, 1994; Neves, 2003).

A fim de pesquisar como que estruturas funcionam, é vélido comparar a forma
de organismos pouco aparentados, porém, que compartilham estratégias analogas de
uso do ambiente (Neves, 2003). Nas trés ultimas décadas, novos métodos de estudo
e modelos matematicos de genética quantitativa foram desenvolvidos com o objetivo
de descrever a relacdo entre plasticidade fenotipica e processos biologicos (Via &
Lande, 1985; Gomulkiewicz & Kirkpatrick, 1992; Schlichting & Pigliucci, 1993;
Scheiner & Callahan, 1999).

1.5 A relacdo entre o cranio com fatores ambientais e as suas adaptacdes e
variacdes

A maioria dos 6rgaos sensoriais dos vertebrados e uma parte do sistema
nervoso central sdo encontrados no cranio e, em geral, estao ligados ao modo em que
os ambientes séo explorados pelas espécies (dos Reis, 2002). Principalmente devido
a presenca dos o6rgdos dos sentidos, como visdo, audicdo e olfato, o respectivo
desenvolvimento das estruturas cerebrais associadas a estas estruturas, podem ser
determinantes no desenvolvimento e forma final do cranio (Carvalhaes et al., 2019).

As formas biolégicas podem estar sob influéncia de restri¢cdes fisicas causadas
por limitacdes ocasionadas por diversos processos fisicos ou de propriedades
mecanicas do material biologico, além de restricdes seletivas; restricdes filogenéticas
e as restricbes ontogenéticas (Alberch, 1980; Maynard-Smith et al., 1985).

As complexas interacfes entre fatores ambientais e genéticos podem acentuar
ou atenuar as variagcbes morfologicas (Figura 5), além dos fatores envolvidos no
desenvolvimento de cada individuo, mesmo quando espécies sdo tratadas fora de seu
habitat, por exemplo em Biotério (Hallgrimsson & Lieberman, 2008; Middleton et al.,
2008; Gonzalez et al., 2011).
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Figura 5. O funil representa o potencial de variacdo no sistema em diferentes niveis. O nimero de
variantes genéticas excede em muito o nimero de caminhos, que por sua vez alimentam um conjunto
mais limitado de processos de desenvolvimento. Esses processos variam e interagem para produzir
variacao nos resultados fenotipicos. Modificado de Hallgrimsson & Lieberman (2008) e Gonzalez et al.
(2011).

A forma craniana entre eutérios e marsupiais carnivoros evidencia que a
historia filogenética de ambos os grupos € mais importante na determinacao da forma
do cranio do que similaridades ecoldgicas, sem que a eficiéncia funcional seja afetada
por essas diferencas morfolégicas (Werdelin, 1986; 1987). Isto quer dizer que, muitas
vezes, apesar de existirem padrdes morfoldgicos distintivos entre os grandes grupos
funcionais (e.g carnivoros e herbivoros), estes podem nao se repetir claramente em
todos os organismos de todos os grupos, devido as limitacfes evolutivas, impostas
por algum tipo de restricdo, que impediu o desenvolvimento da “6tima” forma esperada
para a situacdo ecoldgica de cada organismo.

A forma do cranio e do aparelho mastigador, em especial, estruturas ao mesmo
tempo extremamente especializadas e diretamente sujeitas a pressdes seletivas
(Moore, 1981), mas também altamente integradas (p. ex. Cheverud, 1982; Lauder et
al., 1989, Roth & Wake, 1989; Roth, 1996; Smith, 1996), sdo na realidade o resultado
da interacdo e do balanco entre adaptacdo e restricbes, e devem, portanto, ser
analisadas como tal (Smith,1993).

O cranio de roedores tem sido utilizado como material na sistematica de
familias caviomorfas, desde abrocomideos (Taraborelli et al., 2015), caviideos (da
Silva Neto, 2000), chinchilideos (Ledesma et al., 2009), ctenomideos (de Freitas et al.,
2012); cuniculideos (Huck et al., 2013); dasiproctideos (Ramirez-Chaves et al., 2018);
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dinomideos (Kerber et al., 2017); equimiideos (Carvalhaes et al., 2019);
erethizontideos (Torres-Martinez et al., 2019) até os octodontideos (Sobrero et al.,
2010). Quando utilizado o cranio para a identificacdo de géneros e espécies de
roedores, a morfometria linear e a morfometria geométrica sdo as duas ferramentas
mais utilizadas. Para a identificacdo de roedores caviomorfos, a morfometria
geométrica foi a mais utilizada nos dltimos anos, principalmente com os géneros
Ctenomys (Fernandes et al., 2012; Fornel et al., 2018), Thrichomys (Monteiro et al.,
2003; Carvalhaes et al., 2019), e Trinomys (Nicola et al., 2003; laeger et al., 2021),

entre 0s mais recentes.

1.6 Os distintos habitos locomotores e a ocupacao dos ambientes

O esqueleto é fundamental a sobrevivéncia sendo consideravelmente plastico
para responder as diferentes demandas dos nichos disponiveis ou nichos ocupados
(Neves, 2003). Assim os vertebrados evoluiram diversas adaptacdes, e por isso, &
previsto que na forma das estruturas estejam armazenadas informacgdes sobre a
ancestralidade e ainda, informacfes sobre adaptacfes especificas, especialmente
guanto ao aspecto locomotor que contribuam para a ocupacao de diversos ambientes
como: aéreos, aquaticos, arbéreos, subterraneos e terrestres (Neves, 2003; Boivin et
al., 2018).

Morfologia comparativa e técnicas de morfometria geométrica séo
frequentemente utilizadas para avaliar sinais ecoldgicos e de habitos locomotores que
servem para inferir estilos de vida e habitos locomotores a taxons extintos (Samuels
et al., 2013; Lires et al., 2016; Talanda, 2017). Estes sinais foram evidenciados em
estudos sobre a interacdo entre forma e funcdo no esqueleto pds-craniano
(Reidenberg, 2007; Chatterjee, 2015).

Muitos mamiferos ndo voadores, considerados geralmente terrestres nao
possuem grandes especializacbes, embora dependam de um 6timo desempenho
locomotor enquanto cacam (Ilwaniuk et al., 1999) ou estdo empreendendo fuga de
predadores (DeBlase & Martin, 1981; Vaughan et al., 2011). Os mamiferos possuem
modificacbes no esqueleto, possibilitando uma maior eficiéncia na estratégia
locomotora, que variam a partir do aumento da velocidade de deslocamento, até o
aumento no comprimento ou niamero de passos por unidade de tempo (DeBlase &
Martin, 1981; lwaniuk et al., 1999; Neves, 2003; Hildebrand & Goslow, 2006; Vaughan
et al., 2011). Estas estratégias locomotoras sdo fundamentais para a ocupacado de

nichos que variam desde formas comuns como os cursoriais e arboricolas (Candela
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& Picasso, 2008; Morgan, 2009), até formas semi-aqudticas e semifossoriais
(Weisbecker & Schmid, 2007; Tavares et al., 2020).

1.6.1 Terrestres ou cursoriais

Segundo Lovegrove & Mowoe (2014) um alto grau de cursorialidade evoluiu
durante o Oligoceno e o Mioceno em varias ordens placentarias modernas (Carnivora,
Artiodactyla e Perissodactyla) como resposta ao surgimento de paisagens abertas e
pastagens apds o Maximo Térmico do Paleoceno-Eoceno (Janis, 1993; Janis &
Wilhelm, 1993; Yuanging et al., 2007; Jardine et al., 2012; Lovegrove, 2012;
Lovegrove & Mowoe, 2013). Ao longo deste periodo, os animais terrestres ou
cursoriais (definidos vagamente como aqueles que correm rapido), tiveram seus
elementos distais dos membros alongados em relacdo aos membros proximais
aumentando a resisténcia e a velocidade (Hildebrand, 1985; Hildebrand & Goslow,
2006; Polly, 2007). Sao representados principalmente por mamiferos considerados
médios e que alcancam altas velocidades, e sédo representados principalmente por
gazelas, galgos e as chitas por apresentarem tragos cursoriais bem desenvolvidos
(Usherwood & Gladman, 2020). Nao ha registro de animais de pequeno e de grande
porte atingindo velocidades tao altas quanto aos de porte médio, embora, seja dificil
de se obter medi¢bes confiaveis de velocidades maximas em animais que n&o foram
criados e treinados para corridas (Usherwood & Gladman, 2020).

A postura digitigrada ou unguligrada presente nos mamiferos cursoriais nao
permite que 0Ss0s metacarpicos e metatarsicos facam contato com o solo durante a
locomocédo (DeBlase & Martin, 1981; Polly, 2007; Vaughan et al., 2011). Mamiferos
cursoriais possuem a tuberosidade deltoide do Umero localizada mais proximalmente
e na cintura escapular, a escapula tende a ser longa e a clavicula é reduzida ou
ausente, aumentando a mobilidade escapular, a flexdo parassagital e a extensédo do
membro anterior (Jenkins, 1974; Neves, 2003). A reducao ou perda da clavicula aliada
a uma maior manobrabilidade da escapula e da articulacdo do ombro, contribuem para
0 aumento no comprimento do passo, possibilitando ao membro mover-se em varios
planos (DeBlase & Martin, 1981; Iwaniuk, et al., 1999; Neves, 2003; Vaughan et al.,
2011).

Em suma, mamiferos cursoriais tém metatarsos mais longos, elementos de
membros mais delgados, fémures mais curtos e um ponto de insercdo muscular

localizado mais proximo da articulagdo do quadril (Lovegrove & Mowoe, 2014).
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Nos mamiferos cursoriais, encontram-se mais préximos os locais de insercao
da musculatura nas articulagdes, conferindo uma vantagem mecanica, devido a um
menor encurtamento, necessario para gerar maior amplitude e velocidade durante o
passo (Feldhamer et al., 1999; Neves, 2003; Hildebrand & Goslow, 2006; Vaughan et
al., 2011).

Além dessas modificagbes, os mamiferos cursoriais possuem menos massa
musculoesquelética em seus membros distais enquanto concentram a maior massa
proximalmente (Myers & Steudel, 1997). Similarmente, as epifises distais dos
membros de alguns grupos de mamiferos (cercopitecineos, hominideos e felinos)
possuem menos massa 0ssea trabecular do que nas epifises proximais dos membros,
minimizando o custo energético na movimentacdo dos membros (Chirchir, 2015).
Estas diferencas podem ser observadas, por exemplo, entre a massa distal trabecular
entre caes criados para lutar que € maior do que a dos caes de corrida devido a maior
dependéncia das patas para lutar (Pasi & Carrier, 2003), desta maneira, os caes de
briga tém patas mais curtas e mais fortes do que os de corrida, sugerindo que uma
pata que experimenta forgcas maiores é fortemente construida para absorver essas
forcas (Chirchir, 2015). Além disso, a distribuicdo da massa dos membros entre 0s
primatas terrestres € caracterizada por menos massa muscular distal relativa do que
entre os primatas arbéreos (Raichlen, 2004; Preuschoft et al., 2010), de acordo com
o0 entendimento de que primatas terrestres em geral sdo mais cursores do que 0s
primatas arb6reos (Chirchir, 2015).

Os membros dos cursoriais ndo sdo otimizados para alcancar a velocidade
maxima, como sugerido por Howell (1944), mas para a minimizacao dos custos de
energia locomotora (Gambaryan, 1974; Garland & Janis, 1993; Christiansen, 2002). A
reducdo do numero de passadas € uma importante fonte de economia da energia
locomotora e em quadrupedes a frequéncia dos passos, aumenta com a elevacéo da
velocidade (Heglund et. al., 1974; Heglund & Taylor, 1988). Quadrupedes de maior
massa corp6rea sustentam a locomocdo, antes de tudo, pelo aumento no
comprimento dos passos, principalmente com o aumento da velocidade. Em
contrapartida, quadripedes de reduzida massa corpérea, em uma dada velocidade,
correm com freqUéncias de passos mais elevadas em relacdo as exibidas por
guadrupedes maiores (Heglund & Taylor, 1988; Ribeiro, 2006).

Uma especializacao locomotora dos mamiferos é o bipedalismo. Os mamiferos
bipedes sdo tipicamente plantigrados, com caudas curtas, pelves orientadas

verticalmente, ilio curto e dilatado, fémur extremamente longo e um tubérculo voltado
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para baixo do calcaneo (Polly, 2007). O bipedalismo pode ser ndo saltatorio, como por
exemplo em humanos, os Unicos bipedes habituais que ndo saltam, embora algumas
outras espécies, principalmente primatas e ursos, sejam bipedes facultativos (Ribeiro,
2006). Em experimentos com mamiferos bipedes, Gatesy & Biewener (1991)
demonstraram que o incremento na velocidade de locomocédo em bipedes também
pode ser sustentado por aumento na frequéncia e/ou comprimento dos passos
(Ribeiro, 2006).

A diversidade de comprimentos e propor¢des nos membros dos mamiferos
terrestres, estd associada ao tamanho do corpo sendo resultada da necessidade de
manter simetria e/ou funcionalidade do esqueleto apendicular em relacéo a variacéo
no tamanho do corpo (Raich & Casino, 1991; Gasc, 2001; Rolian, 2008). A diversidade
fenotipica é resultante das variagdes nos processos genéticos e epigenéticos atuantes
no desenvolvimento organizacional (Atchley & Hall, 1991; Wagner, 2000;
Hallgrimsson & Hall, 2005). Entretanto, tratando-se dos apéndices locomotores dos
vertebrados, ndo esta claro quantos processos ontogenéticos contribuem para as
diferencas fenotipicas entre espécies que diferem no tamanho corporal, ou mesmo,
no comprimento dos 0ssos dos membros dentro das espécies (Rolian, 2008). Nao
esta claro ainda, até que ponto as diferencas fenotipicas no comprimento dos 0Ssos
dos membros sdo devidas as diferencas nos atributos fisicos dos o0ssos em
desenvolvimento (Webster & Zelditch, 2005) e em que extensao essas diferencas sé&o
causadas por mudangas na taxa e / ou tempo de processos celulares especificos
(Gould, 1977).

Adaptacdes a comportamentos locomotores especificos e habitats particulares,
impulsionaram a evolugdo no comprimento e a propor¢des Unicas nos membros de
mamiferos terrestres (Rolian, 2008). Isto pode ser observado na relacédo entre os
membros posteriores mais longos que os membros anteriores de mamiferos terrestres
bipedes, como gerbils, ratos cangurus e 0s seres humanos, enquanto o contrario é
verdadeiro em primatas arboreos suspensivos, como gibdes e orangotangos (Schultz,
1973; Rolian, 2008). Se esses fendtipos forem adaptaveis, devem evoluir via selecdo
natural, atuando sobre variacGes na forma e no tamanho dos ossos individuais dos
membros (Rolian, 2008). Os roedores equimiideos oferecem um excelente modelo
para analisar estas diferencas fenotipicas, uma vez que a familia Echimyidae engloba
ampla diversidade ecomorfologica e taxondmica (Vucetich et al., 1999; Elissamburu &
Viscaino, 2004; Morgan & Alvarez, 2013; Tavares et al., 2020; Tavares & Pess0a,

2020;Tavares et al., 2020; Netto & Tavares et al., 2021). Dentre as diversas formas
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especializadas de equimiideos, existem trés géneros com diversas espécies e com
habito locomotor terrestre: Proechimys que € encontrado na regido amazoénica e em
parte do cerrado; Thrichomys que pode ser encontrado na caatinga, mata atlantica,
cerrado e Pantanal; Trinomys, este ainda que encontrado em diversos estados é
endémico da mata atlantica e com uma espécie, Trinomys yonenagae, habitando
dunas (Rocha, 1995).

1.6.2 Arboricolas e escansoriais

Os mamiferos arboricolas desenvolveram como estratégia para a ocupac¢ao do
ambiente arbdreo e arbustivo da vegetacdo, passar grande parte de suas vidas em
diferentes camadas de vegetacdo, enquanto os mamiferos escansoriais exploram
substratos arbdreos e terrestres (Neves, 2003; Hildebrand & Goslow, 2006;
Karantanis, 2017). Além da arborealidade ser comum em mamiferos existentes, este
comportamento esta estreitamente ligado a evolucdo dos mamiferos. Os primeiros
mamiferos e seus taxons irmaos sao encontrados cerca de 100 milhées de anos, com
um registro relativamente rico de espécies fosseis mostrando adaptacdes
escansoriais e arboricolas (Karantanis, 2017). Muitos mamiferos primitivos do
Mesozbico, o primeiro metatério conhecido (Luo et al., 2003) e os dois eutérios mais
velhos (Ji et al., 2002; Luo et al., 2011) eram escaladores pequenos, com garras e
ageis que, provavelmente, utilizaram substratos terrestres e arboreos.

As extremidades dos mamiferos arboreos tendem a auxiliar em sua habilidade
de escalar, permanecer no topo ou se pendurar abaixo dos substratos (Karantanis,
2017). Possuem ainda, falanges proximais mais longas e metacarpos mais curtos do
gue seus parentes terrestres, combinados com a presenca de digitos longos gerais
(Napier, 1967; Lemelin, 1999; Hamrick, 2001; Krattli, 2001; Zefferer, 2002; Lemelin &
Schmitt, 2007; Kirk et al., 2008). A variacdo na morfologia 6ssea e na musculatura dos
membros anteriores dos mamiferos arboreos ocorre dependendo dos modos
locomotores empregados (suspenséo, escalada vertical, salto ou quadrupedalismo
acima do ramo) (Taylor, 1985; Stalheim-Smith, 1989; Youlatos, 2000; Argot, 2001).

A maioria das adaptacbes morfologicas dos mamiferos arboreos, enfatiza a
necessidade da estabilidade podendo ser estatica ou dindmica (Lammers & Zurcher,
2011). Os animais que andam em ramos horizontais ou sub-horizontais correm
sempre o risco de tombar, um risco que pode ser neutralizado caso o animal: tenha
membros relativamente curtos (JuSkaitis, 2008; Krystufek, 2010), extremidades

preénseis para que mantenha uma pegada segura no galho (Sustaita et al., 2013),
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consiga pendurar-se abaixo do galho (Hunt, 1991; Nyakatura et al., 2007; Dzulhelmi
& Abdullah, 2009) ou reduza o tamanho do corpo adotando uma postura agachada
(Schmidt, 2008).

Apesar de animais escansoriais como por exemplo os esquilos, possuirem uma
estrutura considerada generalizada, ou seja, basicamente terrestre (Neves, 2003),
para a ocupacao do estrato arbéreo e arbustivo, os mamiferos escansoriais utilizam
estruturas que permitem maior agilidade e equilibrio em superficies verticais durante
alocomogao como por exemplo, uma cauda que pode ser leve, longa e pilosa, e ainda,
unhas afiadas e longas (DeBlase & Martin, 1981; Feldhamer, et al., 1999; Neves,
2003).

Existem ainda, outras variacdes de estratégia locomotora para a ocupac¢éo do
estrato arboreo como a braquiacdo realizada por primatas que avangam através de
um movimento pendular de galho em galho (DeBlase & Martin, 1981; Feldhamer, et
al., 1999; Neves, 2003). Outra variacdo € o lento movimento das preguicas que €&
possivel através de alongados membros anteriores e unhas fortes e recurvadas
(DeBlase & Martin, 1981) ou ainda, o planar presente nos colugos como Dermoptera
(DeBlase & Martin, 1981). Os colugos movem-se nas arvores por locomocgao
escansorial utilizando suas garras afiadas e curvadas (Vaughan et al., 2011) e para
poderem planar, usam dobras de pele que se distendem entre os membros toracicos
e pelvianos (Neves, 2003).

O habito arboricola entre os mamiferos existentes € generalizado e evoluiu
independentemente em varios taxons (Alexander, 1992; Nowak, 1999; Kemp, 2005;
Hildebrand & Goslow, 2006; Rose, 2006; Karantanis 2017). Entre os metatérios, ele
ocorre entre alguns géneros de diprotodontes (Ordem Diprotodontia), incluindo um
canguru secundariamente arbéreo e, principalmente, na maioria dos didelfideos
(Ordem Didelphimorphia) (Hildebrand & Goslow, 2006; Karantanis, 2017). Entre os
eutérios, o habito arboricola esta presente na maioria das ordens existentes, sendo a
ordem Primates a mais estudada, com escaladores que possuem diversas
caracteristicas morfologicas associadas ao habito arboricola e, muito possivelmente,
de ascendéncia arborea (Emmons, 2000; Olson et al., 2004; Soligo & Martin, 2006;
Cartmill et al. 2007).

Existem ainda, individuos arboricolas em outras ordens como a ordem
Xenarthra (Taylor, 1985; Toledo et al., 2017); Dermoptera (Panyutina et al., 2015);
Carnivora especialmente os procionideos (McClearn, 1992) e viverrideos (Taylor,

1989); Rodentia, que inclui familias extensivamente arbéreas (e de origem arborea)
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como Sciuridae (Thorington et al. 1997; Essner 2007) e Gliridae (Juskaitis, 2008;
Krystufek, 2010), e ainda, outras familias com numerosos representantes arbéreos
como Anomaluridae, Cricetidae, Erethizontidae, Muridae, @ Nesomyidae,
Platacanthomyidae (Passamani, 2010; Mikula et al., 2016; Pardifias et al., 2016;
Cheng et al., 2017; Karantanis et al., 2017; Fabre et al., 2018) e a familia Echimyidae
gue temos como objeto de estudo deste trabalho (Emmons, 2005).

O habito arboricola e suas adaptacdes morfolégicas correspondentes surgiu
mais de uma vez durante a historia evolutiva da familia Echimyidae, e o habito
terrestre, possivelmente ancestral, foi mantido como uma condicdo simplesiomoérfica
em linhagens divergentes (Galewski et al., 2005; Fabre et al., 2013; Courcelle et al.,
2019; Tavares & Pessoda, 2020), podendo ser evidenciado na posicao filogenética do
género Callistomys, encontrado em filogenias recentes fora do clado arboricola e
agrupado com géneros terrestres e semiaquatico, evidenciando que equimiideos
arboricolas seriam parafiléticos (Alvarez et al., 2017; Courcelle et al., 2019).

Na Mata Atlantica, sdo encontrados trés géneros arboricolas da familia
Echimyidae, sendo dois deles monotipicos, o rato-do-bambu, Kannabateomys
amblyonyx, e o rato-do-cacau, Callistomys pictus. O terceiro € um género mais
diverso, Phyllomys, abarcando 13 spp. A floresta tropical da Bacia do Amazonas
suporta a maior parte da diversidade de equimiideos, com oito géneros arboreos:
Dactylomys, Echimys, Isothrix, Makalata, Mesomys, Lonchothrix, Toromys e
Pattonomys (Alvarez et al., 2017; Fabre et al., 2017; Courcelle et al., 2019). Devido a
grande diversidade dos equimiideos e de seus habitos locomotores, ha necessidade
de mais estudos sobre a distribuicdo geografica, histdria natural e evolucéo de varios

grupos de roedores equimiideos (Loss, 2014).

1.6.3 Semifossoriais e fossoriais

O habito escavador dos mamiferos pode ser dividido entre uma forma fossorial
ou uma forma semifossorial (Neves, 2003). Mamiferos fossoriais passam a maior
parte de suas vidas no subsolo onde desenvolvem suas atividades e para isso,
utilizam uma combinacdo de estratégias escavatorias (DeBlase & Martin, 1981;
Feldhamer, et al.,, 1999). Por outro lado, os mamiferos semifossoriais escavam
exclusivamente para obter alimento ou abrigo mas realizam suas outras atividades na
superficie do solo (Neves, 2003). A habilidade de cavar taneis e viver no subsolo
evoluiu independentemente, véarias vezes em mamiferos, tornando-se altamente

desenvolvida em algumas linhagens de marsupiais (e.g. Notoryctidae), soricomorfos
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(e.g. Soricidae e Talpidae), afrosoricidas (e.g. Chrysochloridae e Tenrecidae),
xenartros (e.g. Dasypodidae) e roedores (e.g. Spalacidae, Heterochephalidae,
Bathyergidae, entre outros) (Nevo, 1995; Vaughan et al., 2011; Tavares et al., 2020).

Os mamiferos empregam quatro métodos basicos para romper o solo:
escavacao por rotacdo umeral (Hildebrand & Goslow, 2006), raspagem (Stein, 2000),
dentes em cinzel (Lessa et al., 1989; Stein, 2000; Hildebrand & Goslow, 2006) ou
elevacgdo da cabeca (Nevo, 1979; Hildebrand & Goslow, 2006), dentre estes métodos,
0s roedores usam mais comumente os trés ultimos (Stein, 2000; Sehn, 2013).
Consequentemente, estes métodos convergiram em varias especializacbes que
atendem as necessidades de se movimentar na escuridao dos tuneis frequentemente
umidos e com baixa concentracdo de oxigénio (Stein, 2000; Hildebrand & Goslow,
2006). Entre estas adaptacdes estdo: hipertrofia sensorial tactil e acustica; redugéo
de olhos, orelhas e apéndices; alimentacdo especializada (herbivoria em roedores e
insetivoria em marsupiais e insetivoros) (Sehn, 2013). Porém, as adaptacdes mais
notaveis sdo as morfofossoriais, que envolvem as estruturas (0ssos e musculatura) e
funcdo dos dentes incisivos, cabeca, pescoco, membros anteriores e cintura
escapular, que compdem as principais estruturas locomotoras e escavadoras (Nevo,
1979; Sehn 2013).

Embora, estas caracteristicas sejam marcantes, a tuberosidade deltoide de
semifossoriais e fossoriais é algo intrigante, pois o Umero de roedores fossoriais e
semifossoriais se diferencia muito das demais formas umerais por serem Umeros mais
robustos e com uma maior area de superficie articular para estabilizacdo do cotovelo;
uma torcdo do Umero mais acentuada, epicondilos mais amplos que dao maior
vantagem mecanica ao membro anterior e uma tuberosidade deltoide mais proximal
(Pirlot, 1976; Morgan & Verzi, 2006; Steiner-Souza et al., 2010; Morgan & Alvarez,
2013; Tavares et al., 2020). A maior tuberosidade do Umero presente em equimiideos
semifossoriais propicia um aumento nas areas para fixacdo de musculos importantes
envolvidos na protragcdo, extensdo e retracdo do braco (espinodeltoide,
acromiodeltoide e clavodeltoide) e em flexdo umeral conferida pelos musculos peitoral

maior e peitoral menor (Rabey et al., 2015; Tavares et al., 2020) (Figura 6).
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Figura 6. Representacdo esquematica da localizacdo de fixacdo dos mulsculos Espinodeltoide,
Acromiodeltoide e Clavodeltoide na tuberosidade deltoide do Umero. Modificado de Rabey et al., (2015).

Dentro da subordem Hystricomorpha encontra-se a superfamilia
Octodontoidea que é constituida por um grupo de roedores que desenvolve
habilidades de escavacdo altamente especializadas na América do Sul (Morgan &
Verzi, 2011; Upham & Patterson, 2012; Tavares et al., 2020). Provavelmente a
diversificacao desta superfamilia comecou no Oligoceno (Upham & Patterson, 2012;
Verzi et al., 2015, 2016), levando as especializacbes mais proeminentes em
fossorialidade entre os roedores sul-americanos, como observado nos ctenomiideos,
octodontiideos e, em menor grau, nos equimiideos (Verzi et al., 2015; Tavares et al.,
2020).

Andlises filogenéticas recentes com equimiideos apontam os roedores
semifossoriais Clyomys laticeps e Euryzygomatomys spinosus agrupados com o
género terrestre Trinomys (Upham e Patterson 2012; Verzi et al., 2016; Alvarez et al.,
2017; Fabre et al.,, 2017). Atualmente, esses trés géneros estdo na subfamilia
Euryzygomatomyinae, além de taxons fésseis estreitamente relacionados (Verzi et al.,
2015; Fabre et al., 2017). Por outro lado, a posicdo do semifossorial equimiideo
Carterodon sulcidens na filogenia dos equimiideos ainda nao esta clara (Verzi et al.,
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2015; Alvarez et al., 2017; Fabre et al., 2017). A diversificac&o de euryzygomatomyine
ocorreu principalmente no leste e no centro do Brasil, tanto na floresta quanto em
formacgdes abertas (Upham & Patterson, 2012; Verzi et al., 2015; Tavares et al., 2020).
Entre as espécies fossoriais, Euryzygomatomys spinosus é quase exclusivo do bioma
Mata Atlantica (Loss et al.,, 2015). As outras duas espécies de equimiideos
semifossoriais existentes, Clyomys laticeps e Carterodon sulcidens, sdo endémicas
de areas com vegetacao aberta da parte central da América do Sul, como Cerrado e
Pantanal (Bezerra et al., 2011; Bezerra & Bonvicino, 2015).

1.6.4 Semiaquaticos

Da reinvasdo do ambiente aquatico por vertebrados terrestres derivou a
evolucdo de espécies que demonstram um conjunto de adaptagfes para natacao
(Reidenberg, 2007; Fish, 2016). No caso dos mamiferos, estas modificacdes
ocorreram sob forma de, entre outras, corpo fusiforme, membranas interdigitais, cauda
larga e frequentemente achatada, franjas densas de pelos na margem das patas e
apresentando uma quilha constituida de pelos em sua superficie inferior (Fish, 2000;
Neves, 2003; Reidenberg, 2007; Fish, 2016).

Mamiferos semiaquaticos e aquaticos sdo analisados ainda, quanto a
adaptacdes peculiares que vao desde vocalizagdes (Reidenberg, 2017), densidade
O0ssea (Rahmat et al., 2020), anatomia ocular (Mass & Supin, 2019), demanda
energética (Fish, 2000) e adaptacBes ao modo locomotor (Fish, 2016). A existéncia
semiaquatica € altamente custosa e esses animais, representam modelos
intermediarios evolutivos entre mamiferos terrestres ancestrais e seus descendentes
aquéticos, indicando quais fatores de selecao e quais restricbes mecanicas podem ter
direcionado a evolucdo das formas aquaticas mais derivadas (Fish, 2016).

Em mamiferos que desenvolvem a maior parte de suas atividades na agua,
como focas, ledes marinhos e morsas (Odobenidae, Otariidae e Phocidae), as
modificacdes pos-cranianas foram mais rigorosas e abarcam modificacdes dos
membros toracicos em nadadeiras que podem também ser utilizadas para locomoc¢éao
em terra (Fish, 2000; Neves, 2003; Fish, 2016).

Entretanto, em outros mamiferos semiaquaticos essas adaptacées nao foram
tdo severas e para que eles possam se locomover e termorregular no meio aquoso,
eles desenvolveram uma série de adaptacdes morfologicas, fisiologicas e
comportamentais, resultando em trés modos especializados de natacdo: oscilacdo

caudal, oscilacéo peitoral e oscilacdo pélvica (Fish, 2000; Fish, 2016).
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A natacao realizada inicialmente, na evolucdo de mamiferos aquéticos, era
aprimorada em um modo de remo baseado em arrasto de baixa eficiéncia. Este modo
de natagdo surgiu a partir da modificagdo dos padrées neuromotores associados a
marcha caracteristica da locomocéo terrestre (Fish, 2016). A evolucdo dos modos
avancados de natacdo, ocorreu em conjunto com mudancas no controle de
flutuabilidade da natagdo submersa e uma necessidade de aumento no desempenho
aquético (Fish, 2016).

Os mamiferos semiaquaticos nadam remando e fazem uso de sua pelagem
densa e hidrofoba, porém, ineficiente em comparacdo com a camada de gordura dos
mamiferos aquaticos (Fish, 2000; Reidenberg, 2007). O pelo, a0 mesmo tempo em
gue fornece isolamento e flutuabilidade positiva, incorre em uma alta demanda
energética para manutencao e limita a profundidade de mergulho ao invés da gordura
gue contorna o corpo para reduzir o arrasto, servindo ainda como reserva de energia,
sem sofrer perda de flutuabilidade com a profundidade (Fish, 2000; 2016).

Mesmo o0s equimiideos possuindo uma ampla diversidade de hébitos
locomotores, 0 Unico representante semiaquatico equimiideo € Myocastor coypus,
conhecido como ratdo-do-banhado. Estudos realizados com este género vao desde
sua biologia reprodutiva (Hillemann & Gaynor, 1961), comportamento social (Guichon
et al., 2003), denticdo (Bavaresco et al., 2017), dieta (Espinelli, 2014), coluna vertebral
(Machado et al., 2009), parasitologia (Moretti et al., 2001), sistematizacao arterial
(Azambuja et al., 2018) até os diversos trabalhos com sua distribuicdo geografica
(Ozkan, 1999; Carter & Leonard, 2002; Panzacchi et al., 2007; Bueno, 2013; Young-
Chae et al., 2019).

1.7 A relacdo entre a escapula e o umero dos mamiferos e os fatores ambientais

1.7.1 A escapula

A escapula € um osso plano com contorno triangular, fino e translicido acima
e abaixo da espinha da escapula, embora suas margens, em especial a lateral, seja
um pouco mais espessa, localizada na face posterolateral do térax (Figura 7),
superposta a segunda e sétima costelas e esté ligada ao tronco pelos musculos
peitorais (maior e menor), subclavio e serratil anterior sem que forme uma articulacéo
verdadeira (Moore et al., 2014; Kdnig & Liebich, 2016).

A escapula é dividida em duas faces: face posterior, onde se encontra a

espinha da escapula que separa a fossa supraespinhosa que é lisa e a fossa
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infraespinhosa que é céncava e costal, marcada pela fossa subscapular (Moore et al.,
2014; Koénig & Liebich, 2016).

A escépula é dividida ainda em trés angulos e trés margens: a partir do angulo
inferior, que é espesso e aspero, é possivel observar que a margem medial ou
vertebral € voltada para a coluna vertebral e se prolonga até a cartilagem escapular,
gue apresenta forma de meia-lua e aumenta a area de fixacdo para os musculos da
escapula e absorve choques (Moore et al., 2014; Kbnig & Liebich, 2016). A margem
lateral também conhecida como cintura axilar, forma a incisura escapular na altura do
colo da escapula, onde se situa 0 nervo escapular e termina no angulo lateral da
escapula (Moore et al., 2014; Konig & Liebich, 2016). Finalmente, a margem superior
€ marcada por diversas ondulac¢des para a fixacdo do musculo triceps braquial sob o
angulo superior, sendo a mais fina e mais curta das trés margens (Moore et al., 2014,

Konig & Liebich, 2016).

Espinhada escapula Angulo superior

Processo coracoide

s

Acromio

Margem superior

Angulo medial

Margem
medial

Tubérculo infraglenoidal

Ty

Metacromio

Margem lateral

Angulo inferior

Figura 7. Escépula de um ratdo do banhado, Myocastor coypus (MZUSP 32323).

A escapula dos mamiferos eutérios possui adaptagcdes morfoldgicas Unicas
entre os tetrdpodes, aparentemente com uma origem evolutiva Unica (Sereno &
McKenna, 1995). Na evolugcdo da escapula euteriana, quando comparada com a
condicao mais generalizada dos tetrapodes, as seguintes mudancas sao observadas:

0 procoracoide e a interclavicula foram perdidos, o coracoide € reduzido e fusionado
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na escapula, a parte glendide da escapula aponta ventralmente ao invés de ser
lateralmente, e a escapula possui 0s novos recursos de uma espinha escapular e
fossa supraespinhosa (Jenkins & Weijs, 1979; Seckel & Janis, 2008). A escapula
possui uma superficie lateral dividida por uma espinha em duas fossas, 0 que constitui
um importante carater taxonémico (Sanchez-Villagra & Maier, 2002). Apesar da
simplicidade estrutural aparente, ela tem sido considerada uma estrutura morfolégica
complexa, com diferentes pontos de ossificagdo, de uma forma simultaneamente
influenciada por exigéncias mecanicas, restricdes filogenéticas e de desenvolvimento
(Monteiro & Abe, 1999; Astua, 2009).

A escapula é utilizada em diversos estudos com diferentes propdésitos, a saber:
convergéncias na escapula de roedores equimiideos terrestres, semiaquaticos e
semifossoriais (Seckel & Janes, 2008; Tavares et al., 2020); o tamanho da escapula
em xenartros (Monteiro & Abe, 1999) e em cetaceos (Smith et al., 1994); a forma e a
biomecanica escapular de gorilas (Taylor, 1997); a forma escapular de tatus (Monteiro,
2000), macacos (Youlatos, 2000), ruminantes (Lilje et al., 2003) e felinos (Zhang et al.,
2012). Para a compreensdo desta estrutura foram utilizadas técnicas como
morfometria geométrica (Morgan, 2009), cinematica (Rocha-Barbosa et al., 1996b;
Rocha-Barbosa et al., 2005) e analise minuciosa de escapulas fosseis (Fernandez et
al., 2000).

Estudos cinematicos em pequenos mamiferos demonstraram que a escapula é
0 componente mais propulsivo do membro anterior (Schmidt & Fischer 2000; Fischer
et al., 2002; Lilje et al., 2003). Ideias anteriores derivadas de estudos de locomocédo
em cavalos pressupdem uma reducdo do movimento da escapula com o aumento do
tamanho do corpo (Back et al., 1993). Um estudo locomotor mostrou que a amplitude
rotacional da escapula de mamiferos de tamanho médio (Capra hircus) € comparavel
a dos pequenos mamiferos (Lilje & Fischer, 2001).

Assim como muitos 0Ss0s, a escapula € uma estrutura que tem como finalidade
principal a fixacdo de diversos musculos, sendo amplamente estudada com o intuito
de avaliar se a escapula evoluiu como uma unidade integrada ou como uma cole¢ao
de partes distintas (Swiderski, 1993; Morgan, 2009). Desta maneira, pode-se esperar
gue toda a escapula evolua como uma unidade Unica ou se as varias areas de fixacédo
muscular evoluiram como varias unidades menores (Swiderski, 1993).

As tendéncias para uma forma Unica na morfologia escapular associadas a
funcionalidade ecomorfolégica da escapula sao vistas da seguinte forma, conforme o

habito locomotor: arboricolas possuem grandes escapulas na direcao cranio caudal e
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a superficie de articulacdo com o imero mais robusta com uma espinha relativamente
alta e o acromio largo (Neves, 2003; Ejzykowicz, 2011); cursoriais: apresentam
grandes dimensdes para a fossa infraespinhosa e para a espinha escapular (Neves,
2003; Ejzykowicz, 2011); escansoriais: possuem escapulas estreitas no sentido cranio
caudal, processo coracoide robusto e espinha escapular levemente baixa (Neves,
2003; Ejzykowicz, 2011); fossoriais: possuem espinha da escapula acentuada, com
um acrémio alongado, um coracoide mais robusto e acentuado (Monteiro & Abe, 1999;
Neves, 2003; Ejzykowicz, 2011); semiaquaticos: apresentam grandes dimensdes
escapulares (Neves, 2003; Ejzykowicz, 2011).

E importante salientar que a escapula é particularmente adequada para
estudos ecomorfologicos e de evolugdo morfolégica, porque pode ser facilmente
guantificada morfometricamente, e ainda, porque contém uma abundante variacdo
pertinente a ecologia e a filogenia (Astua, 2009). Um grupo interessante para estudar
padrbes ecomorfolégicos quanto a escapula é a familia Echimyidae por incluir
diversos géneros com distintos habitos locomotores. A escapula de roedores
equimiideos ja foi utilizada em estudos com caviomorfos. Porém, ainda nao foram
comparadas entre escapulas de géneros muito menos entre as diversas espécies da
familia Echimyidae (Seckel & Janes, 2008; Morgan, 2009).

1.7.2 O Umero

O Umero, maior osso do membro anterior, articula-se com a escapula na
articulacdo do ombro e com o radio e a ulna na articulacdo do cotovelo e tem uma
funcdo fundamental na movimentacdo do membro toracico. Sua superficie €&
modelada de forma caracteristica pela fixacdo de musculos e tenddes, os quais levam
ao desenvolvimento de protuberéncias e sulcos 6sseos proeminentes (Moore et al.,
2014; Koénig & Liebich, 2016).

O Umero pode ser dividido em trés partes basicas independente das
modificacbes das caracteristicas de cada espécie: a extremidade proximal com a
cabeca do Umero e tubérculos, o corpo do Umero com a tuberosidade deltoide e a
extremidade distal com o céndilo do amero (Figura 8).

A cabeca do umero separa-se do corpo do umero por um colo bem definido,
onde o tubérculo maior situa-se na margem lateral da cabeca do umero, enquanto o
tubérculo menor situa-se no sentido craniomedial. Ambos sé@o separados pelo sulco
bicipital ou intertubercular, por onde corre o tenddo de origem do musculo biceps
braquial (Moore et al., 2014; Konig & Liebich, 2016).
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O corpo do umero € a parte média (diafise) do tmero. O amplo sulco do nervo
radial, que forma uma espiral sobre a face lateral do corpo, confere uma aparéncia
caracteristica ao corpo do Umero, ao redor do qual passam o musculo braquial e o
nervo radial (Moore et al., 2014; Konig & Liebich, 2016). A tuberosidade deltoide
localiza-se na face lateral do corpo do Umero, onde se fixa o musculo deltoide e se
prolonga distalmente como a crista do Umero que é uma linha rugosa, que propicia a
fixacdo para o musculo triceps braquial, que se curva desde a tuberosidade deltoide
proximalmente até a insercdo do musculo redondo menor distalmente (Moore et al.,
2014; Koénig & Liebich, 2016).

Tubérculo maior ; :
Trocleado umero

Sutura entre epifise e diafise (lateral) e o .
/ Epicondilo lateral do Umero

Tuberosidade deltoide do Umero

X Crista supracondilarlateral do Umero °
L ]
L ]
\. -
‘ & -

-,
i e
1\ - /’

. ¢’ Crista supracondilar medial do Umero g,

L ]
= 2 e L Fossa do olécranodo Umero
N Sutura entre epifise e diafise (medial)

; Epicondilo medial do Umero
Tubérculo menor

Cabeca do Umero Sulco do nervo ulnar

Figura 8. Umero de rato do bambu, Dactylomys boliviensis (LBCE 19886).

Na extremidade distal do Umero esta o condilo do iumero, 0 qual se posiciona
em angulo reto com o eixo do corpo do Umero e que inclui a troclea, o capitulo e as
fossas do olécrano (Moore et al., 2014; Kodnig & Liebich, 2016), regides estas que
estdo envolvidas com a locomoc¢ao da regido do cotovelo. Essa morfologia umeral
também afeta a amplitude da mobilidade dianteira e traseira do cotovelo e do
antebraco, o que é importante para inferir movimentos e posicionamento do membro
anterior (Rose, 1993; Egi et al., 2007; Youlatos et al., 2012).

Muitos ossos longos, como o umero dos mamiferos, conservam um grau de
curvatura (Drapeau et al., 2005; Jade et al., 2014). Essa curvatura 6ssea, € em alguns
casos, inversamente proporcional como entre mamiferos arboricolas e terrestres,
portanto, tem sido objeto de pesquisa e discussdo por mais de 50 anos (Henderson
et al., 2017). Henderson et al., (2017) evidencia que algumas alteracbes do umero

estdo ligadas a alteracdes oriundas da especializacdo locomotora de outras estruturas
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como por exemplo da ulna, demonstrando ainda, que a curvatura do Uamero esta
intrinsecamente relacionada a carga habitual e principalmente ao habito locomotor
onde podem ser notadas diferencas na curvatura do Umero e da ulna, entre animais
com habitos locomotores arboricolas e terrestres (Figura 9). Além disso, a morfologia
umeral e as insercdes musculares relacionadas ao Umero, revelam direcao,
frequéncia e intensidade do estresse funcionalmente associado a padrdes
locomotores de membros anteriores durante a locomocéao (Jablonski et al. 2002; Ruff,
2002; Youlatos et al., 2012).

A
Tri Bra
Terrestrial Arboreal
B Ret Ret
Tri-H
cD

Figura 9. Cargas musculares habituais relacionadas a curvatura ulnar e umeral. (A) mostra as
curvaturas tipicas da ulna em espécies terrestres e arbdreas. (B) mostra as curvaturas tipicas do Umero
em espécies terrestres e arb6reas. Em cada caso, os musculos propostos para serem habitualmente
ativos sao indicados: Tri, triceps; Bra, braquial; Ret, afastadores de membros anteriores; Tri-H, cabecas
do triceps umeral; CD, flexores e extensores carpais e digitais (0 comprimento das setas nao tem
significado; Henderson et al., (2017).
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O umero é fundamental na interpretacdo das conformacfes locomotoras e
posturais, pois fica entre as articulagdes do ombro e do cotovelo, que determinam os
movimentos e a posi¢do do membro anterior em relagédo a varios suportes (Youlatos
et al., 2012). Assim, muitas caracteristicas da proximidade umeral como a forma da
cabeca do umero, a forma e o posicionamento das tuberosidades e as insercdes
musculares associadas ao umero, refletem a amplitude de movimentos do ombro que
sdo fundamentais na reconstrucdo dos padrbes locomotores (Wright et al., 2007;
Youlatos et al., 2012). O umero, €é talvez, 0 0sso que contém a maior quantidade de
modificagbes funcionais adaptativas (Szalay & Sargis, 2001; Steiner-Souza et al.,
2010; Morgan & Alvarez, 2013). Os ossos longos dos roedores caviomorfos como o
umero, embora bastante generalizados, séo relevantes para a distin¢cdo de alguns dos
principais habitos locomotores, particularmente nas espécies fossoriais e cursoriais
(Elissamburu & Vizcaino, 2004; Steiner-Souza et al., 2010; Elissamburu & de Santis,
2011; Tavares et al., 2020).

As tendéncias para uma forma Unica na morfologia umeral associadas a
funcionalidade ecomorfoldgica do umero séo vistas da seguinte forma, conforme o
hébito locomotor.

Arboricola: Umero comprido e estreito; com ambas tuberosidades mais baixas
do que a cabeca do umero, entretanto, a tuberosidade menor é mais alta em relacéo
a tuberosidade maior; cabeca do Umero hemisférica (arredondada); fossa do olécrano
fechada; sulco bicipital claramente definido; capitulo esférico; tuberosidade deltoide
grande e distalmente estendida; crista epicondilar lateral estendida; entepicondilo
medialmente protruso; epicondilo lateral extenso; epicondilo medial bem desenvolvido
e longo; extremidade distal do Umero ampla; troclea desenvolvida mais anteriormente
do que posteriormente, bem separada do capitulo e médio-lateralmente larga e rasa
(Argot, 2001; Coutinho & Oliveira, 2017; Morgan & Alvarez, 2013; Salton & Sargis,
2008);

Fossorial: Umero robusto, curto e largo; epifises proximal e distal relativamente
mais amplas, apesar de serem pronunciadas; tuberosidade maior mais estendida em
relacdo a tuberosidade menor; tuberosidade deltoide bem desenvolvida; entepicéndilo
mais amplo; cabeca do Umero eliptica; diametro umeral relativamente maior
comparado a mamiferos com outros habitos locomotores; eixo médio amplo;
epicéndilo lateral e medial ampliado; sulco bicipital bem formado em tunel; epicondilo

medial alongado; ponta da tuberosidade deltoide mais espessa (Bikinevicius, 1993;
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Coutinho et al., 2013; Coutinho & Oliveira, 2017; Morgan & Alvarez, 2013; Salton &
Sargis, 2008).

Terrestre: Umero mais longo e estreito com epifises distais estreitas; cabeca
do Uumero alongada; capitulo em forma de fuso; epicondilo medial baixo; fossa
corondide profunda; fossa do olécrano profunda; sulco bicipital pouco formado; troclea
mais concava posteriormente e continua com o capitulo; ambas tuberosidades séo
mais baixas do que a cabeca do Umero, entretanto, a tuberosidade menor € mais alta
em relac&o a tuberosidade maior (Coutinho & Oliveira, 2017; Morgan & Alvarez, 2013;
Salton & Sargis, 2008).

Semiaquatico: Cabeca do umero alongada; epifises amplas, especialmente o
entepicondilo e um processo deltoide distalmente estendido. (Coutinho & Oliveira,
2017; Morgan & Alvarez, 2013).

Existe na literatura, estudos que utilizaram os o0ssos longos de diversos
roedores caviomorfos (Elissamburu & Vizcaino, 2004; Morgan & Verzi, 2006;
Weisbecker & Schmid, 2007; Candela & Picasso, 2008; Steiner-Souza et al., 2010;
Elissamburu & de Santis, 2011; Rocha-Barbosa & Casinos, 2011; Morgan & Alvarez,
2013). Entretanto, faltam ainda mais estudos, particularmente com roedores
semiaquaticos, assim como foram feitos para roedores arboricolas (Candela &
Picasso, 2008). Além disso, devem ser realizados mais trabalhos para compreender
especificamente as variacfes da forma em estruturas pds-cranianas gerais como foi
realizado especificamente para roedores cursoriais (Rocha-Barbosa et al., 2005;
Rolian, 2008), fossoriais e semifossoriais (Steiner-Souza et al., 2010; Tavares et al.,
2020).

1.8 A morfometria geométrica e suas aplicacoes

A morfometria geométrica € um meio de quantificacdo da morfologia através
de modelos matematicos e métodos estatisticos, que objetivam avaliar a variacdo do
formato, podendo ser conceituada como uma fuséo entre a geometria e a biologia,
compreendendo o estudo da forma em um espaco bi ou tridimensional, que permite a
investigacdo, em profundidade, de mudangcas morfolégicas (Molen et al., 2007). A
morfometria geométrica pode ser conceituada ainda como, o estudo estatistico das
mudancgas e varia¢gdes no formato e no tamanho, sendo entdo aplicada a geometria,
a estatistica e a biologia, (Bookstein, 1991; Rohlf & Marcus, 1993; Zelditch et al.,

2004). Em especial, a morfometria geométrica considera simultaneamente varias
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caracteristicas de uma estrutura corporal complexa, ou seja, permite um estudo
estatistico multivariado das estruturas anatdmicas (Monteiro & dos Reis, 1999).
Monteiro & dos Reis, (1999), apontam que somente nos anos 1980 foi criada
uma metodologia relevante que sintetizasse descricbes geométricas com analises
estatisticas. No final dos anos 1980 e inicio dos 1990, ocorreram progressos teoricos
e computacionais que modificaram o modo de quantificar as estruturas e analisar 0s
dados obtidos, destacando-se os métodos que consideravam a geometria da estrutura
estudada, preservando a informacdo ao longo das analises (Adams et al., 2004).
Ainda nos anos 1990, sucedeu um acréscimo no uso destas técnicas morfométricas,
sendo os principais responsaveis Fred. L. Bookstein que langou em sua principal
publicacdo (Bookstein, 1991) o estudo de padrées de formato (tamanho + forma),
através de uma nova classe de métodos de aquisi¢do e andlise de formas (descritores
homologos) que independentemente do tamanho, quantifica e distingue variacdes
locais e globais das deformacdes geométricas tornando-se uma das principais bases
para estudos morfométricos, e ainda, Rohlf & Marcus (1993) com seu artigo intitulado
“A revolution in morphometrics”. Rohlf contribuiu ainda, para a popularizacédo da
morfometria geométrica, com os diversos programas, utilizando a técnica TPS (Thin
Plate Spline) para estudos com morfometria geométrica muito utilizados até hoje.
Fazendo um contrapondo a morfometria linear (tradicional), a morfometria
geométrica funciona como uma ferramenta descritora e localizadora das mudancas
das formas e, posteriormente, representando-as graficamente (Rohlf & Marcus, 1993,
Astua et al., 2015). A morfometria geométrica propde o estudo das variagdes na forma
e no tamanho da estrutura de interesse a partir do deslocamento no plano (2D) ou no
espaco (3D) de coordenadas de pontos anatémicos morfolégicos — landmarks (Rohlf
& Marcus, 1993). A descricdo das formas pode ser feita de duas maneiras:
estabelecendo pontos anatomicos (landmarks), usando como referéncia estruturas
homologas, ou através da analise do contorno de estruturas (semilandmarks). Esses
pontos anatdémicos séo atribuidos de modo a criar uma correspondéncia entre as
formas (homologia bioldgica) e ndo necessariamente apresentam simplesmente suas
proprias localizagcdes, como precisamente necessitam ser em todos 0S outros
exemplares da amostra (Mitteroecker & Gunz, 2009). A relacdo espacial em duas ou
trés dimensdes (coordenadas) dessas landmarks se conserva ao longo de toda a
andlise, possibilitando recuperar com grande precisdo a forma e o tamanho da

estrutura analisada.
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Para a andlise da forma, geralmente é realizada uma sobreposicdo de
Procrusto e, posteriormente, uma analise de componentes principais (ACP) e
varidveis canonicas (AVC) que excluem a variacdo do tamanho isométrico e definem
a variacao real da forma analisada (Monteiro & dos Reis, 1999). Para a definicdo de
tamanho é utilizado o vetor tamanho do centroide que é determinado pela raiz
guadrada da soma dos quadrados das distancias de cada ponto anatémico do
centroide na configuragéo total (Rohlf, 1993).

Conforme a morfometria geomeétrica avancava, surgia o interesse na utilizagéo
desse método para auxiliar a resolucdo de problemas envolvendo sistematica
filogenética. Dessa forma, comecou um debate sobre a legitimidade do uso da
morfometria geométrica na aquisicdo de dados para uma reconstrucdo filogenética
(Roth & Mercer, 2000). Alguns trabalhos utilizaram dados morfométricos que
auxiliaram a construcdo de filogenias (Morgan, 2009; Alvarez et al., 2011; Smith &
Hendricks, 2013; Martin-Serra et al., 2014; Hulme-Beaman et al., 2019; Mcintosh &
Cox, 2019; Netto & Tavares, 2021). Tais estudos codificam caracteristicas
guantitativas em estados discretos. Isso € possivel se houver um forte sinal
filogenético (Cole et al., 2003) nos dados morfométricos, ou seja, se 0s tdxons mais
proximos apresentarem forma mais semelhante entre si do que 0s outros nado-
relacionados (Virginio-Fonseca, 2018). A forca do sinal filogenético é refletida no grau
de congruéncia entre o fenograma morfométrico e a arvore filogenética conhecida de
um dado grupo de taxons (MacLeod & Forey, 2002; Virginio-Fonseca, 2018).

Devido a estas caracteristicas, a morfometria geométrica tem sido uma
importante ferramenta e vem sendo utilizada na investigacdo de espécies
morfologicamente similares, e ainda, no estudo da sistematica, evolucdo, biogeografia
e morfologia de mamiferos (Astua et al., 2015). Em caviomorfos, as estruturas mais
comumente utilizadas para analises com morfometria geométrica sdo o cranio e o
umero, pois além de serem estruturas de facil aquisicdo nas colecdes em relacao a
outras estruturas, suas landmarks sao de facil marcacdo, sendo ideais para
comparacdes morfométricas (Nicola et al., 2003; Morgan & Verzi, 2006; Fernandes et
al., 2009; Steiner-Souza et al., 2010; Morgan & Alvarez, 2013; Carvalhaes et al., 2019).
Na literatura existem estudos que indicam ser possivel identificar género e espécie de
roedores caviomorfos através da morfometria geométrica (Fornel et al., 2018;
Carvalhaes et al., 2019).
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2. JUSTIFICATIVA

A familia Echimyidae possui um historico taxonémico problematico com
diversos géneros propostos e ndo mais usados (Uphan & Patterson, 2015).
Atualmente, sdo reconhecidos 25 géneros para esta familia e em alguns destes
géneros, ainda existem lacunas taxonOmicas entre as relacfes filogenéticas
notadamente: Isothrix, Makalata, Phyllomys, Proechimys, Thrichomys e Trinomys
(Alvarez et al., 2017; Fabre et al., 2017; Courcelle et al., 2019). A diversidade
comportamental, ecoldgica, fisiolégica e morfologica presente na familia Echimyidae
torna esta linhagem adequada para investigacdes quanto as adaptacfes em resposta
as mudancas ambientais (Uphan & Patterson, 2015; Vassallo & Antenucci, 2015).
Desta forma, visamos elucidar as interacdes entre funcionalidade e a evolucao das
formas na regido pds-craniana em um contexto filogenético, e para isso, utilizamos a
escapula e o umero como objetos de estudo. Assim, fazendo uso da morfometria
geométrica, investigamos como as semelhancas morfologicas e as relacbes
evolutivas estdo associadas a ecomorfologia de diferentes roedores equimiideos,
auxiliando na compreensdo de como 0s equimiideos adquiriram a sua forma atual
(Morgan, 2009; Carvalhaes et al., 2019; Netto & Tavares et al., 2021).

Desta forma, esta associacdo torna-se fundamental no estudo da
biodiversidade e ecomorfologia dos roedores caviomorfos, uma vez que fornece
informacgBes evolutivas necessérias para diversos tdxons e interpretacdo de seus
resultados (Morgan & Alvarez, 2013; Tavares & Pessfa, 2020). Espera-se que este
estudo morfolégico deva estar integrado a outras areas bioldgicas como a
paleontologia e a sistematica filogenética por fornecerem evidéncias sobre a evolucao
dos organismos e outras areas como biomecanica, fisiologia, ecologia e etologia que
ampliam o conhecimento de como a estrutura esta relacionada ao ambiente,
(Wainwright & Reilly, 1994; Hildebrand & Goslow, 2006). Espera-se ainda, que as
variacbes mecanicas e as variacdes gerais refletidas na morfologia pds-craniana,
acrescentem consideravelmente as perspectivas na compreensdo de como

equimiideos adquiriram sua atual morfologia pds-craniana.
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3. OBJETIVOS

3.1 Objetivo principal

Avaliar a historia evolutiva pds-craniana e a influéncia dos habitos locomotores
sobre a variacao fenotipica de equimiideos, em um contexto filogenético.

3.2 Objetivos especificos

(1) Caracterizar a morfologia pos-craniana de géneros da familia Echimyidae e
avaliar se as diferengas das formas escapulares e umerais destes roedores estao
ligadas a fatores evolutivos convergentes, quantificando essas variagbes por
morfometria geométrica e sinal filogenético.

(2) Descrever a complexidade morfolégica da escapula e do umero.

(3) Saber qual fator (ecomorfolégico ou filogenético) estd mais relacionado a

forma atual das estruturas analisadas.
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CAPITULO 1

FATORES FILOGENETICOS, ALOMETRICOS E ECOLOGICOS QUE
AFETAM A VARIACAO MORFOLOGICA NA ESCAPULA E NO
UMERO DE RATOS DE ESPINHOS (RODENTIA: ECHIMYIDAE)
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INTRODUCAO

Locomocédo é uma habilidade fundamental dos animais, necessaria para uma
ampla variedade de ac¢des, como forragear, procurar parceiros ou abrigo e escapar de
predadores. A locomoc¢do pode assumir varias formas, dependendo do ambiente,
incluindo nadar, rastejar, caminhar, bem como alguns mecanismos mais
idiossincraticos, como pular, braquiar e cavar (ljspeert, 2002). Uma vez que a variacao
no desempenho dessas acdes afeta diretamente a aptiddo dos individuos, espera-se
gue a selecdo natural atue em quaisquer caracteristicas fenotipicas relacionadas a
locomocédo (Irschick & Garland, 2001; Orr, 2009). Por causa disso, o estudo da
locomog&do sempre desempenhou um papel significativo nas discussbes sobre
adaptacao (Bennett & Huey, 1990; Garland & Losos, 1994; Dickinson et al., 2000;
Irschick & Garland, 2001; Pough et al., 2008; Shaw, 2020). Em uma escala
microevolutiva, essas discussdes ajudaram a entender as causas e consequéncias da
variacdo individual no movimento animal (Scales & Butler, 2016; Shaw, 2020),
enquanto em uma escala macroevolutiva, esses estudos ajudaram a elucidar as
relacbes entre a forma das estruturas e suas fungbes (Irschick & Garland, 2001;
Scales & Butler, 2016), esclarecendo a origem e diversificacdo de habitos locomotores
especializados.

A evolucao de habitos locomotores distintos de um ancestral generalista ocorre
por meio da selecdo natural, resultando em melhor uso dos recursos ambientais
disponiveis e divisdo de nicho. Estima-se que a locomocao terrestre e generalista
estava presente no ancestral dos roedores (Lovegrove & Mowoe, 2014; Hedrick et al.,
2020), o maior grupo de mamiferos vivos, e assim permaneceu na maioria de seus
descendentes (Galewski et al., 2005; Hedrick et al., 2020). Consequentemente, e
também devido a sua pequena massa corporal, a maioria dos roedores,
especialmente murideos, tém apenas sutis especializacbes morfologicas para
diferentes estratégias de locomoc¢ao (Elissamburu & Vizcaino, 2004; Weisbecker &
Schmid, 2007; Coutinho et al., 2013; Coutinho & Oliveira, 2017; Hedrick et al., 2020).
Por outro lado, algumas linhagens adquiriram hébitos especializados, sendo como
exemplos extremos o voo em esquilos voadores (Pteromyini) e esquilos de cauda
escamosa (Anomaluridae), escavacdo em ratos-toupeira (Bathyergidae), nado em
castores (Castoridae) e comportamento de salto em ratos canguru (Dipodomyinae).
Em todos esses casos extremos a aquisicdo de especializacbes locomotoras foi

associada a origem de acentuadas adaptacdes comportamentais, fisiologicas e / ou
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morfologicas (Irschick & Garland, 2001; Edut & Eilam, 2003; Samuels & Van
Valkenburgh, 2008).

A selecdo natural também parece ter desempenhado um papel crucial na
diversificacdo locomotora dos caviomorfos, os primeiros roedores a colonizar a
América do Sul, no Eoceno Médio, quando este continente foi isolado dos outros
(Antoine et al., 2012; Boivin et al., 2018; Arnal et al., 2020). Nestes animais, diferentes
estruturas 6sseas exibem sinais de adaptacdo aos nichos locomotores, como cranio,
mandibulas, vértebras, Umeros, carpos, metacarpos, pelve, fémures, tarsos e
metatarsos (Morgan & Verzi, 2011; Morgan & Alvarez, 2013; Candela et al., 2017;
Carvalhaes et al., 2019; Tavares & Pess0a, 2020; Avarez et al., 2021; Netto & Tavares,
2021). E notavel que nos caviomorfos, as adaptagdes morfolégicas do esqueleto
apendicular as diferentes estratégias de locomocdo tornaram-se expressivamente
mais pronunciadas do que nos murideos,

Alem de refletir especializa¢des funcionais (Smith & Savage, 1955; Hildebrand
& Goslow, 2006; Polly, 2007; Tague, 2020), parte da variacado na forma do esqueleto
apendicular deve ser explicada por sua historia filogenética (Morgan, 2009; Morgan &
Alvarez, 2013; Martin-Serra et al., 2014; Gaudioso et al., 2020). E importante
considerar que o componente filogenético da variacdo morfolégica ndo carrega
necessariamente tracos adaptativos e pode ser o resultado de evolucéo neutra (Duret,
2008; Kern & Hahn, 2018). Além disso, o tamanho do corpo e / ou o tamanho da
estrutura 0ssea também podem explicar alguma variacdo na forma, por causa de
restricbes alométricas conservadas evolutivamente ou rearranjos estruturais
necessarios para suportar o peso corporal (Milne et al., 2009; Campione & Evans,
2012; Walmsley et al., 2012; de Oliveira & Santos, 2018). Portanto, assim, € util
comparar formas em organismos nado relacionados que compartilham estratégias
semelhantes de uso do ambiente devido a convergéncia evolutiva. Esta abordagem,
guando considerada a historia filogenética das linhagens investigadas, tem apoiado
estudos ecomorfoldgicos, uma vez que elucida as associacbes evolutivas entre as
formas, suas propriedades funcionais e suas interagbes com o0 meio ambiente
(Galewski et al., 2005; Fabre et al., 2013a; Alvarez et al., 2017; Fabre et al., 2017;
Courcelle et al., 2019)

Dada sua extensa diversidade taxondmica e evolucao morfolégica dispar,
devido a diferentes hébitos locomotores e disponibilidade de uma estrutura
filogenética razoavel com base em dados moleculares (Fabre et al., 2013a; 2017;
Alvarez et al., 2017; Courcelle et al., 2019), torna a familia Echimyidae Gray, 1825
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(ratos de espinho, nutria e hutias) um excelente grupo de caviomorfos para investigar
especializacbes morfolégicas no esqueleto apendicular (Elissamburu & Vizcaino,
2004; Seckel & Janis, 2008; Morgan, 2009; Morgan & Alvarez, 2013; Tavares et al.,
2020). Existem aproximadamente 100 espécies e 32 géneros de equimiideos vivos
(Lacher et al., 2016; Burgin et al., 2018; Emmons & Fabre, 2018), atualmente divididos
em quatro subfamilias: Capromyinae Smith, 1842 (exclusivamente caribenhos),
Carterodontinae Courcelle et al.,, 2019, Euryzygomatomyinae Emmons, 2005 e
Myocastorini Ameghino, 1902 (Courcelle et al., 2019). Equimiideos continentais (todas
as linhagens, exceto Capromyinae) provavelmente evoluiram para habitos arboreos e
semifossoriais duas vezes cada, bem como uma vez para 0 habito semiaquético. O
presumivel habito terrestre ancestral permaneceu como simplesiomorfico em duas
linhagens existentes (Galewski et al., 2005; Fabre et al., 2013a; Courcelle et al., 2019).
Além disso, um clado pode explorar substratos arbéreos e arbustivos e escalar rochas,
bem como mover-se frequentemente no solo, o que costuma ser classificado como
escansorial (Neves, 2003; Hildebrand & Goslow, 2006; Weisbecker & Schmid, 2007;
Karantanis, 2017). Tem sido apontado que a evolugéo desses diferentes modos de
locomog&o no Mioceno, especialmente a aquisicdo do habito arboreo, foi um fator
chave na origem da notavel riqueza de espécies de equimiideos, pois permitiu o
acesso a uma ampla gama de recursos ecoldgicos, anteriormente ndo utilizados por
outros roedores na América do Sul, exceto eretizontideos (Fabre et al., 2013a).

Geralmente, entre os mamiferos, o esqueleto apendicular escapular concentra
algumas das estruturas osteologicas que refletem mais intensamente as
especializacfes locomotoras (Szalay & Sargis, 2001; Poly, 2007; Steiner-Souza et al.,
2010; Morgan & Alvarez, 2013; Pérez et al., 2021). Estudos anteriores sobre
caviomorfos, incluindo alguns géneros de equimiideos, mostram que a morfologia de
parte de seus membros anteriores, especificamente Umero, ulna, carpais e
metacarpais (Morgan & Alvarez et al., 2013; Tavares et al., 2020; Candela & Picasso,
2008; Morgan & Verzi, 2011), carrega fortes especializa¢gdes associadas a diferentes
hébitos locomotores. Ao contrario, a forma das escapulas dos caviomorfos reflete
principalmente a historia filogenética da espécie, sem evidéncias de especializacdes
funcionais marcadas (Morgan, 2009).

No presente estudo, nosso principal objetivo foi entender como fatores
historicos, alométricos e funcionais associados a locomoc¢ao moldaram a evolucao da
morfologia da escapula e do Umero ao longo da diversificagdo filogenética e ecoldgica

de Echimyidae. Indiretamente, nossa investigacao sera um recurso para estudos que
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requeiram marcadores funcionais e filogenéticos na morfologia do esqueleto poés-

craniano de equimiideos, com potencial utilidade para outros caviomorfos e roedores.
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MATERIAL E METODOS

Espécimes examinados

Para este estudo, capturamos imagens de um total de 186 escépulas e 181
umeros de 236 equimiideos, pertencentes a 38 espécies, distribuidas em 15 géneros
de equimiideos (Figura 1, Apéndice 1). Todas as partes dos espécimes analisados
estavam intactas e sem danos ou anormalidades que pudessem impedir a
digitalizagdo dos marcos anatomicos. Como nenhuma das estruturas utilizadas
apresenta dimorfismo sexual em roedores (Coutinho et al., 2013; Coutinho & Oliveira,
2017) agrupamos individuos de ambos 0s sexos em todas as analises. Foram
utilizados apenas individuos adultos, todos identificados por apresentarem o quarto
pré-molar e os trés molares irrompidos, evitando-se a inclusdo de variacao
ontogenética (Pessba & Reis, 1991; Leite, 2003; Tavares & Pessba, 2010; Tavares et
al., 2016). As espécies examinadas foram alocadas em cinco habitos locomotores
(terrestre, semifossorial, semiaquatico, arbéreo e escansorial) de acordo com a
literatura (Galewski et al., 2005; Hannibal et al., 2019; Fabre et al., 2013a; Emmons et
al., 2015a). Embora alguns autores classifiquem o género Thrichomys Trouessart,
1880 como terrestre (Galewski et al., 2005; Neves & Pessda, 2011; Olivares et al.,
2012; Tavares et al., 2018; Carvalhaes et al., 2019; Courcelle et al., 2019), nés o
consideramos como escansorial, seguindo outros estudos (Lacher & Alho, 1989;
Weisbecker & Schmid, 2007; Patterson & Velasco, 2008), e porque Thrichomys
também foi capturado em arvores (Hannibal et al., 2019). Os espécimes examinados
estdo depositados nas cole¢cdes do Laboratério de Biologia e Parasitologia de
Mamiferos Silvestres Reservatorios (LABPMR), do Museu Nacional da Universidade
Federal do Rio de Janeiro (MN/UFRJ), do Museu de Zoologia da Universidade de Séao
Paulo (MZUSP) e da Universidade Federal da Paraiba (UFPB) (Appendix 1).
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Figura 1. Arvore filogenética e lista de espécies usadas como estrutura para analise comparativa, destacando principais clados e habitos locomotores
arboreo (verde), escansorial (laranja), semiaquatico (azul), semifossorial (marrom), e terrestre (vermelho). Adaptado de Alvarez et al. (2017).
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Obtencado de dados morfométricos

A variacdo morfologica foi avaliada por morfometria bidimensional baseada em
fotografias digitais. As imagens das estruturas foram capturadas por apenas um autor
(JGC), com uma camera digital SONY P520 com resolugdo de 16 megapixels,
posicionada a uma distancia padrdo de 5 centimetros do plano fotografico. As
estruturas foram colocadas em um recipiente de areia escura para minimizar as
sombras e foi adicionada uma grade de escala de 1x1 centimetro, subdividida em
milimetros.

Os marcos morfologicos bidimensionais foram baseados principalmente em
estudos anteriores com a escapula (Morgan, 2009) e o umero de roedores
caviomorfos (Steiner-Souza et al., 2010; Morgan & Alvarez, 2013), buscando capturar
a variacdo morfolégica maxima observada durante manipulacdo de espécimes,
respeitando os critérios de homologia, consisténcia de posicao relativa, repetibilidade
e coplanaridade (Zelditch et al., 2004). Nés digitalizamos 31 caracteres morfoldgicos
para a escapula, sendo 14 landmarks e 17 semilandmarks; enquanto digitalizamos 23
caracteres morfologicos para o umero, sendo 19 landmarks e 4 semilandmarks (Figura
2; Tabela 1). Todos as landmarks e semilandmarks foram digitalizados pela mesma
pessoa, o autor JGC (Apéndices 2 e 3).

As imagens digitalizadas foram coletadas e organizadas usando o programa
tps-Util v. 1.78 (Rohlf, 2019) e os marcos anatdomicos foram digitalizados com o
programa tps-Dig v. 2.31 (Rohlf, 2017). As coordenadas obtidas dos marcos
anatdomicos foram processadas no programa Morphod (Klingenberg, 2011), onde a
sobreposicdo da analise geral de Procrusto (GPA) foi realizada para remover
variacfes nao correspondentes a forma (tamanho, posicéo e orientacédo; Debat et al.,
2000).

O tamanho médio do centroide e as coordenadas de Procrusto foram
calculados para cada espécie examinada e usados nas analises subsequentes. Além
disso, para cada espécie, atribuimos um valor médio de massa corporal obtido da

etiqueta dos espécimes examinados ou da literatura (Bonvicino et al., 2008).
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Figura 2: Estruturas anatdmicas deste trabalho: escépula e vista anterior do imero mostrando a
localizagao dos pontos de referéncia nas principais caracteristicas anatémicas.
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Tabela 1. Descricdo dos marcos usados na escapula e amero neste trabalho.

Landmark Marcos anatémicos
1 Ponta superior do processo coracéide.
Ponta dorsal do metacrémio ou ponto mais ventral ao longo da ponta da espinha
2 escapular quando nenhum metacrémio é evidente.
3 Ponto central entre o processo coracéide superior e inferior.
Ponta ventral do metacrdmio ou ponto mais ventral ao longo da ponta da espinha
4 escapular quando nenhum metacrémio é evidente.
5 Ponta inferior do processo coracéide.
6 Ponta anterior do processo coracéide.
Ponto central entre a ponta do processo coracoide e o ponto mais ventral da ponta da
7 fossa glenoide.
8 Ponto mais ventral na ponta da fossa glendide.
9 Ponta posterior do processo coracéide.
10 Ponto de curvatura maxima ao longo da margem superior do colo escapular.
11 Ponto de curvatura maxima ao longo da margem inferior do colo escapular.
Unido entre a coluna e a lamina (ponto de concavidade méaxima na incisura escapular
12 maior).
13 Interseccao entre a borda vertebral e a base da espinha escapular.
14 Ponto mais baixo do angulo inferior da escépula.
15-31 Semilandradas que contornam a margem superior e medial da escépula.
Landmark Marcos anatdmicos
1 Sutura entre a diafise e a epifise proximal na face lateral.
2 Ponto ventrolateral extremo da tuberosidade maior.
3 Ponto mais dorsal da tuberosidade maior.
4 Extremidade proximal da cabec¢a do Umero.
5 Ponto mais dorsal da tuberosidade menor.
6 Ponto mais extremo da tuberosidade menor.
7 Sutura entre a diafise e a epifise proximal no lado medial.
8 Extremidade proximal do encontro da grande tuberosidade com a diéfise.
9 Extremidade distal do encontro da grande tuberosidade com a pequena tuberosidade.
Encontro da extremidade proximal do sulco intertubercular com a pequena
10 tuberosidade.
11 Inicio do processo deltoide.
12 Ponto mais extremo do processo deltoide.
13 Fim do processo deltoide.
14 Ponto mais extremo no epicéndilo lateral.
15 Extremo dorsolateral do capitulo.
16 Extremo ventrolateral do capitulo.
17 Extremo dorsomedial da trGclea.
18 Extremo ventromedial da tréclea.
19 Ponto mais extremo no epicéndilo medial.
20-23 Semilandmarks que delimitam ambas as extremidades da diafise.
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Andlises comparativas com informacdes filogenéticas

Apesar da filogenia robusta proposta por Courcelle et al. (2019), neste estudo
usamos a estrutura filogenética da arvore filogenética calibrada obtida por Alvarez et
al. (2017), por meio de Inferéncia Bayesiana baseada em quatro genes mitocondriais
e cinco nucleares, pois inclui uma cobertura taxondmica mais extensa. Utilizando o
programa TreeGraph 2 (Stover & Miiller, 2010), fizemos edigcdes manuais na arvore
de Alvarez et al. (2017) para incluir quatro espécies n&o incluidas nele (Figura 1,
Recurso Online 5). Ao incluir espécies dentro do género Proechimys Allen, 1899,
assumimos que 0s grupos de espécies atualmente reconhecidos sdo proxies
razoaveis para sua filogenia (Patton & Leite, 2015). Assim, P. cuvieri Petter, 1978 foi
incluido em um clado politbmico contendo P. brevicauda (Ginther, 1876) e P.
longicaudatus (Rengger, 1830) e dividido em 5,39 Ma (Alvarez et al., 2017), pois todos
estao alocados no grupo longicaudatus. Proechimys goeldii Thomas, 1905 foi inserido
como irmao de P. quadruplicatus Hershkovitz, 1948, pois ambos pertencem ao grupo
goeldii (Patton & Leite, 2015). Dada a auséncia de uma data estimada para afixar P.
goeldii, seu ramo foi arbitrariamente inserido na metade do comprimento do ramo,
separando seu taxon irmao, P. quadruplicatus, e seu préximo taxon mais relacionado
incluido na filogenia de fundo, P. simonsi. Incluimos Trinomys mirapitanga Lara,
Patton & Hingst, 2002 como irmé&o do clado formado por T. iheringi (Thomas, 1911) e
T. dimidiatus (Gunther, 1876) seguindo Lara et al., (2002). Dada a auséncia de uma
data estimada para afixar T. mirapitanga, seu ramo foi arbitrariamente inserido na
metade do comprimento do ramo, separando seus taxons irmaos, T. iheringi e T.
dimidiatus, e seu tAxon mais proximos incluido na filogenia, T. gratiosus. Inserimos T.
moojeni (Pessda, Oliveira & Reis, 1992) como irmédo de T. gratiosus (Moojen, 1948),
divergindo deste em 5,9 Ma (Tavares et al., 2015).

Com o objetivo de entender o efeito alométrico na forma escapular e umeral em
Echimyidae, regressdes filogeneticamente informadas (Phylogenetic Generalized
Least Squares — PGLS) foram empregadas para testar a correlagcdo entre massa
corporal, tamanho do centroide e coordenadas de Procrusto (Freckleton et al., 2002;
Revell, 2009; 2010). Residuos de regressdes entre tamanho do centroide e variaveis
de Procrusto foram obtidos e utilizados em analises subsequentes para garantir a
auséncia de efeito alométrico nas analises de variacao de forma (Revell, 2009; 2010).

Dado o tamanho excepcionalmente grande de Myocastor coypus Molina, 1782 em
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comparacao com outros equimiideos, os testes PGLS de correlacdo entre massa
corporal, tamanho do centroide e forma foram executados com dois conjuntos de
dados: incluindo Myocastor e excluindo este taxon.

Andlises de componentes principais filogeneticamente informadas (pPCA)
baseadas em matrizes de variancia e covariancia foram implementadas nos residuos
das variaveis de Procrusto, permitindo a identificacéo das principais fontes de variacéo
na forma da escapula e amero dos equimiideos (Revell, 2012). Um modelo de bastéo
guebrado foi aplicado para determinar o nimero de pPCs a serem usados na andlise
subsequente. A figura contendo os valores de pC resultantes do modelo brocken-stick
esta disponivel como Recurso Online, (6). Para cada estrutura examinada — ou seja,
escapula e umero — as pontuacdes de cada espécie ao longo dos pPCs informativos
de acordo com o modelo de vara quebrada foram projetadas em filomorfoespacos
reconstruidos por Maxima Verossimilhancga.

Buscando estimar o efeito filogenético na variacdo morfométrica, o sinal
filogenético na variacdo da forma foi quantificado e testado usando o método de
Blomberg (Blomberg et al., 2003; Adams, 2014) com 10.0000 permutacdes
(Klingenberg & Gidaszewski, 2010). A estatistica K de Blomberg quantifica a
intensidade dos sinais filogenéticos com valores iguais ou proximos a 1,0 quando a
variacdo fenotipica é bem explicada pelo modelo de movimento browniano; com
valores maiores que 1,0 quando os atributos fenotipicos séo filogeneticamente mais
estruturados do que o esperado pelo movimento browniano, e com valores proximos
a 0 na auséncia de estrutura filogenética na variacdo fenotipica. As estatisticas K
foram estimadas para a variacdo na forma de cada estrutura, como um todo, usando
a abordagem multivariada de Adams, (2014; Kmuti) €, separadamente, para cada pPC
usando a abordagem convencional de Blomberg et al., (2003).

A diferenciacdo morfométrica entre habitos locomotores, considerando a
histéria filogenética dos taxons, refletindo possiveis especializa¢cdes morfofuncionais,
foi testada usando ANOVA e MANOVA filogenética (phyANOVA e phyMANOVA) em
pPCs informativos de pontuacéo de espécies (Garland et al., 1993), executados com
10.000 permutagdes. A phyANOVA, phyMANOVA, pPCA, PGLS e a reconstrugéo
filomorfoespacial foram empregadas usando os pacotes Geomorph 4.0 (Adams et al.,
2021) e fitools (Revell, 2012) no ambiente computacional R R Core Team versédo 4.1.2
(R Core Team, 2021).
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RESULTADOS

Correlacoes entre massa corporal, tamanho e forma escapular e umeral

A massa corporal foi fortemente correlacionada com os tamanhos dos
centroides umeral e escapular, mas ndo com as formas dessas estruturas (Tabela 2),
independentemente da inser¢cdo ou retirada do Myocastor das analises. O tamanho
do centroide da escapula e do umero variou entre Carterodon sulcidens Lund, 1838,
Lonchothrix emiliae Thomas, 1920, e Mesomys hispidus Desmarest, 1817, com 0s

menores valores, e Myocastor coypus com o maior valor.

Tabela 2. Andlises alométricas com quadrados minimos filogeneticamente generalizados (PGLS)
para a escépula e umero realizadas incluindo e excluindo o género Myocastor.

Coordenadas de

Tamanho do Coordenadas de
) Procrusto
Centroide VS Procrusto
VS. ) VS.
Massa corporal Tamanho do Massa corporal
Centroide
R? P R? P R? P

Incluindo Escapula 0.846 <0.001 0.046 0.116 0.039 0.200

Myocastor Umero 0.886 < 0.001 0.013 0.818 0.026 0.446

Excluindo Escépula 0.619 <0.001 0.026 0.427 0.041 0.199

Myocastor Umero 0.722 <0.001 0.024 0.575 0.019 0.744

Variacdo na forma da escépula

A variacao geral da forma escapular apresentou sinal filogenético baixo, porém
significativo (Kmutti-escapula = 0,488; p < 0,001), sem influéncia significativa dos habitos
locomotores (F < 4,6; p > 0,321; tabela 3). O modelo de brocken-stick descobriu que
apenas o0s quatro primeiros pPCs resumiram mais informagdes do que o esperado
aleatoriamente, representando juntos 79,4% de toda a variagdo escapular medida
(tabela 3). Um Sinal filogenético forte e altamente significativo foi encontrado na
distribuicdo de espécies ao longo de pPClescapula € pPC2escapula, €nquanto um sinal
filogenético mais fraco foi encontrado em pPC4scapula e sinal filogenético nao
significativo foi relatado para pPC3escapua. Embora espécies com diferentes habitos
locomotores ao longo do pPClescapua € pPCdescapula tendam a ocupar diferentes
regibes do morfoespaco, phyANOVA né&o encontrou diferencas significativas e
filogeneticamente independentes entre os habitos locomotores em nenhum dos quatro
principais eixos de variagdo. A variacdo resumida pelos dois primeiros componentes

principais sera descrita em detalhes a seguir, pois eles sao 0s Unicos a apresentar um
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sinal filogenético forte e altamente significativo. A distribuicdo dos tdxons ao longo do

morfoespaco formado por pPC3 e pPC4 pode ser encontrada no Recurso Online, (7).

Tabela 3. Analises comparativas informadas filogeneticamente com os escores pPC1 e pPC2.
Sinal filogenético, MANOVA (sem informacdes filogenéticas) e phyMANOVA (com informacgdes
filogenéticas).

Sinal filogenético ANOVA/MANOVA

Variancia

Explicada : P a P P (phylo)
all.shape.scapula 100% 0.488 <0.001 2631 <0.001 0.983
PPClescapula 29.808% 0.769 <0.001 4546  0.005 0.321
PP C2escapula 22.159% 1.063 <0.001 2.211 0.089 0.628
PP C3escapula 19.389% 0.304 0.455 0.544 0.704 0.960
PP C4escapula 8.019% 0.625 0.005 4.644  0.004 0.311
all.shape.humerus 100% 0.908 <0.001 8.759 <0.001 0.014
PPClimero 54.693% 1.673 <0.001 15.845 <0.001 0.012
PPC2umero 16.858% 0.880 <0.001 8.013 <0.001 0.090

Nota: As estimativas de sinal filogenético e F-statistics sdo fornecidas para os dois primeiros
componentes principais filogenéticos de cada conjunto de dados analisados. Abreviaturas: K =
K Blomberg'’s K; F = F — estatisticas; p = valor de p.

Os altos escores do pPClescapula representaram escapulas com fossas
supraespinhosas e infraespinhosas estreitas, espinha escapular longa, processo
coracotide e tubérculo infraglendide projetados cranialmente, processo coracoide
alongado e uma regido estreita entre o acromio e o metacrémio (Figura 3). Escores
baixos de pPClescapula representaram a conformacédo morfolégica oposta para esses
caracteres. O maior valor de pPClescapula foi encontrado em Callistomys Emmons e
Vucetich, 1998, enquanto o menor foi em Kannabateomys Jentink, 1891. Vale
ressaltar que a maioria dos principais clados foram distribuidos de forma coesa ao
longo da escépula pPC1, refletindo forte sinal filogenético (K = 0,769; p < 0,001).
Echimyini teve escores mais baixos, enquanto Euryzygomatomyinae teve escores
mais altos. Myocastorini exibiu uma ampla distribuicdo, com Callistomys e Myocastor
compartilhando as pontuacfes mais altas; enquanto a maioria dos Proechimys e
Thrichomys teve escores intermediarios, exceto P. goeldii e T. apereoides Lund, 1839,
com escores baixos. Carterodon Waterhouse, 1848 sobrepbs-se a Thrichomys e

Echimyini, com pontuagdes intermediérias.
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Os escores mais elevados do pPC2escapula, representaram escapulas com fossa
supraespinhosa relativamente expandida e fossa infraespinhosa reduzida, fossa
supraespinhosa mais desenvolvida em sua regido cranial e retraida na borda
vertebral, espinha escapular curta e inclinada caudalmente, processo coracoide e
tubérculo infraglendide projetado cranialmente, processo coracoéide alongado e
estreitamento da regido entre o acromio e o metacrémio (Figura 3). Os escores baixos
de pPC2escapula representaram a conformacédo morfolégica oposta. O maior valor de
PPC2escapula foi encontrado em P. goeldii enquanto o menor foi em Dactylomys
boliviensis Anthony, 1920. Vale ressaltar que a maioria dos clados principais foram
distribuidos coesivamente ao longo de pPC2escapula, refletindo o forte sinal filogenético
(KPC2escapula = 1,063; p < 0,001). Echimyini, especialmente o clado especialista em
bambu, e ainda, Carterodontinae e Eurygygomatominae compartilharam pontuacoes
baixas, enquanto Myocastorini exibiu pontuacdes mais altas, com P. goeldii e P.
brevicauda, compartilhando as pontuacdées mais altas. No entanto, a maioria dos
Thrichomys apresentou escores intermediarios, com excecdo de T. apereoides.
(Figura 3).
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Figura 3: Andlise dos componentes principais filogenéticos (pPCA) das escépulas. Os wireframes azuis-escuros mostram mudanc¢as na forma, enquanto os
wireframes azuis-claros mostram a forma média. Poligonos convexos minimos: a esquerda, a distribui¢cdo de cada habito locomotor nos morfoespacos arbdreo
(verde), escansorial (laranja), semiaquatico (azul), semifossorial (cinza), terrestre (vermelho); e a direita, a distribuicdo no morfoespaco dos taxons Echimyini
(verde), Euryzygomatomyinae (azul), Myocastorini (vermelho), Carterodontinae (laranja).
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Variacdo na forma do imero

A variacdo geral da forma umeral teve forte e significativo sinal filogenético
(Kmutti-amero = 0,908; p < 0,001) e forte e significativa influéncia dos habitos locomotores
(F =8,759; p = 0,014). O modelo de brock stick descobriu que os dois primeiros pPCs
resumiram mais informac¢des do que o esperado aleatoriamente, representando juntos
71,5% de toda a variacdo medida umeral (tabela 3). Sinal filogenético forte e altamente
significativo foi encontrado na distribuicdo das espécies ao longo de ambos os eixos.
Embora ao longo de ambas as espécies pPClumero € pPC2umero com diferentes habitos
locomotores tendam a ocupar diferentes regides do morfoespaco, phyANOVA
encontrou diferengas significativas e filogeneticamente independentes entre os
hébitos locomotores apenas ao longo de pPClamero.

Os escores elevados de pPClamero representaram Umeros com diafise
alongada, epifises reduzidas, tuberosidade deltoide pouco desenvolvida e
posicionada proximalmente (Figura 4). Os escores baixos de pPClumero representaram
a conformacdo morfolégica oposta. O maior valor de pPClamero foi encontrado em
Euryzygomatomys spinosus Fischer, 1814, enquanto o menor foi em Proechimys
cuvieri. Apesar da sobreposi¢cédo entre tribos e subfamilias ao longo do pPCZlumero, a
variacao dos escores ao longo deste eixo denota um forte sinal (K = 1,673; p < 0,001).
Notavelmente, alguns taxons foram fortemente coesos ao longo deste eixo:
Proechimys, com pontuacfes baixas na maioria das espécies; Echimyini, com
pontuacdes altas na maioria das espécies; Thrichomys, com escores intermediarios
na maioria das espécies; Trinomys Thomas, 1921, com pontuac¢des intermediarias a
baixas; e o clado formado por Clyomys Thomas, 1916 e Euryzygomatomys Goeldi,
1901, com algumas das pontuacdes mais altas. Ressalta-se também que alguns
hébitos locomotores diferiram ao longo do pPClamero, mostrando que a distribuicédo
das espécies no morfoespaco é fortemente estruturada por habitos locomotores,
conforme encontrado nos resultados da phyANOVA (F = 15,845; p = 0,012). Os
equimiideos semifossoriais e a maioria dos arboricolas apresentaram valores
elevados no pPClamero, enquanto os equimiideos terrestres apresentaram pontuacdes
baixas. Os escores da maioria dos escansoriais foram intermediarios entre arboricolas
e terrestres ao longo de pPClumero. Os escores elevados do pPC2umero representaram
Umeros com cabeca arredondada e projetada proximalmente, tuberosidade deltoide
retraida e posicionada na regido medial da diafise, epifise distal curta, troclea médio-
lateral mais alongada, epicondilo medial mais desenvolvido e epicdndilo lateral menos
desenvolvido. Os escores baixos de pPC2amero representaram a conformacéo
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morfologica oposta. O maior valor de pPC2 foi encontrado em lIsothrix negrensis
Thomas, 1920, enquanto o menor foi em Euryzygomatomys. Vale ressaltar que alguns
dos principais clados se diferenciaram ao longo de pPCZ2uamero, refletindo forte sinal
filogenético (K = 0,880; p < 0,001), com Echimyini apresentando pontuacdes altas,
Euryzygomatomyinae pontuacdes baixas, pontuacédo intermediaria Carterodontinae e
Myocastorini com ampla distribuicdo ao longo deste eixo. A distribuicdo dos escores
ao longo do pPC2umero ndo foi significativamente estruturada pelos habitos
locomotores segundo phyANOVA (F = 8,014; p = 0,090); no entanto, foi perceptivel
gue algumas espécies arbdreas e escansoriais se destacaram por terem pontuacdes
relativamente altas, enquanto os géneros semifossorial Euryzygomatomys e Clyomys
se destacaram com algumas das pontuacdes mais baixas. Parte dos equimiideos
terrestres, principalmente Proechimys, sobrepfs-se aos arboricolas com escores
intermediérios. A maioria das espécies do género Trinomys teve pontuacdes mais
baixas do que as espécies de Proechimys. O semiaquatico Myocastor também

apresentou escores baixos de pPC2umero (Figura 4).
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Figura 4. Andlise dos componentes principais filogenéticos (pPCA) do Umero. Os wireframes azuis-escuros mostram mudan¢as na forma, enquanto os
wireframes azuis-claros mostram a forma média. Poligonos convexos minimos: a esquerda, a distribuicdo de cada hébito locomotor nos morfoespagos arboéreo
(verde), escansorial (amarelo), semiaquatico (azul), semifossorial (cinza), terrestre (vermelho); e a direita, a distribuicdo no morfoespaco dos taxons Echimyini
(verde), Euryzygomatomyinae (azul), Myocastorini (vermelho), Carterodontinae (laranja).
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DISCUSSAO

Efeitos alométricos na forma da escapula e do Umero
A evolucéo do tamanho do corpo e suas consequéncias alométricas na forma

tém desempenhado um papel importante na diversificacdo ecomorfologica em
diferentes taxons de mamiferos, como artiodactilos, carnivoros, primatas e roedores
(Marroig & Cheverud, 2005; Renaud et al., 2006; Meloro & Raia, 2010; Raia et al.,
2010; Meloro et al., 2015). De fato, a especializacéo locomotora por meio da evolucao
adaptativa pode ser alcancada por meio de uma mudanca alométrica de forma e
proporcdes (Schmidt-Kittler, 2002, 2006; Meloro et al., 2015; Sansalone et al., 2018).
Muitas vezes, o tamanho e a massa corporal estdo correlacionados com varias
caracteristicas morfolégicas, fisiologicas e de histéria de vida em mamiferos
(Biknevicius et al., 1993; Biknevicius, 1999; Millien & Bovy, 2010; Tavares & Pesso0a,
2020; Netto & Tavares, 2021) e a variagdo no tamanho do corpo esta geralmente
associada a propriedades biomecanicas que influenciam a morfologia e a funcéo do
esqueleto apendicular (Biewener, 2000; Morgan, 2009). No entanto, nossos
resultados mostram um efeito alométrico fraco ou desprezivel na forma da escépula e
umero de equimiideos (Tabela 3).

Nossos resultados sao congruentes com estudos anteriores que mostram um
efeito alométrico baixo ou insignificante na variacdo da forma escapular de pequenos
mamiferos eutérios, como morcegos (Gaudioso et al., 2020) e ciuromorfos (Wodlfer et
al., 2019) e roedores caviomorfos (Morgan, 2009). Mesmo em roedores sciuromorph,
onde este efeito € mostrado ser um pouco mais pronunciado do gue em morcegos e
caviomorfos, apenas 8,4% da variagdo total na forma escapular € explicada pela
variacdo na massa corporal (ver Tabela S3 em Wolfer et al., 2019). O efeito alométrico
na escapula dos marsupiais didelfideos € maior do que o encontrado nos pequenos
mamiferos eutérios, sendo mais pronunciado nas espécies maiores (Astua, 2009). A
fossa infraespinhosa tende a ser desproporcionalmente mais expandida em
didelfideos de maior massa corporal (Astua, 2009). Ao contrario dos didelfideos, os
equimiideos, assim como outros roedores caviomorfos e ciuromorfos (Morgan, 2009;
Wolfer et al., 2019) tendem a ter uma relagdo entre o tamanho do corpo e os tamanhos
das fossas infraespinhosas e supraespinhosas proximas do isométrico. Todas essas

observacdes sugerem auséncia de um padrédo alométrico generalizado e conservado
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na escapula de pequenos mamiferos térios, embora mais estudos sejam necessarios
para verificar essa hipotese.

Quanto ao Umero, a relagdo entre massa corporal e circunferéncia da diafise
permanece altamente conservada entre os principais clados de Mammalia, sugerindo
gue a forma da diafise deste 0sso de sustentacdo de peso é apenas fracamente
influenciada por forcas compressivas nos membros (Campione & Evans, 2012).
Concomitantemente, Christiansen (1999) descobriu que os mamiferos, em média, ndo
tém ossos dos membros que sédo desproporcionalmente mais grossos ou mais curtos
do que o previsto para sua massa corporal. Por outro lado, estudos restritos a
mamiferos de médio e grande porte, como felinos e xenartros, mostram que o efeito
do tamanho e da massa corporal na arquitetura do umero, principalmente em suas
epifises, pode ser mais evidente (Walmsley et al., 2012; de Oliveira & Santos, 2018;
Milne et al., 2009). Em contraste com esses achados, entre 0os pequenos mamiferos,
o efeito alométrico € menos comum entre os pequenos mamiferos. Embora esse efeito
ja tenha sido relatado para toupeiras (Sansalone et al., 2018), deve-se considerar que
este Ultimo € um grupo com habito de escavacao altamente especializado e, portanto,
o efeito alométrico pode ser potencializado pela interacdo com demandas
biomecéanicas de escavacéo (Sansalone et al., 2018). Entre os roedores murideos e
geomideos, que sdo mais generalistas do que as toupeiras, esse efeito se mostrou
pequeno, embora possa ter existido algum viés de amostragem (Hedrick, 2020). Da
mesma forma, em roedores caviomorfos, o efeito alométrico na forma do umero tem
se mostrado repetidamente muito baixo ou insignificante (Casinos et al.,, 1993;
Fernandez et al., 2000; Steiner-Souza et al., 2010; Morgan & Alvarez, 2013). Uma
excecao € relatada para octodontideos, em que o comprimento e a espessura da
diafise escalam isometricamente, mas a posicdo e o tamanho da escala da
tuberosidade deltoide com alometria positiva, embora a correlacdo entre a
tuberosidade deltoide e o tamanho do membro anterior seja baixa (Pérez et al., 2021).

O efeito alométrico concentrado nas epifises umerais de grandes mamiferos
pode ser resultado de demandas funcionais especificas para sustentacéo e propulsédo
de sua grande massa corporal, uma vez que essas regides estao entre as principais
areas de insercdo e origem muscular do membro anterior (Christiansen, 1999;
Biewener, 2000; Campione & Evans, 2012; Walmsley et al., 2012). Por outro lado, a
falta de efeito alométrico na forma umeral relatada aqui para Echimyidae € congruente
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com agueles que foram observados para a maioria dos outros pequenos mamiferos,
conforme discutido acima. Corroborando a suposi¢ao de que a baixa massa corporal
impde poucas restricdes estruturais a forma das estruturas de sustentacao, percebe-
se que, a semelhanca do que observamos para o Umero em equimiideos e outros
pequenos mamiferos, o efeito do tamanho corporal sobre a forma das vértebras
lombares é negligenciavel (Alvarez et al., 2013; Netto & Tavares, 2021), contrastando
com o forte efeito sobre as mesmas estruturas em taxons de mamiferos de grande
porte (Chen et al., 2005; Jones, 2015; Randau et al., 2016).

Efeitos filogenéticos na morfologia escapular e umeral

Nossos resultados demonstraram que a variagcdo morfologica na escapula e no
umero de equimiideos reflete a estrutura filogenética da familia. Além disso, a
morfologia do Umero também reflete as demandas funcionais associadas aos
diferentes habitos locomotores, o que nao foi evidenciado na escapula.

O valor significativo de K, notadamente alto nos dois grandes eixos de variacao,
e a auséncia de diferencas significativas na forma da escapula associada aos habitos
locomotores sugerem que, nos ratos espinhosos, essa estrutura evoluiu
aproximadamente de acordo com o0 movimento browniano, sem fortes pressdes
seletivas associadas a locomocéo, sendo necessarias para explicar sua variacado
atual. Esse cenério evolutivo se reflete na morfologia Unica de alguns clados de
equimideos, independentemente dos habitos locomotores das espécies que o0s
constituem.

Como exemplo, os miocastorineos Callistomys pictus Pictet, 1843 e Myocastor
coypus recuperados como taxons irmaos por alguns estudos (Fabre et al., 2017;
Courcelle et al.,, 2019) compartilham formas de escapula semelhantes, apesar de
terem tamanhos corporais, morfologia externa e ecologia muito distintos. A forma
escapular de Callistomys (Figura 50), um taxon arboreo, difere muito da escépula de
outros equimiideos com habitos locomotores semelhantes. Os outros equimiideos
arbéreos formam a tribo Echimyini e compartilham uma morfologia escapular coesa
(Figura 5E-K). Além disso, os miocastorineos terrestres (Proechimys spp.; Figura 5N)
possuem escapulas mais parecidas com as dos miocastorineos escansoriais
(Thrichomys spp.; Figura 5L) do que os demais equimiideos terrestres (Trinomys spp.;
Figura 5A). Consistentemente, as escapulas dos eurizigomatomineos semifossoriais
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(Euryzygomatomys e Clyomys; Figura 5B-C) sdo mais parecidas com as dos
eurizigomatomineos terrestres (Trinomys; Figura 5A) do que com o carterodontineo
semifossorial (Carterodon; Figura 5D).

Dentro de Echimyini, o pequeno clado dos ratos de bambu (Dactylomys I.
Geoffroy St.-Hilaire, 1838 e Kannabateomys; Figura 5 J-K), anteriormente reconhecido
como a subfamilia Dactylomyinae (Emmons et al. 2015b), também pode ser
reconhecido por exibirem morfologias coesas, com uma fossa infraespinhosa
excepcionalmente bem desenvolvida. Esse padrao geral sugere um forte
conservadorismo filogenético na forma das escéapulas de ratos espinhosos. E
necessario reconhecer, entretanto, que a amostragem de Callistomys, Carterodon e
Myocastor, taxons com esqueleto pds-craniano pouco representado em colecdes
cientificas, foi limitada a poucos espécimes. Uma amostra maior seria necessaria para
verificar a robustez de nossas interpretacdes quanto aos efeitos filogenéticos ou
ecologicos em sua morfologia.

Apesar da evidéncia marcante de uma forte estrutura filogenética da forma
escapular, deve-se ressaltar que em muitos casos (como na Figura 1) habitos
locomotores acompanham a filogenia e, portanto, ndo € féacil distinguir a influéncia
desses fatores para explicar a forma escapular. Ou seja, a aquisicdo de um certo
habito no inicio da historia de um clado pode ter restringido a evolucdo da forma
escapular e, posteriormente, uma forma escapular particular (claramente
conservadora em muitos mamiferos) pode restringir a diversificacido ecoldgica.

O conservadorismo filogenético na forma da escapula, bem como nos
musculos ligados a ela (Arnold et al., 2017), € notavel em varios grupos de mamiferos,
incluindo marsupiais, primatas, roedores, carnivoros e morcegos (Young, 2008;
Morgan, 2009; Martin-Serra et al., 2014; Gaudioso et al., 2020). Forte sinal filogenético
também foi reconhecido na morfologia escapular em outros pequenos mamiferos
neotropicais, como marsupiais didelfideos e roedores sigmodontineos (Astua, 2009;
Coutinho et al., 2013; Coutinho & Oliveira, 2017), sendo mais forte no primeiro grupo
(Bubadué et al., 2019). Apesar do conservadorismo da escépula, Monteiro & Abe,
(1999) encontraram uma contribuicdo mista entre funcéo e filogenia em xenartros,
dependendo do nivel observado. Young (2008) demonstra que as demandas

funcionais tém um impacto maior do que o sinal flogenético em primatas.
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Excepcionalmente, em alguns grupos muito especializados de espécies
escavadoras, como Myrmecophagidae, Talpidae, Dasypodidae, Chlamyphoridae e
Chrysochloridae, a morfologia escapular parece ter sido moldada por forte selegcéo
natural, mostrando convergéncia evolutiva no alongamento do acrémio, expanséao do
angulo caudal e outras modificagdes conspicuas (Smith & Savage, 1955; Hildebrand
& Goslow, 2006). No entanto, ndo observamos mudancas na forma das escapulas dos
equimiideos semifossoriais tdo significativas quanto as encontradas nas familias
citadas.

Semelhante a escapula, a variacdo na forma do umero dos equimiideos exibiu
forte sinal filogenético, em congruéncia com estudos anteriores com varios grupos de
mamiferos, incluindo marsupiais, primatas, roedores, carnivoros e morcegos (O'Neill
& Dobson, 2008; Walmsley et al., 2012; Fabre et al., 2013b; Holliday & Friedl|, 2013;
Morgan & Alvarez, 2013; Martin-Serra et al., 2014; Fabre et al., 2019; Janis et al.,
2020; Lopez-Aguirre et al., 2021). Mesmo dentro de subclados menos inclusivos, a
estrutura filogenética pode ser recuperada. Como exemplo, dentro de Echimyini, um
taxon exclusivamente arboricola, o subclado formado por Isothrix Wagner, 1845
(Figura 6G) e Lonchothrix Thomas, 1920 (Figura 6F) compartilhou tmeros com diafise
especialmente curta e epifise distal muito desenvolvida, enquanto o clado formado por
Kannabateomys (Figura 6J), Dactylomys (Figura 6K), Phyllomys Lund, 1939 (Figura
6l) e Makalata Husson, 1978 (Figura 6H) tinha diafise mais longa e epifise distal
relativamente menor. Se essa diferenca morfologica também se reflete em diferentes
habilidades biomecéanicas, é possivel conjecturar que os subclados de Echimyini
possuem comportamentos locomotores distintos, que podem ser investigados com
estudos de campo e laboratério. No entanto, certas capacidades biomecéanicas
associadas a forma escapular e umeral, portanto, a clados particulares, ndo podem
ser descartadas, e podem ser importantes para entender a diversificacdo
ecomorfologica dentro de cada clado. A historia filogenética e os eventos adaptativos
ocorridos durante essa histéria ndo sdo mutuamente exclusivos.

Em outros grupos de mamiferos, a estrutura filogenética € importante para
explicar até mesmo a variagao na arquitetura interna do imero, incluindo a distribui¢céo
dos vasos sanguineos e a densidade 0ssea (Houssaye & Prévoteau, 2020; Amson &
Bibi, 2021). Esses resultados nos alertam que as analises que buscam entender os

fatores morfofuncionais que orientam a evolugcdo dos membros anteriores devem
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considerar que a historia filogenética por si s6 pode explicar uma grande quantidade
de variacdo morfométrica interespecifica. Mesmo as estruturas dos membros
anteriores fortemente associadas a especializa¢fes funcionais, como o Umero, podem
ter muito de sua variacdo interespecifica explicada pela historia evolutiva
compartilhada (Pérez et al., 2021). Essa consideragdo torna-se especialmente
importante quando analisamos a localizacdo dos equimiideos escansoriais nos
morfoespacos recuperados (Figura 4). Tanto para o Umero quanto para a escapula,
0S equimiideos escansoriais ocuparam uma regido intermediaria entre a maioria das
espécies terrestres e arbdreas, o que pode sugerir que suas formas correspondem a
especializacbes locomotoras, alcancadas e mantidas por meio da selecao natural, que
lhes permitem correr e escalar. No entanto, mesmo havendo representantes
escansoriais na subfamilia Capromyinae (ndo analisados), deve-se notar que 0S
equimiideos escansoriais em nossa amostra pertencem apenas ao género
Thrichomys, significando que, em nossa analise, o habito escansorial resultou
concebivelmente de um Unico evento evolutivo, tornando dificil identificar
convergéncias evolutivas, implicando que a selecdo natural moldou a forma de
Thrichomys. Além disso, deve-se notar também que em ambos os morfoespagos
recuperados, as espécies de Thrichomys eram adjacentes a Proechimys. Diante
disso, mesmo que nao seja possivel descartar uma hipotese adaptativa para a forma
do Uumero e da escapula de Thrichomys, pode-se argumentar que sua forma é
explicada pela historia filogenética. Cuidado semelhante deve ser aplicado para
explicar a forma do habito semiaquatico em Echimyidae, limitado ao género

Myocastor.
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Figura 5: Escapula de espécimes de Echimyidae organizados de acordo com os taxons examinados. Subfamilia Euryzygomatomyinae: A,
Trinomys iheringi (LBCE 16101); B, Euryzygomatomys spinosus (MN 75752); C, Clyomys laticeps (LBCE 4877). Subfamilia Carterodontinae: D,
Carterodon sulcidens (MN 54368). Tribo Echimyini: E, Mesomys hispidus (LBCE 18058); F, Lonchothrix emiliae (LBCE s/n) (sem ndmero de
identificagdo); G, Isothrix negrensis (MN 69434); H, Makalata armata (MN 69325); |, Phyllomys pattoni (MN 70175); J, Kannabateomys amblyonyx
(MN 81356); K, Dactylomys boliviensis (LBCE 19886). Tribo Myocastorini: L, Thrichomys fosteri (LBCE 5372); M, Myocastor coypus (MZUSP
32353); N, Proechimys quadruplicatus (MN 69197); O, Callistomys pictus (MZUSP 31404).
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Figura 6: Umero de espécimes de equimiideos organizados de acordo com os taxons examinados. Subfamilia Euryzygomatomyinae: A,
Trinomys iheringi (LBCE 16101); B, Euryzygomatomys spinosus (MN 75752); C, Clyomys laticeps (LBCE 5326). Subfamilia
Carterodontinae: D, Carterodon sulcidens (MN 54368). Tribo Echimyini: E, Mesomys hispidus (LBCE 19843); F, Lonchothrix emiliae (LBCE
s/n (sem nimero de identificacéo); G, Isothrix negrensis (MN 56811); H, Makalata armata (MN 70179); I, Phyllomys pattoni (MN 70175); J,
Kannabateomys amblyonyx (MN 61811); K, Dactylomys boliviensis (LBCE 19878). Tribo Myocastorini: L, Thrichomys apereoides (LBCE
11516); M, Myocastor coypus (MZUSP 32353); N, Proechimys quadruplicatus (LBCE 14994); O, Callistomys pictus (MZUSP 31404).

60



Efeitos ecol6gicos na morfologia do Umero

Ao contrario dos equimiideos escansoriais e semiaquaticos, ha evidéncias
consistentes de que as formas umerais dos equimiideos terrestres, arbéreos e
semifossoriais carregam especializagcdes morfofuncionais parcialmente moldadas
pela selecdo natural. Nesses casos, habitos locomotores semelhantes surgiram mais
de uma vez independentemente dentro de Echimyidae e foram associados a
convergéncias evolutivas ou mudancas conspicuas na morfologia, em consonancia
com estudos anteriores que apontam o Umero como possivelmente a estrutura pos-
craniana que contém a maior quantidade de modificacdes adaptativas funcionais
(Morgan & Verzi, 2006; Steiner-Souza et al., 2010; Tavares et al., 2020).

Os equimiideos terrestres (Trinomys e Proechimys; Figura 6A e 6N,
respectivamente) tém se caracterizado pelo alongamento e afilamento da diafise, além
de apresentarem pequenas epifises e tuberosidade deltoide reduzida préxima a
epifise proximal. Essas caracteristicas sdo as mesmas relatadas em outros mamiferos
terrestres ou cursoriais, como cangurus extintos (Janis et al., 2020), carnivoros
(Taylor, 1974; Heinrich & Rose, 1997; Martin-Serra et al., 2014), felinos (Walmsley et
al., 2012), marsupiais (Argot, 2001; Szalay & Sargis, 2001), procionideos (Tarquini et
al., 2017; 2019), roedores (Candela & Picasso, 2008; Coutinho & Oliveira, 2017,
Morgan & Alvarez, 2013; Steiner-Souza et al., 2010) , tenreques (Salton & Sargis,
2008), tupaias (Sargis, 2002) e varios pequenos mamiferos térios (Janis & Martin-
Serra, 2020). O alongamento da diafise umeral resulta em uma passada longa,
permitindo maior velocidade de deslocamento, o que € seletivamente favorecido em
mamiferos terrestres, por exemplo, durante uma fuga de predadores (Wilson et al.,
2015). Além disso, o favorecimento da velocidade sobre a for¢a estd associado as
epifises relativamente subdesenvolvidas em equimiideos terrestres. Essas regides
sdo as principais areas de insercdo dos musculos responsaveis pela estabilizacédo das
articulacBes sob alto estresse e pela flexdo dos dedos (Woods, 1972). Essas funcdes
requerem relativamente pouca forca e, consequentemente, pequena area de inser¢cao
muscular em espécies terrestres (Steiner-Souza et al., 2010; Morgan & Alvarez, 2013).
Na epifise distal, os equimiideos terrestres tendiam a ter a superficie articular
mediolateralmente comprimida, com o capitulo pouco desenvolvido, em relacdo aos
arboricolas. Esta caracteristica também foi relatada como uma especializacao

locomotora de marsupiais terrestres (Szalay & Sargis, 2001), dando-lhes mais
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estabilidade e amplitude dos movimentos parasagitais dos membros (Candela &
Picasso, 2008).

Embora menos evidente do que nas espécies fossoriais, a maioria das
espécies de Proechimys e Trinomys possui cabecas umerais reduzidas e achatadas
em comparagcao com espécies arboreas, como indicado por seus baixos escores ao
longo do pPC2umero. ESSa caracteristica recorrente no imero de mamiferos terrestres
restringe e estabiliza os movimentos umerais ao longo de um plano parassagital
(Morgan & Alvarez, 2013; Janis & Martin-Serra, 2020).

A notavel sobreposicdo de Proechimys e Trinomys no morfoespagco umeral
destaca que essas duas linhagens filogeneticamente distantes compartilham
caracteristicas morfofuncionais semelhantes, de acordo com o que foi relatado
anteriormente em morfologia externa, craniana, dentaria, femoral, pélvica e lombar
(Moojen, 1948; Perez et al., 2009; Carvalho & Salles, 2004; Tavares & Pessoa, 2020;
Netto & Tavares, 2021), provavelmente sendo assim alcancado e mantido por ocupar
nichos ecoldgicos semelhantes.

O Uumero dos equimiideos arboreos, incluindo Callistomys (Figura 60) e os
Echimyini (Figura 6 E-K), era caracterizado por uma diéfise ampla, de comprimento
intermediario entre fossoriais e terrestres, epifises bem desenvolvidas, com cabeca
maior e mais arredondada do que em outras espécies, um epicéndilo medial bem
desenvolvido e uma superficie articular distal medialmente larga, com um capitulo
expandido aproximando-se do &pice do epicondilo lateral, e a tuberosidade deltoide
pouco projetada na maioria dos taxons. Em geral, essas caracteristicas sao
convergentes com Vvarios outros grupos de mamiferos arboreos, incluindo caviomorfos
(Candela & Picasso, 2008; Morgan & Alvarez, 2013), sigmodontineos (Coutinho &
Oliveira, 2017), tenreques (Salton & Sargis, 2008), primatas (Rose, 1989; Szalay &
Dagosto, 1980), marsupiais (Argot, 2001, Szalay & Sargis, 2001) e outros mamiferos
arboricolas (Janis & Martin-Serra, 2020). A cabeca umeral arredondada e bem
desenvolvida nesses animais |hes confere maior amplitude e estabilidade de
movimento na articulacao glenoumeral, necessaria para escalar (Candela & Picasso,
2008; Szalay & Sargis, 2001; Rose & Chinnery, 2004). A epifise distal altamente
desenvolvida e a protrusdo expressiva do epicdondilo medial permitem a insercao de
robustos musculos pronadores e flexores da mao do antebraco, necessarios para 0s

movimentos de preensao e escalada (Argot, 2001; Szalay & Sargis, 2001; Candela &
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Picasso, 2008; Janis & Martin-Serra, 2020). O capitulo bem desenvolvido
provavelmente aumenta os movimentos rotacionais da cabeca do radio durante a
flexdo do antebraco (Candela & Picasso, 2008; Szalay & Dagosto, 1980; Sargis,
2002).

Notavelmente, Callistomys pictus e Isothrix negrensis ocupam posi¢coes
extremas no morfoespaco umeral (altos escores pPCZ2uamero; Figura 4), indicando que
os caracteres morfoldgicos tipicos de arborealidade sdo bem desenvolvidos nestas
espécies. Este resultado é congruente com achados anteriores, mostrando que o
fémur e as vértebras lombares de Callistomys estdo entre as mais especializadas
dentro dos equimiideos arboreos (Tavares & Pessba 2020; Netto & Tavares 2021).
No outro extremo entre as espécies arboreas estdo Phyllomys e os ratos-bambu
Dactylomys e Kannabateomys, cuja morfologia umeral era mais parecida com a das
espécies terrestres, principalmente por apresentarem diafise relativamente alongada
e epifises reduzidas. Congruentemente, os fémures de ratos de bambu e Phyllomys
lamarum Thomas, 1916 também se destacaram por apresentarem diafises alongadas
e epifises proximais mais semelhantes as de espécies terrestres (Tavares & Pess0a,
2020). Dactylomys e Kannabateomys exibem morfologia craniana, dentaria e externa
altamente especializada para a vida em bambuzais (Perez et al. 2009; Tavares et al.
2016; Candela et al. 2017) e sua locomocéo difere de outros equimiideos arbéreos,
usando o segundo e terceiro dedo para segurar firmemente em galhos finos de bambu,
ao longo dos quais eles se movem suavemente e com cautela (Emmons, 1981;
Candela et al.,, 2017). Embora ndo se possa descartar que Umeros e fémures
alongados e escapulas com ampla fossa infraespinhosa sejam tracos filogenéticos em
Dactylomys e Kannabateomys, é razoavel supor que tais caracteristicas sejam
adaptacdes para sua locomocédo especializada, uma proposicdo que deve ser
investigada futuramente.

Apesar de ter uma morfologia intermediaria entre os equimiideos terrestres e
arboreos, o umero do escasorial Thrichomys apresentou semelhancas morfolégicas
mais gerais com 0s equimiideos terrestres, sobrepondo-se a este Ultimo ao longo do
eixo de maior variagdo (pPC1lumero). Essa maior semelhanca concentrou-se na diéfise
alongada. A semelhanca de Thrichomys com equimiideos arboricolas estava
concentrada na cabeca larga e arredondada. Essas caracteristicas sugerem que as

espécies de Thrichomys sédo capazes de passos longos e rapidos, favorecidos pela
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locomocéao terrestre, bem como amplos movimentos da articulacdo glenoumeral, Util
para escalar galhos e rochas, habito relatado para este género (Mares & Ojeda, 1982;
Hannibal et. al., 2019).

O umero dos equimiideos semifossoriais apresenta tuberosidade deltoide bem
desenvolvida, além de diafise curta, embora ndo marcadamente espessa, epifises
grandes e robustas, principalmente a epifise distal, com ambos os epicéndilos bem
projetados. Essas caracteristicas sdo congruentes com as encontradas por outros
autores em roedores escavadores (Candela & Picasso, 2008; Steiner-Souza et al.,
2010; Morgan & Alvarez, 2013; Coutinho & Oliveira, 2017; Tavares et al., 2020). Uma
maior tuberosidade deltoide esta ligada ao habito locomotor, proporcionando maior
fixacdo de musculos importantes envolvidos na protracdo, retracdo e extensdo do
braco (acromiodeltoide, clavodeltoide e espinodeltoide) e flexdo do umero (peitoral
maior e peitoral menor) (Rabey et al. 2015). O encurtamento da diéfise favorece a
geracao de forca sobre a velocidade e é congruente com a condicdo em varios outros
roedores fossoriais, 0 que aumenta sua resisténcia as tensdes de flexdo e
cisalhamento durante a escavagcdo, aumentando a robustez e reduzindo o
comprimento do umero (Samuels & Van Valkenburgh, 2008; Hopkins & Davis, 2009;
Coutinho et al., 2013; Morgan & Alvarez, 2013). Para remover o solo durante a
abertura de tuneis com suas garras, os roedores semifossoriais contam com musculos
bem desenvolvidos dos retratores do ombro e do brago, extensores do cotovelo,
pronadores do bragco e flexores do carpo e digitais (Hildebrand & Goslow, 2006;
Lagaria & Youlatos, 2006; Tavares et. al.,, 2019). Seus epicbndilos mais largos
sugerem uma maior area disponivel para as origens dos musculos flexores,
pronadores e supinadores do antebraco e dedos (Woods, 1972; McEvoy, 1982;
Coutinho et al., 2013; Tavares et al., 2020).

Surpreendentemente, todos 0s tracos caracteristicos mencionados de
equimiideos semifossoriais foram mais proeminentes em Clyomys e
Euryzygomatomys do que em Carterodon, cuja forma umeral se assemelha um pouco
a encontrada em equimiideos arboreos. Este resultado tomado isoladamente pode
sugerir que Carterodon € menos especializado para escavacdo do que
eurizigomatomineos semifossoriais. Por outro lado, estudos anteriores mostraram que
outras especializacbes morfologicas associadas a vida subterranea, como o

alongamento do olécrano e o alargamento da bula auditiva, podem ser mais
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proeminentes em Carterodon do que em Euryzygomatomys (ver Figura 11 em Verzi
et al., 2016; Figura 4 em Tavares et al., 2020). Além disso, a pelve e a penultima
veértebra lombar de Carterodon apresentam caracteres morfofuncionais associados a
fossoralidade de forma mais pronunciada do que em Euryzygomatomys (ver Figura 4
em Tavares & Pessba, 2020; Figura 5 em Netto & Tavares, 2021). Isso sugere que as
diferentes linhagens de ratos fossoriais, Carterodontinae e a tribo Euryzygomatomyini
Emmons, 2005 (ou seja, Euryzygomatomys e Clyomys) evoluiram a fossorialidade
através de especializagdes morfologicas distintas, apesar de importantes
convergéncias evolutivas. Deve-se considerar também que Carterodon é pouco
amostrado em colecdes e todas as analises realizadas até agora com seu esqueleto
pés-craniano sao baseadas apenas em um dnico individuo. Portanto, um
entendimento mais detalhado da evolucdo da fossorialidade em Echimyidae exigira
uma amostra maior para entender os limites de variagdo desse género

monoespecifico.
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CONCLUSAO

Nossas analises mostraram que a alometria ndo é um fator ativo importante na
evolugcdo morfologica da escapula e imero de equimiideos, semelhante ao que ja foi
relatado para outros caviomorfos e outros pequenos mamiferos. Além disso, o
presente estudo evidenciou que a filogenia e os habitos locomotores sao refletidos de
diferentes formas na morfologia escapular e umeral. Enquanto a filogenia se mostrou
importante na estruturacdo da variagdo morfométrica de ambas as estruturas, 0s
hébitos locomotores parecem ter sido um fator relevante apenas na diferenciacédo do
umero. O forte efeito filogenético e a auséncia de influéncia dos habitos locomotores
na morfologia escapular podem tornar esta estrutura um marcador taxonémico e
filogenético relevante em estudos futuros. Por outro lado, a presenca de marcadores
morfofuncionais na forma do Umero torna-o notavelmente util para estudos que
buscam reconstruir habitos de vida a partir de dados morfolégicos pds-cranianos,
especialmente investigacdes paleontoldgicas, visando uma melhor perspectiva sobre
a evolucao da disparidade ecomorfolégica em caviomorfos. Vale ressaltar também a
importancia da preservacdo das estruturas pos-cranianas para a obtencdo de
amostras maiores, aumentando a robustez desses resultados com andlises

comparativas adicionais.
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Apéndice 1
Lista dos espécimes examinados.

Os espécimes estdo depositados nas colecdes designadas pelas seguintes siglas:
MN: Museu Nacional da Universidade Federal do Rio de Janeiro (MN / UFRJ);
MZUSP: Museu de Zoologia da Universidade de Sao Paulo; MPEG: Museu Paraense
Emilio Goeldi, Belém, Brasil; UFPB: Cole¢do de Mamiferos da Universidade Federal
da Paraiba, Jodo Pessoa, Brasil; LBCE: Colecdo de Mamiferos do Laboratorio de
Biologia e Parasitologia de Mamiferos Silvestres Reservatorios, Instituto Oswaldo
Cruz, Fundacdo Oswaldo Cruz, Rio de Janeiro, Brasil. S: espécimes com escapula
examinada. H: espécimes com Umero examinado. s / a: sem namero de série do
museu.

Familia Echimyidae Gray, 1825

Subfamily Carterodontinae Courcelle, Tilak, Leite, Douzery and Fabre, 2019
Carterodon sulcidens: MN 54368 (o', S, H).

Subfamilia Echimyinae Gray, 1825
Tribo Echimyini Gray, 1825

Dactylomys boliviensis: LBCE 19878 (£, H), LBCE 19886 (J", S, H) and
MZUSP 32104 (%, H).
Dactylomys dactylinus: LBCE s/n (indeterminate sex, S, H), MN 75558
(", S, H).
Isothrix bistriata: MZUSP 18884 (&, S, H).
Isothrix negrensis: MN 56811 (&, S, H), MN 69099 (&, S) and MN
69434 (9, S, H).
Kannabateomys amblyonyx: CRB 2998 (indeterminate sex, S, H), MN
1961 (2, S), MN 61811 (2, H), MN 75319 (¢, S, H) and MN 81356 (J,
S, H).
Lonchothrix emiliae LBCE s/n (indeterminate sex, S, H).
Makalata armata: MN 70176 (&, S), MN 70177 (&, S), MN 70178 (&, S,),
MN 70179 (2, S, H), UFPB 953 (&, S), UFPB 955 (9, S) and UFPB 960
(%, S).
Mesomys hispidus: CRB 2874 (indeterminate sex, H), CRB 3102
(indeterminate sex, H), LBCE 14970 (9, S, H), LBCE 18044
(indeterminate sex, S, H), LBCE 18058 (%, S, H), LBCE 18059 (¢, S, H),
LBCE 18471 (indeterminate sex, S, H), LBCE 18509 (J, S, H), LBCE
18510 (¢, S, H), LBCE 19843 (%, S, H) and LBCE 19861 (9, S, H).
Phyllomys blainvillii: MN 43810 (9, S, H).
Phyllomys pattoni: MN 70175 (&, S, H).

Tribo Myocastorini Ameghino, 1902
Callistomys pictus: MZUSP 31404 (&, S, H).
Myocastor coypus: MZUSP 32353 (J, S, H) and MZUSP 32495 (4, S,
H).
Proechimys brevicauda: LBCE 18502 (9, S, H), LBCE 18516 (&, S, H),
LBCE 18559 (9, S, H) and LBCE 18569 (&, S, H).
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Proechimys cuvieri: LBCE 12969 (J, S, H), LBCE 14967 (&, S, H), LBCE
14972 (¥, S, H), LBCE 15007 (indeterminate sex, S, H), LBCE 15008
(indeterminate sex, S, H) and LBCE 15010 (indeterminate sex, S, H).
Proechimys goeldii: LBCE 12584 (%, S).

Proechimys guyannensis: LBCE 14946 (&, S, H), MN 42997 (&, S, H),
MN 43060 (¢, S, H), MN 56815 (¢, S, H), MN 56816 (¢, H), MN 61640
(&, H) and MN 69026 (2, S).

Proechimys longicaudatus: MN 64699 (&', S, H) and MN 67246 (o,
S, H).

Proechimys quadruplicatus: MN 69003 (4, S, H), MN 69006 (J, S, H),
MN 69013 (@, S, H), MN 69015 (&, S, H), MN 69197 (indeterminate sex,
S), MN 69224 (4, H) and MN 81648 (J, S, H).

Proechimys roberti: LBCE 6995 (%, H), LBCE 6996 (¢, S), LBCE 6998
(?, S), LBCE 7000 (¢, H), LBCE 7044 (9, H), LBCE 7503 (¢, H), LBCE
13430 (¥, S), LBCE 13460 (&4, H), LBCE 13482 (?, S), LBCE 14994 (2,
H), LBCE 17038 (£, S) and LBCE 17039 (2, S).

Proechimys simonsi: LBCE 12504 (¢, S), LBCE 13889 (%, S, H), LBCE
18469 (4, S), LBCE 18503 (2, S, H), LBCE 18518 (J, S, H) and LBCE
18556 (¢, S, H).

Thrichomys apereoides: LBCE 11512 (4, S, H), LBCE 11513 (%, S, H),
LBCE 11514 (&, S, H), LBCE 11515 (%, S), LBCE 11516 (&, S, H), LBCE
11517 (&, H), LBCE 11518 (2, H), MN 63215 (&, S, H), MN 63216 (2,
S, H) and MN 71617 (&, S).

Thrichomys fosteri: LBCE 4404 (2, S, H), LBCE 4419 (&, S, H), LBCE
4439 (9, S, H), LBCE 5365 (9, S, H), LBCE 5372 (&, S, H), LBCE 5378
(9, S, H) and LBCE 5386 (4, S, H).

Thrichomys inermis: MN 67698 (J, S, H), MN 67701 (2, S, H), MN 67771
(&, S), MN 67772 (&, H) and MN 67777 (2, S, H).

Thrichomys laurentius: LBCE 9646 (9, S, H), LBCE 9656 (J, S, H), MN
75153 (indeterminate sex, S, H) and UFPB 7000 (&, S, H).

Thrichomys pachyurus: MN 64030 (&, S, H), MN 64060 (%, S, H), MN
64067 (¢, S, H) and MN 64071 (9, S, H).

Subfamilia Euryzygomatomyinae Emmons, 2005
Clyomys laticeps: LBCE 4411 (indeterminate sex, S, H), LBCE 4416 (2,
S, H), LBCE 4425 (&, S, H), LBCE 4443 (9, S, H), LBCE 4453 (&, S),
LBCE 4454 (indeterminate sex, S, H), LBCE 4456 (J, S, H), LBCE 4457
(&, S, H), LBCE 4466 (&, S, H), LBCE 4467 (9, H), LBCE 4487 (2, S,
H), LBCE 4831 (¢, S, H), LBCE 4845 (&, S, H), LBCE 4856 (&, S, H),
LBCE 4866 (&, H), LBCE 4872 (2, S, H), LBCE 4873 (¢, S, H), LBCE
4877 (&4, S, H), LBCE 4885 (4, S, H), LBCE 4886 (¢, S, H), LBCE 4890
(&, S, H), LBCE 5306 (&, H), LBCE 5318 (&, H), LBCE 5326 (%, S, H),
LBCE 5385 (J, S, H), LBCE 5401 (9, S, H), LBCE 5410 (9, S, H), LBCE
5414 (2, S, H), LBCE 5416 (9, S, H), LBCE 5424 (&, S, H), LBCE 5428
(&, S, H), LBCE 5432 (&, S, H), MN 63850 (indeterminate sex, S, H), MN
63871 (indeterminate sex, S, H), MN 63872 (indeterminate sex, S, H),
MN 63891 (indeterminate sex, S, H), MN 63897 (indeterminate sex, S,
H), MN 63945 (indeterminate sex, S, H), MN 68964 (indeterminate sex,
S, H), MN 68965 (indeterminate sex, S, H), MN 68968 (indeterminate
sex, S, H), UFPB 9307 (indeterminate sex, S) and UFPB 9326 (¢, S, H).
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Euryzygomatomys spinosus: MN 31531 (J, S, H), MN 70164 (J, S, H),
MN 75678 (&, S, H), MN 75680 (J, S, H) and MN 75752 (%, S, H).
Trinomys albispinus: MN 30530 (&, S, H), MN 44543 (J, S), MN 44544
(2, S, H), MN 67814 (2, S, H), MN 73429 (2, S), MN 73436 (J, S), MN
75873 (4, S, H), MN 75875 (&, S, H), MN 75880 (&, S, H) and MN 75883
(%, S, H).

Trinomys dimidiatus: MN 66188 (¢, S), MN 66190 (&, S), MN 67502 (2,
S), MN 67550 (9, S), MN 67553 (?, S), MN 70003 (&, H), MN 73778 (2,
H), MN 75817 (&, H), MN 75831 (&, H) and MN 76055 (&, H).

Trinomys eliasi: LBCE 19639 (&, H), LBCE 19640 (2, S, H), LBCE 19645
(&, S, H), MN 35884 (2, S), MN 73194 (&4, S), MN 73263 (¥, S), MN
80936 (4, S) and MN 80944 (¢, H) and MN 80963 (J, H).

Trinomys gratiosus: MN 31370 (&, S, H), MN 33517 (2, H), MN 35883
(%, S, H), MN 43807 (¥, S, H), MN 43821 (indeterminate sex, H), MN
67498 (I, S), MN 73493 (9, S) and MZUSP 29394 (indeterminate sex,
H).

Trinomys iheringi: LBCE 16100 (9, H), LBCE 16101 (J, S, H), LBCE
16110 (&, H), LBCE 16170 (@, H), MN 43829 (2, S), MN 62295 (2, S),
MN 69871 (&, S) and MN 80985 (J, H).

Trinomys mirapitanga: MN 48012 (&, S, H) e MN 48013 (&, S, H).
Trinomys moojeni: MN 73489 (4, S), MN 73490 (¥, S), MN 73491 (4, S,
H) and MN 73492 (&, S).

Trinomys paratus: LBCE 17652 (&, H), LBCE 17658 (&, H), LBCE
17662 (o', H), MN 31406 (d", S), MN 31407 (%, S), MZUSP 29419 (&,

H) and MZUSP 29420 (2, H).

Trinomys setosus: LBCE 18108 (¢, H), LBCE 18112 (%, H), MN 31441
(&, S, H), MN 31442 (2, S), MN 31448 (2, S, H), MN 68152 (4, S), MN
68153 (¢, S) and MN 72736 (J, H).

Trinomys yonenagae: MN 44812 (&4, S, H), MN 44813 (indeterminate
sex, S), MZUSP 28898 (¢, S, H), MZUSP 28902 (4, S), MZUSP 28909
(2, S), MZUSP 28915 (9, S), MZUSP 28917 (¢, S) and MZUSP 28919

(&, 9).

69



Apéndice 2
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Apéndice 3
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4. DISCUSSAO GERAL

4.1 Os habitos locomotores e os efeitos ecomorfoléqgicos

A cintura escapular dos mamiferos apresenta uma grande diversidade em sua
estrutura, o que é, em parte, devido as especializacdes muito marcadas nos distintos
habitos locomotores dos mamiferos em geral (lwaniuk et al., 1999; Neves, 2003).
Assim, as diferencas morfolégicas sdo esperadas dadas as interacfes entre 0s
sistemas musculo-esqueletal e o estresse imposto pelas condicbes ambientais,
especialmente em relacdo as diferencas estruturais dos habitats utilizados. Assim,
COmO muitos 0Ss0s, a escapula e o Umero sdo estruturas que tém como finalidade
principal a locomocéao e a fixacéo de diversos musculos, sendo muito estudados com
o0 intuito de avaliar se evoluiram como uma unidade integrada ou como uma cole¢éo
de partes distintas (Swiderski, 1993; Morgan, 2009).

As diferentes demandas dos habitats exigem maior plasticidade fenotipica do
esqueleto dos mamiferos para responder as necessidades funcionais a sobrevivéncia
(Oxnard, 1968; Neves, 2003). Em funcao disso, é esperado que estejam armazenadas
no esqueleto dos mamiferos, informagbes sobre adaptagbes especificas que
contribuiram para a ocupacao dos distintos ambientes, e ainda, sobre a evolugédo na
morfologia das estruturas (Smith & Savage, 1955). Abalizada em tais principios, a
andlise ecomorfologica busca avaliar as relacdes entre a estrutura e sua funcdo com
particularidades relevantes do meio (Neves, 2003). Consequentemente, pode ser
evidenciada as relagdes entre estruturas e suas funcdes na organizacdo de
comunidades em uma descri¢ao evolutiva (Losos & Miles, 1994; Neves, 2003). A alta
diversidade de héabitos locomotores esté ligada a ocupacéo de distintos ambientes o
gue torna os roedores caviomorfos excelentes modelos de estudos ecomorfolégicos
e locomotores (Rocha-Barbosa, 2015).

E importante salientar que devido a morfologia da escéapula possibilitar
guantificacdes morfométricas, e ainda, por elas conterem uma abundante variacao
pertinente a ecologia e a filogenia, a escipula é particularmente adequada para
estudos ecomorfolégicos e de evolucdo morfolégica (Astua, 2009). Especificamente,
0s musculos da escapula ficam inseridos em tuberosidades presentes no umero
(Pirlot, 1976; Thorington et al., 1997) que controlam diversas funcdes do membro
anterior (Senturia, 1995; Neves, 2003), permitindo assim adaptacbes a diversos

habitos locomotores.
72



As deformacdes representadas pelas mudancas de formas em nossas anélises
revelaram variacdes significativas quanto a diversas regides da escapula. Em nossas
andlises, a tribo Euryzygomatomyini e parte da tribo Myocastorini (incluindo
Myocastor, a maioria dos Proechimys e Thrichomys laurentius) apresentou uma
escapula mais estreita, evidenciando que os habitos locomotores terrestres e,
principalmente, semiaquatico (Myocastor) e semifossorial (tribo Euryzygomatomyini)
nao demandam grande uso da lamina escapular. Ainda que a lamina escapular esteja
intimamente relacionada com a dimenséo e posi¢cdo dos musculos anexos, bem como
com a rotacao e direcdo da escépula (Hildebrand, 1985; Szalay & Sargis, 2001; Fisher
et al., 2002; Sargis, 2002). E desconhecido o motivo pelo qual o processo coracoide
€ mais alongado e ao mesmo tempo o tubérculo infraglenoidal € mais curto e quais as
implicacbes destas formas. Sabe-se apenas que o processo coracOide restringe 0s
movimentos laterais do membro anterior (Lehmann, 1963). Seckel & Janis (2008)
mostraram que um metacrébmio longo, estreito e caudalmente dirigido é uma
caracteristica comum em pequenos mamiferos cursoriais, incluindo os caviomorfos
(Morgan, 2009). Todas as formas escapulares respectivas a cada género podem ser
observadas na (Figura: 1).

O umero é fundamental na interpretacdo das conformacfes locomotoras e
posturais, pois fica entre as articulacbes do ombro e cotovelo, estruturas que
determinam os movimentos e a posicdo do membro anterior em relacdo a varios
suportes (Youlatos et al., 2012). Deste modo, varias caracteristicas do Umero, como
a forma da cabeca do umero, a forma e o posicionamento das tuberosidades, bem
como as ligagbes musculares associadas, sao influenciadas pelos inameros
movimentos do ombro que é uma estrutura que auxilia na reconstrucdo de padrdes
locomotores (Wright et al., 2007; Youlatos et al., 2012), e ainda, na direcéo, frequéncia
e intensidade do estresse nos padroes de movimentos dos membros anteriores (Ruff,
2002; Youlatos et al., 2012).
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Figura 1. Alteracdes vetorizadas da forma escapular dos géneros organizados quanto ao habito
locomotor. Arboricolas - (A) Callistomys, (B) Dactylomys, (C) Isothrix, (D) Kannabateomys, (E)
Lonchothrix, (F) Makalata, (G) Mesomys, (H) Phyllomys; Semiaquatico - (I) Myocastor; Semifossorial -
(J) Carterodon, (K) Clyomys, (L) Euryzygomatomys; Terrestres - (M) Proechimys, (N) Thrichomys, (O)
Trinomys. A configuragdo em azul claro corresponde a forma média enquanto que a configuracao preta
corresponde a deformacao da estrutura.

As principais caracteristicas relacionadas a distribuicdo dos géneros no
filomorfoespaco do umero séo referentes a grande diferenca das formas umerais dos

roedores semifossoriais, fazendo com que sejam 0 grupo que apresenta as maiores
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distancias relativas dos demais habitos locomotores. Essas distancias séo
provenientes de proporc¢des robustas nas epifises e na diafise de uma elevada
tuberosidade deltoide mais proxima da cabeca do Umero. Essas caracteristicas sdo
as mais acentuadas em relacdo aos demais habitos locomotores presentes nos
equimiideos. Os demais destaques na distribuicdo dos equimiideos no
filomorfoespaco do Umero sado referentes aos géneros Carterodon e Thrichomys.
Carterodon apesar de ser um roedor semifossorial, manteve-se distribuido junto aos
equimiideos arboricolas, assim como no filomorfoespagco da escapula. O
filomorfoespaco para o Umero destacou ainda na sua distribuicdo, uma maior
separacao entre o género Thrichomys e os equimiideos arboricolas e terrestres em
relacdo ao filomorfoespaco da escapula, evidenciando assim, sua forma intermediaria.
Todas as formas umerais respectivas a cada género podem ser observadas na
(Figura: 12).
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Figura 2. Alteracdes vetorizadas da forma umeral dos géneros organizados quanto ao habito locomotor.
Arboricolas - (A) Callistomys, (B) Dactylomys, (C) Isothrix, (D) Kannabateomys, (E) Lonchothrix, (F)
Makalata, (G) Mesomys, (H) Phyllomys; Semiaquatico - (I) Myocastor; Semifossorial - (J) Carterodon,
(K) Clyomys, (L) Euryzygomatomys; Terrestres - (M) Proechimys, (N) Thrichomys, (O)Trinomys. A

configuracdo em azul claro corresponde a forma média enquanto que a configuraco preta corresponde
a deformacao da estrutura.

A estruturacdo apresentada pelos taxons de equimiideos no filomorfoespaco

evidencia que a variacdo na forma da escépula reflete mais a estrutura filogenética da
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familia do que a diversidade de habitos locomotores, resultados estes semelhantes
aos encontrados por Morgan (2009). Tratando-se do Umero, a estruturacdo €
exatamente contraria, pois a distribuicdo dos equimiideos no filomorfoespaco reflete
mais os habitos locomotores. Assim, como os caviomorfos possuem diferentes habitos
locomotores, estudos que utilizam distintos ossos de estruturas pos-cranianas de
caviomorfos tornam-se importantes ferramentas na caracterizacao da morfologia das
formas pos-cranianas e ao mesmo tempo, indicando quais fatores possivelmente
estdo ligados a diferentes estruturas em um mesmo animal (Weisbecker & Schmid,
2007; Morgan & Alvarez, 2013). S&0 necessarios ainda, mais trabalhos utilizando os
ossos de roedores pouco representados, como por exemplo, 0s roedores
semiaquaticos, assim como foi realizado para roedores arboricolas por Candela &
Picasso (2008). Devem ser realizados mais trabalhos como o nosso a fim de
possibilitar a compreensao das variacdes da forma em estruturas pés-cranianas como
€ realizado especificamente para roedores cursoriais (Rocha-Barbosa et al., 2005;
Rolian, 2008) e, principalmente, fossoriais e semifossoriais (Steiner-Souza et al.,
2010; Tavares et al., 2020).

4.2 Efeitos alométricos na morfologia da escapula e do Umero

Pequenos mamiferos como os roedores possuem o centro de gravidade mais
proximo dos membros posteriores para que os anteriores provavelmente suportem
menos peso. Devido a seu menor tamanho, os roedores tém esqueletos mais fortes
relativamente aos grandes mamiferos (Goldstein, 1972).  Apesar dos 0ssos longos
serem relativamente mais pesados em grandes mamiferos, a massa esquelética
aumenta a uma taxa mais rapida em pequenos mamiferos do que em grandes
mamiferos (Christiansen, 2002). A circunferéncia das diafises e a massa corporal séo
altamente conservadas em mamiferos e sugerem que 0s principais 0Ss0s que
sustentam o peso sdo apenas fracamente influenciados pelas forcas variadas
exercidas pela compressdo sobre os membros (Campione & Evans, 2012). Dessa
forma, Christiansen (1999) verificou que mamiferos, em média, ndo tém ossos dos
membros desproporcionalmente grossos nem mesmo mais curtos do que o previsto
para sua massa corporal. Apesar disto, devido a necessidade de forca extra para
resistir as cargas ambientais ocorridas durante a escavacao, roedores escavadores

possuem 0 Umero relativamente mais largo em comparacdo com roedores
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escansoriais e terrestres de tamanhos semelhantes (Goldstein, 1972). Este resultado
e corroborado por nosso trabalho.

Os estudos que investigam a correlacdo alométrica entre o efeito do tamanho
e a massa corporal no amero, reportam serem expressivos em meédios e grandes
mamiferos como felinos (Walmsley et al., 2012), tamanduas e bichos-preguica (de
Oliveira & Santos, 2018) e em tatus e fosseis de tatus (Milne et al., 2009). Apesar
desta correlagcdo entre massa corporal e tamanho ser menos comum em pequenos
mamiferos, esta correlacao, embora fraca, foi encontrada em toupeiras (Sansalone et
al., 2017) e roedores murideos e geomideos (Hedrick et al., 2020). Entretanto, esta
correlacdo nédo foi encontrada em nosso estudo. A auséncia deste efeito € comum
para a escapula e o umero de caviomorfos e talvez esteja associado a pequena massa
corporal da maioria dos roedores caviomorfos com massa inferior a 4 Kg, conforme
observado na literatura em pequenos mamiferos (Casinos et al., 1993; Fernandez et
al., 2000; Iriarte-Diaz, 2002; Steiner-Souza et al., 2010; Morgan & Alvarez, 2013), de
modo similar a auséncia do efeito do tamanho sobre a forma de vértebras lombares
em equimiideos (Netto & Tavares, 2021). A morfologia do imero est4 mais ligada as
demandas do habito locomotor do que a filogenia do grupo e fortemente ligada ao
efeito alométrico no pequeno tamanho dos roedores (Goldstein, 1972; Bou et al.,
1987). Assim, apesar do Umero ser uma estrutura bem estudada em roedores (lriarte-
Diaz, 2002; Steiner-Souza et al., 2010; Campione & Evans, 2012; Morgan & Alvarez,
2013), nosso trabalho é pioneiro na caracterizacao e distingcdo da escapula e do Umero
de géneros equimiideos, utilizando morfometria geométrica para investigar as
relacdes entre a alometria, ecomorfologia e filogenia presentes nas estruturas pos-

cranianas.

4.3 Efeitos filogenéticos na morfologia da escépula e do Umero

A variacdo morfolégica da escapula dos equimiideos esta ligada a filogenia
exibindo um sinal filogenético fraco, porém significativo e, por isso, desempenhando
um papel determinante na estruturacao filogenética das espécies. Tavares & Pessoa,
(2020) observaram que a morfologia e a sobreposi¢cdo entre os diferentes habitos
locomotores de equimiideos € menor em relagcdo a outros grupos de pequenos
reodores como os murideos. Diferentemente da escapula, o imero dos mamiferos é

provavelmente uma das estruturas do esqueleto apendicular anterior que mais
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concentra especializacbes morfolégicas funcionais e adaptativas para o habito
locomotor (Szalay & Sargis, 2001; Steiner-Souza et al., 2010; Morgan & Alvarez,
2013).

O sinal filogenético fraco apresentado para a escapula € congruente a
sobreposicdo no filomorfoespaco pelos quatro principais clados analisados. Este
resultado estd ligado as distribuicbes encontradas dentro dos taxons como
Myocastorini, explicando assim, a semelhanca nas formas de Proechimys,
Thrichomys e Trinomys e o quanto as formas destes géneros sao diferentes de
Myocastor e Callistomys dos demais roedores miocastorineos, como pode ser
observada no filomorfoespaco. A proximidade entre Myocastor e Callistomys foi
observada por Courcelle et al. (2019). Esses dois géneros sdo grupos irmaos e
compartilham o mesmo cariétipo e uma semelhante forma escapular.

Em diversos estudos utilizando o umero, foi encontrado um alto e significativo
sinal filogenético para mamiferos: primatas (O’Neill & Dobson, 2008), felinos
(Walmsley et al., 2012), mustelideos (Fabre et al., 2013), hominideos (Holliday &
Friedl, 2013), carnivoros (Martin-Serra et al., 2014), quirépteros (Loépez-Aguirre et al.,
2021) e até mesmo na cabeca do Umero de cangurus gigantes extintos (Janis et al.,
2020). Pérez et al., (2021) encontraram sinal filogenético significativo em duas regides
de cinco analisadas no umero de roedores octodontoides, validando o trabalho de
Morgan & Alvarez (2013) que investigaram de igual modo, a forma do Umero de
roedores octodontoides. Existem ainda, alguns trabalhos que analisaram o Umero em
um contexto filogenético e encontraram sinal filogenético significativo para a
correlacdo entre a estrutura 6ssea, o tamanho e o estilo de vida de diversos mamiferos
(Amson & Bibi, 2021), e ainda, na relacdo entre o comportamento de agarrar e a
morfologia do Umero (Fabre et al., 2019). Utilizando microtomografia do Umero,
embora sem um contexto filogenético, foi encontrado sinal filogenético positivo nas
artérias localizadas na diafise do Umero de mustelideos (Houssaye & Prévoteau,
2019).

A subfamilia Euryzygomatomyinae encontra-se concentrada nos escores altos
do PC1, evidenciando a proximidade de Clyomys e Euryzygomatomys nos
filomorfoespacos recuperados, entretanto, distantes de Carterodon que possui uma
morfologia escapular distinta, apesar de compartilharem caracteristicas semelhantes

na forma craniana, frequentemente sdo atribuidos a estes trés géneros um clado
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(Carvalho & Salles, 2004; Emmons, 2005; Verzi et al., 2016). Embora contrastando a
estas semelhancas, as recentes filogenias recuperadas para estes géneros, sugerem
gue Carterodon integre uma linhagem muito divergente dentro de Echimyidae, sendo
alocado em sua propria subfamilia, Carterodontinae (Fabre et al., 2017; Courcelle et
al., 2019).

O filomorfoespaco da escapula evidencia em Trinomys o outro género
eurizigomatomineo, uma estruturacao filogenética com trés linhagens: uma na parte
mais inferior da distribuicdo composta por T. albispinus, T. eliasi, T. paratus, T. setosus
e T. yonenagae e outra linhagem mais acima da distribuicdo composta por T.
dimidiatus, T. gratiosus, T. iheringi, e T. moojeni. E, por fim, T. mirapitanga encontra-
se isolado dos demais Trinomys, ocupando a regido mais alta da distribuicdo deste
género.

A morfologia externa do género Thrichomys é muito semelhante & morfologia
externa de Proechimys e Trinomys comparada aos demais equimiideos. A distribuicédo
do género Thrichomys no filomorfoespaco da escapula demonstra que este grupo de
roedores, tratados como escansoriais em nossas analises, fica entre os géneros
Proechimys e Trinomys. Entretanto, Thrichomys fica entre os roedores terrestres e os
roedores arboricolas quando observada a sua distribuicdo no filomorfoespaco do
umero para locomocéao, evidenciando assim, que a morfologia escapular destes
roedores esta fortemente ligada a fatores filogenéticos enquanto a morfologia do
Umero esta mais ligada a fatores ecomorfologicos.

A estruturacdo do Umero esta fortemente ligada ao habito locomotor,
fracassando qualquer tentativa de estruturacdo dos taxons na distribuicdo dos PCs
conforme as distribuicdes no filomorfoespaco encontradas para a escapula. Embora
Clyomys laticeps e Euryzygomatomys spinosus se encontrem afastados dos demais
roedores da subfamilia Euryzygomatomyinae, assim como Callistomys pictus e
Myocastor coypus se encontram distantes dos demais roedores da tribo Myocastorini.
Deve-se destacar que C. sulcidens encontra-se distribuido juntamente com o0s
roedores arboricolas, nas andlises de PC da escapula e do umero, assim como
resultados anteriores encontrados com a cintura pélvica, fémur e vértebras (Tavares
& Pessoa, 2020; Netto & Tavares, 2021).
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4.4 A morfologia da escapula e do Umero dos equimiideos terrestres

Apesar de haver claras distingdes entre as estruturas pos-cranianas de animais
terrestres e arboricolas, a hipétese de Jenkins pressupde que as diferencas
morfologicas entre esqueletos pds-cranianos de pequenos mamiferos arboricolas e
terrestres devem ser quase indistinguiveis, baseados na premissa de que a morfologia
presente em ambos modos locomotores passaram por adaptacfes que exigiram o
mesmo repertorio locomotor na ocupacédo do ambiente arbéreo e terrestre (Jenkins,
1974; Jenkins & Parrington, 1976). Entretanto, Jenkins & Parrington (1976) afirmavam
em seu estudo que apenas mamiferos maiores, refletiriam o efeito de canalizagéo de
modos locomotores. Apesar disso, estudos detalhados sobre a morfologia funcional e
estudos com analises multivariadas com base em medi¢des lineares, ambos 0s
estudos utilizando esqueletos pés-cranianos de pequenos mamiferos arboricolas e
terrestres (Sargis, 2002a, 2002b; Salton & Sargis, 2008, 2009; Samuels & Van
Valkenburgh, 2008; Nations et al., 2019; Grossnickle et al., 2020; Weaver &
Grossnickle, 2020) e demonstraram que arboricolas e terrestres mostram adaptacdes
locomotoras distintas em pequenos mamiferos.

As morfologias escapulares dos equimiideos terrestres encontradas em nosso
trabalho correspondem as relacionadas por Morgan (2009) e Ejzykowicz (2011). E de
se esperar que a escapula de Trinomys apresente menores projecfes do que a
escapula de Proechimys, haja visto que Trinomys exibe dimensdes menores assim
como menor massa corporal do que Proechimys. Embora sem analisar as estruturas
pbés-cranianas da espécie Trinomys yonenagae, alguns autores a tratam como uma
espécie de habito fossorial (Rocha, 1995; Manaf & Spinelli Oliveira, 2000; Luchesi,
2010; Manaf et al., 2003; Sena, 2007; Santos & Lacey, 2011; Cantano, 2013) ou
semifossorial (Barros et al. 1998; Sena, 2007). Nossos resultados demonstraram que
a morfologia escapular das espécies do género Trinomys difere da morfologia dos
semifossoriais, assim como observado por Tavares et al.,, (2019) e ha ainda,
diferencas escapulares intraespecificas para o género Trinomys. Apesar de algumas
espécies como Trinomys albispinus, Trinomys paratus, Trinomys setosus e Trinomys
yonenagae se agruparem ao redor de roedores semifossoriais amostrados no
filomorfoespaco da escapula, € provavel que esta proximidade esteja ligada a filogenia

e nao ao habito locomotor.
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Os filomorfoespacos de ambas estruturas analisadas (escapula e umero),
indicaram ser a escapula mais eficiente na separacdo dos géneros terrestres
Proechimys e Trinomys do que o Umero, apesar da morfologia do umero de ambos os
géneros possuir proporcionalmente, mais distingdes morfologicas do que a escapula.
Entretanto, essas distincbes morfoloégicas ndo foram suficientes para podermos
identificar por qual motivo a escapula distinguiu melhor esses dois géneros no
filomorfoespaco. Apesar de alguns autores tratarem T. yonenagae como semifossorial
ou fossorial, a morfologia umeral do género Trinomys apresentou uma diafise estreita
e uma tuberosidade deltoide menor e afastada da cabe¢a do Umero, caracteristicas
estas, inversamente proporcionais as encontradas na morfologia do Umero dos
roedores semifossoriais, assim como os resultados observados para a escapula.

O género Thrichomys, tratado como escansorial neste trabalho, apresenta as
formas mais proximas da média dentre todos os roedores analisados. Ainda que na
literatura este género seja amplamente tratado como terrestre (Morgan, 2009; Morgan
& Alvarez, 2013; Tavares et al., 2018b), nés consideramos Thrichomys como
escansorial com base em outros estudos (Lacher & Alho, 1989; Weisbecker & Schmid,
2007; Patterson & Velasco, 2008), em razdo do comportamento apresentado pelo
mesmo de escalar lajedos de pedra e arbustos, principalmente quando em fuga
(Hannibal et al. 2019). E provavel que suas formas médias sejam o motivo pela qual
estes roedores estejam representados em todos os filomorfoespacos entre os
roedores arboricolas e terrestres uma vez que contemplamos um maior nimero de
espécies do género Thrichomys, nossos resultados diferiram dos apontados por
Ejzykowicz (2011), que utilizou apenas T. pachyurus e T. inermis. Por isso, exibindo
médias diferentes para nosso trabalho e, apontando assim, a necessidade de sempre

utilizar um maior nimero de espécies.

4.5 A morfologia da escapula e do Umero dos equimiideos semifossoriais

A morfologia escapular dos equimiideos semifossoriais evidencia que estes
roedores possuem um alongamento da espinha da escapula porém, essa escapula é
a mais estreita dentre os equimiideos, com um menor acrbmio e metacromio de
acordo com os resultados apresentados por Monteiro & Abe, (1999) e Ejzykowicz,
(2011). As formas escapulares apresentadas por Clyomys e Euryzygomatomys sdo

mais similares entre si do que a apresentada por Carterodon, que possui uma regiao
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de insercdo de musculos com o Umero menos robusta (Figura 1). Contudo, este fato
nao responde porque o género Carterodon se encontra localizado mais préximo dos
arboricolas do que dos outros semifossoriais em ambos filomorfoespacos.

Os ossos longos dos roedores caviomorfos como o Umero, embora bastante
generalizados, sdo relevantes para a distincdo de alguns dos principais grupos
locomotores, particularmente nas espécies fossoriais e cursoriais (Elissamburu &
Vizcaino, 2004; Steiner-Souza et al., 2010; Elissamburu & de Santis, 2011; Tavares
et al.,, 2020). Isto se deve porque em espécies escavadoras, estruturas como a
escapula, radio, ulna, maos e garras aliados ao umero, formam um sistema mecanico
de grande importancia na escavacao (Steiner-Souza et al., 2010). O Umero de
roedores fossoriais e semifossoriais se diferencia muito das demais formas umerais
por serem Umeros muito mais robustos e com uma maior area de superficie articular
para estabilizacdo do cotovelo; deltoide mais distal e epicondilos mais amplos, que
dao maior vantagem mecanica ao membro anterior (Morgan & Alvarez, 2013; Morgan
& Verzi, 2006; Tavares et al., 2020; Steiner-Souza et al., 2010).

Estudos sobre o bipedalismo e quadripedalismo de mamiferos geralmente
focam questdes sobre fossorialidade e ambientes desérticos (Djawdan, 1993; Price,
1993; Bailey et al., 2001). Esta associa¢do ocorre por ser comum nos mamiferos que
habitam ambientes desérticos, o habito fossorial ou semifossorial como modo de
protecdo de predadores para a ocupacao destes ambientes (Busch et al., 2000). A
bipedalidade é outra estratégia de protecdo exibida por mamiferos de ambientes
xéricos e abertos (McGowan & Collins, 2018), sendo considerada mais eficaz durante
0 escape de predadores do que uma marcha quadripedal e isto é possivel porque o
bipedalismo permite maior velocidade, resposta mais rapida a ataques, mudancas
repentinas de direcdo e melhor deteccdo de rapinantes (Taraborelli et al., 2003).
Embora a bipedalidade tenha surgido de forma independente cinco vezes em
mamiferos, devido a fuga de predadores (McGowan & Collins, 2018), ela ndo é
considerada presente em caviomorfos. Apesar disto, alguns representantes
caviomorfos permanecem apoiados somente pelas patas traseiras em algumas
ocasifes durante a alimentagcdo como faz a cutia (Dasyprocta sp.), a pacarana
(Dinomys branickii) e o rabo-de-facho (Trinomys yonenagae) para fugir de predadores.
Todavia, € razoavel supor que as semelhancas encontradas entre Trinomys

yonenagae que habita em dunas e os reodores de deserto, sejam convergéncias
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adaptativas, como por exemplo, uma reducdo do tamanho, uma maior bula timpanica,
uma pelagem criptica, patas posteriores compridas (permitindo grandes saltos) e uma
cauda alongada, exibindo na extremidade um pincel de pelos que auxilia na
estabilizacdo e na manobrabilidade em corridas e saltos (Rocha, 1995; Rocha et al.,
2007).

O Umero dos roedores caviomorfos semifossoriais € bastante estudado
(Candela & Picasso 2008; Elissamburu & Vizcaino, 2004; Elissamburu & de Santis,
2011; Morgan & Alvarez, 2013), principalmente no género Ctenomys (Casinos et al.,
1993; Morgan & Verzi, 2006; Lessa et al., 2008; Hopkins & Daves, 2009; Steiner-
Souza et al., 2010), através de trabalhos que tratam principalmente da morfologia e
do habito locomotor envolvendo o umero. Entretanto, o Unico estudo utilizando o
Umero e que trata apenas de roedores equimiideos, contempla apenas o0s
semifossoriais (Tavares & Pess0a, 2019), evidenciando assim a necessidade de mais
estudos com o Umero, assim como, com a escapula envolvendo demais habitos

locomotores dos equimiideos.

4.6 A morfologia da escapula e do Umero do equimiideo semiaguatico

O género Myocastor, Unico equimiideo semiaquatico, possui a maior massa
corporal e o maior tamanho, consequentemente, possui a maior escapula entre todos
0s equimiideos e sua distribuicdo no morfoespaco € consistente com as hipoteses
flogenéticas, j& que o equimiideo mais proximo a ele, Callistomys, possui habito
arboricola. Entretanto, Myocastor possui similaridades escapulares com Callistomys,
como um alongamento da espinha da escapula, uma maior regido de fixacao
compreendida pelo acrdmio e o metacrémio e o angulo inferior da escapula com uma
grande retracdo, fazendo com que a escapula seja mais achatada, evidenciando uma
menor fossa infraespinhosa. Assim, é provavel que estas similaridades escapulares
respondam a proximidade filogenética destes géneros. Seckel & Janes (2008) e
Morgan (2009) utilizaram Myocastor em suas analises escapulares e seus resultados
evidenciaram, assim como em nosso estudo, que a morfologia escapular reflete mais
a filogenia do que o hébito locomotor, s6 que em ambos trabalhos, Myocastor e
Callistomys, mesmo com habitos locomotores distintos, ndo se distanciaram.

Dentre os equimiideos, Myocastor possui 0 maior e mais robusto de todos os

umeros, possuindo a epifise distal muito robusta e evidenciada pelo alongamento de
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ambos epicondilos, assim como de toda a diafise e, ainda, uma maior cabeca do
umero devido um alongamento da regido do tubérculo menor. E comum em alguns
géneros um alongamento do epicondilo medial, entretanto, Myocastor € o Unico
equimiideo que possui um alongamento do epicondilo lateral.

Existem diversos estudos sobre a funcionalidade morfolégica de mamiferos
aguaticos ou semiaquaticos (Smith e Savage, 1956; Kerbis Peterhans & Patterson,
1995; Howell, 1970; Fish, 1996; Fish, 2000; Fish, 2016; Rahmat et al., 2020), embora
sejam escassos quando comparados aos demais habitos locomotores. De igual modo,
existem diversos estudos com Myocastor que tratam desde sua dieta e biologia
reprodutiva até sua distribuicdo geogréfica (Hillemann & Gaynor, 1961; Bueno, 2013;
Espinelli, 2014; Kim et al., 2019). Apesar de algumas estruturas pés-cranianas de
Myocastor como 0ssos longos metapodiais (Weisbecker & Schmid, 2007); escépula
(Seckel & Janis, 2008); fémur e pélvis (Tavares & Pessda, 2020) e vértebras (Netto &
Tavares, 2021) ja terem sido estudadas, espera-se que nosso trabalho contribua com
a caracterizacdo morfolégica da escdpula e do Umero de Myocastor e,
consequentemente, acrescente o conhecimento sobre o habito locomotor, a alometria,

e a ecomorfologia de Myocastor.

4.7 A morfologia da escapula e do Umero dos equimiideos arboricolas

E possivel que a historia evolutiva de alguns clados de vertebrados, incluindo
mamiferos, tenha sofrido mudancas devido ao habito de escalar, alterando padrdes
de competicao e processos de diversificagao (Scheffers et al., 2013; Bars-Closel et
al.,, 2017; de Alencar et al.,, 2017; Nations et al., 2019). A escalada é um
comportamento que facilita o acesso aos recursos acima do solo proporcionando
novas oportunidades (Nations et al., 2019). E provavel que a propens&o a subir
(escansorialidade) possa ser o modo locomotor ancestral de mamiferos arboricolas
placentarios conforme indicado por trabalhos paleontoldgicos recentes, baseados em
adaptacdes escansoriais e arboricolas observadas no registro féssil (Ji et al., 2002;
Luo et al, 2011). Ndo é incomum, recentes trabalhos documentarem o
comportamento de escalar em espécies que até entdo, eram definidas unicamente
como terrestres (Olson, 2015; Costa et al., 2017; Hannibal et al., 2019). Assim, pode
se dizer que o modo locomotor de alguns pequenos mamiferos é desconhecido, assim

como o modo locomotor de mamiferos extintos (Nations et al., 2019).
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Os arboricolas se destacam dos demais roedores equimiideos por possuirem
uma regido mais abaulada entre o angulo superior e o angulo medial, uma espinha da
escapula alta e uma superficie de articulagdo com o imero mais robusta (Figura 1).
Estas caracteristicas podem ser observadas nos equimiideos arboricolas que vivem
em bambuzais (Dactylomys e Kannabateomys), entretanto, estes se distinguem dos
demais arboricolas por possuirem um menor processo coracoide, um maior acrémio
e um grande alongamento do angulo inferior da escapula, fazendo com que haja um
aumento da regido da fossa infra-espinhosa. E possivel que estas distingdes
escapulares expliguem a distancia entre estes arboricolas de bambu dos demais, e
guais seriam as demandas ecomorfologicas responsaveis pela forma escapular
distinta exibida por Callistomys quando comparado aos demais roedores arboricolas.

A escapula peculiar de Callistomys apresenta formas distintas dos demais
equimiideos arboricolas, como uma espinha da escépula mais curvada inferiormente
do que dos demais arboricolas, um grande processo coracoéide, assim como um maior
tubérculo infragleinoidal, um alongamento do acrémio e, por fim, uma menor fossa
infra-espinhosa devido um encurtamento do angulo inferior. As formas escapulares
apresentadas na escépula de Callistomys séo contrarias as formas exibidas pelos
ratos de bambu (Figura 3). A distingcdo entre estas formas pode ser observada na
distancia entre Dactylomys e Kannabateomys no filomorfoespaco. A distribuicdo
aproximada no filomorfoespaco das trés espécies de rato de bambu estudadas,
exibem os mais baixos escores para o PC1, sugerindo que a adaptacao arboricola
aos bambus pode ter tornado a curvatura da lamina da escapula dessas espécies
maior do que a dos demais géneros arboricolas, aliado ao maior tamanho destes

roedores, exibindo assim, uma importante evidéncia ecomorfoldgica.
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Figura 3. Figuras vetorizadas representando as deformacgdes (linhas pretas) das formas escapulares
de roedores equimiideos. (A) Callistomys pictus, (B) Dactilomys boliviensis, (C) Dactylomys dactylinus,
(D) Kannabateomys amblyonyx. As linhas claras representam a forma média dos equimiideos.

O umero dos equimiideos arboricolas possui uma diafise alongada. Entretanto,
as estruturas que mais se destacam para estes roedores é o distanciamento da
tuberosidade deltoide em relagdo a cabeca do umero e um grande prolongamento do
epicondilo medial em relagdo aos demais equimiideos ndo arboricolas. Estas duas
caracteristicas especificas dos arboricolas séo caracteres diagnosticos importantes e,
provavelmente, estdo ligadas a demandas do habito arboricola, quer seja na tracédo
ou na impulsédo dos movimentos. Tais caracteristicas umerais foram observaveis em
marsupiais e roedores de igual modo arboricolas (Argot, 2001; Coutinho & Oliveira,
2017; Morgan & Alvarez, 2013).

O musculo deltoide se origina na clavicula, no acromio e na espinha da
escépula e, por fim, se insere na tuberosidade deltoidea. Este musculo que recobre
grande parte da cabeca do umero esta intrinsecamente ligado ao hébito locomotor,
auxiliando a escapula na tracdo dos movimentos. O distanciamento da tuberosidade
deltoide em relacdo a cabeca do Umero € maior em roedores arboricolas, pois estes

roedores necessitam executar um maior alongamento deste musculo comparado aos
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demais roedores nao arboricolas. Os roedores terrestres e escansoriais possuem uma
distancia intermediaria entre a tuberosidade deltoide e a cabeca do umero. Os
roedores semiaquéaticos e semifossoriais por distenderem menos este musculo,
possuem as menores distancias entre a tuberosidade deltoide e a cabeca do umero.

Apesar de haverem diversos trabalhos que contemplem a miologia de
histricomorfos (Parsons, 1894; Lehmann, 1963; Woods, 1972; Hildebrand, 1978;
Luckett & Hartenberger, 1985; Woods & Hermanson, 1985; Rocha-Barbosa, 2002;
Zherebtsova & Platonov, 2020), s&o escassos 0s estudos que exploram e associam a
arquitetura e a funcdo mausculo-esquelética de equimiideos aos distintos habitos
locomotores dos equimiideos. Esses estudos musculares poderiam auxiliar na
compreensao dos distintos héabitos locomotores para o0s equimiideos e no
conhecimento do arranjo e do comprimento de outras estruturas, como as fibras
musculares, que fazem parte da funcdo muscular por estarem ligadas a velocidade e
ao alongamento e encurtamento dos musculos (Lieber & Fridén, 2000). E, ainda,
poder analisar a proximidade filogenética entre outros géneros como foi feita por
Woods, (1985) entre Myocastor e Proechimys.

Apesar de ndo haver um trabalho cientométrico avaliando a quantidade de
estudos com a miologia e os cranios de caviomorfos, é possivel que a quantidade de
trabalhos com a miologia de caviomorfos, seja inversamente proporcional aos
diversos estudos realizados com o cranio de caviomorfos, incluindo roedores
equimiideos, embora, majoritariamente estes trabalhos contemplem um Unico género
e tratem dos problemas referentes a taxonomia exclusiva destes géneros (Monteiro et
al., 1999; Corti et al., 2001; dos Reis et al., 20021, 2002Il; Pessbda, 2002; Nicola et al.,
2003; PessoOa et al.,, 2004; Carvalho & Salles, 2004; Neves & Pessfa, 2011;
Dalapicolla & Leite, 2015; Tavares et al., 2016; Carvalhaes et al., 2019; Raidan et al.,
2019; Laeger et al., 2021). Apesar da grande quantidade de estudos com 0s cranios
de equimiideos e mesmo sendo a maioria dos equimiideos arboricolas, estudos com
cranios e estruturas pos-cranianas de equimiideos arboricolas sdo escassos. Assim,
fica evidente a necessidade da inclusdo de mais exemplares de equimiideos,
principalmente arboricolas em cole¢des cientificas. De igual modo, existe a
necessidade de estudos que contemplem a diversidade craniana de distintos géneros
equimiideos com o objetivo de saber quais os fatores atuantes na ecomorfologia desta

estrutura e como atuam.
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A complexidade evolutiva do cranio envolve o conhecimento da relacéo entre
fatores ecomorfoldgicos e funcionais dos organismos, como dieta, uso do habitat,
forca da mordida, locomogé&o, tamanho do cranio e do cérebro (Eisenberg & Wilson,
1978; Budeau & Verts, 1986; Wroe & Milne, 2007; Shumway, 2008; Samuels, 2009;
Motani & Schmitz, 2011; Dumont et al., 2016; Maestri et al., 2016; McLean et al., 2018;
Camargo et al. 2019).

Cérebros maiores indicam importantes adaptacdes para a locomocao e
exploracédo de ambientes complexos e sdo correlacionados com a movimentagdo em
trés dimensdes realizadas por algumas espécies (Eisenberg & Wilson, 1978;
Eisenberg & Wilson, 1981). Sabe-se que a forma craniana prediz a atividade arbérea
de alguns grupos de roedores (Budeau & Verts, 1986; Camargo et al. 2019). Esta
adaptacdo arboricola é correlacionada ao aumento do cérebro, uma adaptagdo em
animais que usam o espaco em trés dimensodes e precisam integrar informacdes de
ambientes complexos (Eisenberg & Wilson, 1978; Eisenberg, 1981; Budeau & Verts,
1986; Bertrand et al., 2017; Bertrand et al., 2018; Camargo et al., 2019). Desta
maneira, sabendo que a familia Echimyidae constitui um grupo importante na
investigacdo da relacdo entre a morfologia craniana, modos locomotores e
caracteristicas locomotoras, € relevante avaliar se no cranio dos equimiideos,

principalmente arboricolas, ocorrem os mesmos efeitos.
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5. CONCLUSOES GERAIS

De acordo com a metodologia empregada e os resultados encontrados, €
possivel estabelecer que:

1- Através dos pontos anatdmicos selecionados e com o uso da morfometria
geométrica, foi possivel representar e descrever as diferencas na forma das escapulas
e umeros para os habitos locomotores e para as relacdes filogenéticas dos roedores
equimiideos.

2- Foi possivel observar diferencas significativas entre os géneros quanto a
forma da escépula e do umero. As principais deformacgdes vetoriais encontradas na
escapula sédo evidenciadas na regido compreendida entre o acrémio e o metacrémio
e na curvatura presente na fossa supra-espinhosa compreendida entre o angulo
superior e o angulo medial. No umero as principais diferencas sdo observadas nas
duas epifises. As deformacdes observadas em ambas estruturas, servem como
carater taxondémico para os equimiideos e estéo ligadas ao habito locomotor.

3- Foi possivel observar que existe correlacdo alta e significativa entre o
tamanho da escapula e do iUmero com a massa corporal dos equimiideos, porém, ndo
foi encontrada correlacéo entre a forma de ambas estruturas com o tamanho delas,
nem mesmo correlagdo entre a forma e a massa corporal das estruturas. Embora,
tenha sido evidenciado que a variacdo das formas tem um sinal filogenético
significativo e, simultaneamente, um forte componente alométrico.

4- Através das diferencas na forma e tamanho das estruturas analisadas foi
possivel observar como fatores alométricos, ecoldgicos e funcionais afetaram a
evolucdo do esqueleto pos-craniano. Esse estudo evidenciou ainda, que as formas
escapulares estdo ligadas a filogenia enquanto as formas umerais estdo ligadas aos
diferentes habitos locomotores dos equimiideos. Estes dados sugerem uma
diversificacdo ecomorfolégica precoce de roedores caviomorfos acompanhando sua
divergéncia filogenética.

5- Esse estudo fornece novos dados que contribuem para a compreensao da
histéria evolutiva dos caviomorfos, bem como marcadores funcionais e filogenéticos
na morfologia do esqueleto pos-craniano de equimideos, com potencial utilidade para
outros caviomorfos e roedores. Desta forma, a morfometria geométrica deve ser mais

explorada por taxonomistas e estendida a outras familias de roedores e a outras
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estruturas pos-cranianas, proporcionando um método barato, de facil utilizacao,

eficiente e com aplicabilidade em diversas estruturas.
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1 | INTRODUCTION

Species of the genus Thrichomys (Trouessart, 1880), known as
punarés, belong to the family Echimyidae, represent one of the most
intriguing adaptive radiations of extant South American rodents. They
are characterized by striking morphological diversification for the

occupation of an ample diversity of ecological niches (Galewski,

Abstract

The echimyid rodents of the genus Thrichomys vary considerably in their behavior and feeding
ecology, reflecting their occurrence in environments as different as the Caatinga, Cerrado, Panta-
nal, and Chaco biomes. While the genus was originally classified as monospecific, a number of
Thrichomys species have been recognized in recent decades, based on morphometric, cytogenetic,
and molecular analyses. While Thrichomys is well studied, the variation found in its cranial morphol-
ogy is poorly understood, given the taxonomic and ecological complexities of the genus. Using a
geometric morphometric approach, we characterized the differences found in the cranial morphol-
ogy of four Thrichomys taxonomic units, including three established species, Thrichomys apereoides,
Thrichomys fosteri, and Thrichomys laurentius, and one operational taxonomic unit (OTU), Thrich-
omys aff. laurentius. No significant differences were found among these units in cranium size, but
significant variation was found in skull shape. The Procrustes distances provided a quantification of
the differences in the shape of the skull, with the largest distances being found between T. aff. laur-
entius and T. fosteri in the dorsal view, and between T. aff. laurentius and T. apereoides in the ventral
view. A Discriminant Function Analysis (DFA) with cross-validation determined that the pairings
with the highest correct classification were T. aff. laurentius vs. T. apereoides and T. aff. laurentius
vs. T. fosteri, in both views. The principal variation in skull shape was found in the posterior region
and the zygomatic arch, which may be related to differences in diet.

KEYWORDS

Caviomorpha, cranial variation, DFA, geometric morphometrics, OTU

Mauffrey, Leite, Patton, & Douzery, 2005; Mares & Ojeda, 1982).
Unlike most other echimyids, which are found in the mesic habitats of
the Amazon and Atlantic forests, and are mostly arboreal, Thrichomys
is terrestrial and ranges throughout the South American diagonal of
open, xeric biomes, the Caatinga, Cerrado, and Chaco, as well as the
associated Pantanal wetlands (Mares & Ojeda, 1982; Nascimento
et al., 2013; Pessba, Tavares, Neves, & da Silva, 2015). Thrichomys
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thus provides a valuable model for the evaluation of questions related
to morphological evolution and speciation in dry ecosystems
(Carvalhaes, Santos, Novaes, Finotti, & Cerqueira, 2015; Finotti et al.,
2015; Mares & Ojeda, 1982).

Thrichomys had long been considered to be monospecific, even
though its sole species, Thrichomys apereoides (Lund, 1839), had a
number of subspecies (Anderson, 1997; Cabrera, 1961; dos Reis &
Pess6a, 2004; Moojen, 1952). In the early 1990s, Leal-mesquita,
Fagundes, Yonenaga-Yassuda, and Rocha (1993) observed two
distinct karyomorphs in specimens from the Brazilian state of Bahia,
and subsequent studies (Bonvicino, Otazu, & D'Andrea, 2002; Pess6a,
Corréa MM de, de Oliveira, & Lopes, 2004) confirmed considerable
karyological variation within the distribution of the genus. These cyto-
genetic studies were complemented by morphological analyses, which
played a pivotal role in disentangling the diversity found within Thrich-
omys apereoides, by revealing significant phenotypic discontinuities
over geographic space (Bandouk, dos Reis, & Bordin, 1996; Bandouk &
Reis, 1995; Basile, 2003; dos Reis, Duarte, Monteiro, & Von Zuben,
2002a, 2002b; Duarte, Monteiro, Von Zuben, & dos Reis, 2000;
Duarte, Von Zuben, & dos Reis, 1998; Monteiro, Duarte, & dos Reis,
2003; Monteiro, Lessa, & Abe, 1999; Neves & Pessoa, 2011; Pessoa
et al., 2004). In some cases, distinct life-history strategies and genetic
incompatibilities between Thrichomys karyomorphs reinforced the
case for the specific status of some forms (Borodin, Barreiros-Gomez,
Zhelezova, Bonvicino, & D'Andrea, 2006; Teixeira et al., 2005).

A number of molecular phylogenetic studies (Braggio & Bonvi-
cino, 2004; D'Elia & Myers, 2014; Nascimento et al., 2013; Vilela,
Machado, & Yonenaga-Yassuda, 2008; Vilela R do, 2005) have pro-
posed alternative taxonomic arrangements for Thrichomys, applying
the available names to some of the clades, but without revising the
genus systematically. Similarly, the most recent taxonomic revisions
(dos Reis & Pess6a, 2004; Pessda et al., 2015) have overlooked some
of the lineages identified in these molecular phylogenies. The most
recent checklists (Paglia et al., 2012; Pess6a et al., 2015) consider four
valid species: T. apereoides (2n = 28, FN [Fundamental Number] =
50/52), Thrichomys inermis (Pictet, 1841) with 2n = 26 and FN = 48,
Thrichomys laurentius (Thomas, 1904) with 2n = 30 and FN = 54, and
Thrichomys pachyurus (Wagner, 1845) with 2n = 34 and FN = 64. Pes-
sba et al. (2015) considered an additional nomen, fosteri, to be a junior
synonym of pachyurus. However, several authors have argued that the
Paraguayan form (2n = 34, FN = 64) should be denominated Thrich-
omys fosteri Thomas, 1903, and that T. pachyurus is, in fact, a distinct
form (2n = 30, FN = 56), from the Brazilian Midwest (D'Elia & Myers,
2014; Nascimento et al., 2013; Vilela et al., 2008; Vilela R do, 2005).

Nascimento et al. (2013) reassessed the taxonomic nomenclature
of the genus, based on the available biogeographic, karyological, and
molecular data, and recognized five species and three operational
taxonomic units (OTUs, acronym used, especially in phenetic system-
atics, to refer to terminal taxa in the universe delimited by an analysis,
whether individuals, populations, species or groups of species. Sokal &
Sneath, 1963). It can be defined by diverse criteria. An OTU can be a
terminal taxon in a phylogeny, a cluster in a multivariate morphomet-
ric statistical analysis or a group in a distance-based analysis. The term
OTU is commonly used to designate Thrichomys aff. laurentius, T. aff.

apereoides and T. aff. inermis because, despite their monophyly and

diagnosability, their naming and taxonomic rank remains contentious.
The species are T. apereoides (2n = 28, FN = 50), Thrichomys fosteri
(2n =34, FN = 64), T. inermis (2n =26, FN =48), T. laurentius
(2n =30, FN = 54), and T. pachyurus (2n = 30, FN = 56), and the
OTUs are T. aff. apereoides (2n = 28, FN = 52), T. aff. inermis (2n = 26,
FN = 48), and T. aff. laurentius (2n = 30, FN =54).

A number of contentious points have profound consequences for
the understanding of the diversification of the genus Thrichomys. Pes-
sba et al. (2015), based on diagnostic morphological characters, rede-
limited the distribution of T. apereoides, T. inermis, and T. laurentius, in
northeastern Brazil, primarily in the Caatinga biome. The distribution
of these three species overlap, creating putative sympatry zones.
However, Nascimento et al. (2013) argued that these species are
allopatric, and that the ancient course of the Sao Francisco River, the
third-largest river in South America, which bisects the Caatinga,
played a central role in the diversification of Thrichomys, together with
the effects of climate fluctuations in the mid-section of this river. Both
scenarios are possible, given that the diversification of the genus
dates back to at least the Miocene, allowing ample time for a complex
patchwork of dispersal, extinctions, vicariance, and secondary contact
events (see Nascimento et al., 2013, for a model).

Despite significant recent advances in systematic and their impor-
tance to ecological, evolutionary, and health aspects, the Thrichomys
genus lacks in morphological studies that aim to quantify and describe
its skull morphology differentiation. Based on a previous molecular phy-
logenetic study (Nascimento et al., 2013) that showed that these taxa
are monophyletic and have deep divergences of Pliocene origin, we
hypothesize that these differences also will be detectable in skull mor-
phology between the species T. apereoides, T. fosteri, and T. laurentius,
as well as the OTU T. aff. laurentius. The aim of the present study was
to demonstrate, through Geometric Morphometrics approaches, size,
and shape variations among Thrichomys skulls collected in Brazilian
Caatinga, Cerrado, and Pantanal biomes.

2 | MATERIAL AND METHODS

2.1 | Sample studied

We used a geometric morphometric approach to investigate Thrich-
omys specimens from Brazil representing four distinct taxonomic
units. These specimens have been karyotyped in a previous study, and
some were sequenced for the mitochondrial cytochrome b gene and
the nuclear B-fibrinogen intron seven (Nascimento et al., 2013). The
species were T. apereoides, from the state of Minas Gerais (Cerrado),
T. fosteri, from Mato Grosso do Sul (Pantanal), and T. laurentius, from
Ceara and Piaui, representing the Caatinga biome (Figure 1). The OTU
was T. aff. Laurentius, from Bahia (Caatinga). All the localities were well
outside the putative zones of sympatry identified by Pesséa et al.
(2015). These sympatry zones are termed as putative because
Nascimento et al. (2013) have contended their existence. In their
hypothesis all, species are allopatric. The taxonomic nomenclature
was based on Nascimento et al. (2013).

A total of 203 adult (identified by the complete eruption of the

third molar) specimens were collected from different wild populations
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FIGURE1 Map showing the localities from which the Thrichomys

specimens were collected, and their respective biomes

in the Caatinga, Cerrado, and Pantanal biomes. Specimen collection
was authorised by permanent licence SISBio/ICMBio number
13373-1, issued by the Chico Mendes Institute for the Conservation
of Biodiversity (ICMBio).

The animals were collected in Tomahawk live traps and euthanised
by an intra-cardiac injection of KCI following deep anaesthesia. These
procedures adhered to the guidelines of the American Society of Mam-
malogists for the use of wild mammals in research (Sikes & Gannon,
2011) and the guidelines for animal capture, handling, and care of the
Ethics Committee on the Use of Animals in Experiments of the Oswaldo
Cruz Institute (CEUA-IOC, numbers L-049/08 and LW81/12).

Our sample included 54 specimens of T. laurentius from two local-
ities, in the municipalities of Coronel José Dias (08°50'10.87" S,
42°29'48.20" W) and Sdo Raimundo Nonato (09°00'54.24" S,
42°41'45.34" W), in the Brazilian state of Piaui, and two other others,
Jaguaruana (4°49'54.55” S, 37°46'53.01” W) and Redencio
(4°13'25.94" S, 38°43'47.33" W), in Ceara. The T. fosteri specimens
(N = 104) were obtained from three localities in Mato Grosso do Sul,
in  Aquidauana (20°2829.71" S, 55°47'10.56” W), Corumba
(19°00'36.52" 'S, 57°39'16.73" W), and Fazenda
(19°03'37.82" S, 56°40'25.92" W). Nineteen T. apereoides specimens
were collected from Capitdo Andrade (19°04'13.02” S, 41°51'48.33"
W) in Minas Gerais, while 26 T. aff. laurentius specimens were
obtained from two sites in Bahia, in Caetité (14°03'45.97" S,
42°29'10.38” W) and Livramento de Nossa Senhora (13°38/20.24" S,
41°50'40.15” W). The specimens are currently deposited in the mam-

Nhumirim

mal collection of the Laboratory of the Biology and Parasitology of
Wild Mammal Reservoirs at the Oswaldo Cruz Institute (FIOCRUZ) in

Rio de Janeiro, Brazil.

2.2 | Image capture

We captured images of the dorsal and ventral views of the specimens'
skulls using a digital Canon EOS 400D/Rebel Xti SLR camera, fitted
with an 18 mm lens and fixed at 22.5 cm above the photographic
plane on a tripod. Shutter speed was 1/60 s, and the ISO was 400. A
scale bar was placed in the photographic plane to provide a measure-
ment parameter. As many of the specimens lacked the mandible, only

the skulls were analysed.

2.3 | Geometric morphometrics procedures

For the geometric morphometrics, 30 two-dimensional landmarks
were established in the dorsal view of the skull (Figure 2), and 33 land-
marks of homologous structures were established for the ventral view,
using the TPSDig 2.05 software (Rohlf, 2005). The landmarks were
defined following dos Reis et al. (2002a, 2002b), Nicola et al. (2003),
Cardini and O'Higgins (2005), and D'Anatro and Lessa (2006), and are
fully described in Table 1.

The analyses were run separately for the dorsal and ventral data.
For each dataset (dorsal or ventral), we ran intraspecific and interspe-
cific analyses of the four taxonomic units. The sample size of each
data set is given in Table 2. As no significant variation was found
between males and females, all the specimens of each taxonomic unit
were pooled for the analyses. We removed the effects of size, posi-
tion, and orientation through a Procrustes least-squares superimposi-
tion (Rivera & Claude, 2008; Rohlf & Slice, 1990), and ran a principal
component analysis (PCA) to verify the main trends of variation and
possible outliers (Jolliffe, 2002).

2.4 | Size and shape variation

Size differences among taxonomic units were tested based on the
Centroid Size values through anova using PAST version 3.08 (Hammer,
Harper, & Ryan, 2001). Shape (i.e., the Procrustes coordinates) was

FIGURE 2 Positions of the landmarks in the dorsal (D) and ventral
(V) views of the Thrichomys skull
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TABLE1 Definition of the landmarks analyzed in this study

Dorsal view:

1 Anterior extremity of the suture between the nasals;

2:18 Anteriormost point of the suture between the nasals and
premaxillary;

3:19 Suture between the premaxillary, maxillary, and frontal;

4:20 Suture between the nasal, frontal, and premaxillary;

5 Suture between the nasals and frontals;

6:21 Suture between the frontal and maxillary in the lachrymal
region;

7:22 Suture between the tip of the anterorbital jaw and
contour of the skull;

8:23 Point of maximum transverse width of the zygomatic
arch;

9:24 Point the suture between jugal and squamosal zygomatic
arch on the contour of the skull;

10:25 Tip of the posterior process of jugal;

11:26 Anteriormost point of the suture between the frontal and
squamosal;

12:27 Suture between the frontals and parietal;

13:28 Posteriormost point of the suture between the frontal
and squamosal;

14 Suture between frontal and parietal;

15 Suture between the parietal, occipital, and the squamosal
posterior process;

16:30 Suture between the squamosal, tympanic, and post-
tympanic mastoid process;

17 Posteriormost point of the occipital.

Ventral view:

1 Anterior extremity of the suture between the nasals;

2:21 Anterolateral extremity of the incisive alveolus;

3 Anteriormost point of the premaxillary in the incisive
foramen;

4:22 Suture between the premaxillary and maxillary in the
outline of the cranium (in the photographic plane);

5:23 Anteriormostpoint of the suture between premaxillary
and maxillary;

6 Suture between the vomerine portion of the premaxillary
and maxillary in the incisive foramen;

7:24 Intersection between the anterior end of the premolar
and maxillary;

8:25 Intersection between the posterior end of the third molar
and maxillary;

9 Anteriormost point of the mesopterigoyd fossa;

10:26 Most lateral point of the suture between the
presphenoid;

11:27 Suture between the maxillary and jugal;

12:28 Point of maximum width of the skull at zygomatic arch;

13:29 Tip of the process between the jugal and squamosal;

14:30 Suture between the squamosal, tympanic, and
alisphenoid;

15:31 Point where the suture between basioccipital and
basisphenoid connects with the tympanic bulla;

16:32 Suture between basisphenoid, basioccipital, and the
auditory bulla;

17 Anteriormost point of the foramen magnum;

18:33 Lateralmost point of the foramen magnum;

19 Posteriormost point on the inside edge of the occipital
condyle;

20 Posteriormost point of the occipital.

TABLE2 Sample size for the skull views of each taxonomic unity

Taxon Dorsal Ventral
T. aff. Laurentius 9 9
T. apereoides 19 20
T. fosteri 88 94
T. laurentius 27 30
Total 142 153

regressed on size (Centroid Size) to test the variation in shape related to
skull size. Differences among taxonomic units in skull shape were tested
with an anova, applied to the Procrustes distances (Procrustes anova).
The differences in shape between pairs of taxa were quantified, and
permutation tests were run using Procrustes distances with 1,000 per-
mutations. The Procrustes distance was selected for this analysis
because it is less sensitive to small sample size than the Mahalanobis
distance (Klingenberg, 2015).

The wireframes, used to describe the shape variation, and the
correct-classification percentages were assessed using a Discriminant
Function Analysis (DFA) with leave-one-out cross-validation among
six possible pairings. The correct-classification percentages of the Pro-
crustes distances were used to evaluate phenotypic divergence
among groups, as well as the correct classification of each specimen.

Neighbor-Joining phenograms, based on the Procrustes distances,
were produced to illustrate the differences in shape among the taxo-
nomic units. The neighbor-joining method is not a method of tree esti-
mation. It is a clustering algorithm applied to distance matrices. The
Procrustes distance matrix is the distance between shapes in shape
space, meaning that it summarizes the whole shape difference in a single
metric (which is one of the main advantages of using geometric morpho-
metric because this shape space has known mathematical properties and
can thus be used for statistical testing between shapes; Klingenberg,
2011). Geometric morphometrics analyses, Procrustes anova, DFA, wire-
frames were run in Morphol (Klingenberg, 2011) and part of the statisti-
cal analyses, neighbor-joining, in the R software (R Development Core
Team, 2016) with package ape (Paradis, Claude, & Strimmer, 2004).

3 | RESULTS

The analysis of the variation in size among the taxonomic units found
no significant pattern for either the dorsal (F = 1.72, p = 0.1660) or
ventral (F = 2.38, p = 0.07) views. The regression of the Procrustes
coordinates on Centroid Size indicated a significant influence of skull
size on the shape in both views (dorsal—p < 0.0001 and ventral—
p < 0.0001) and high percentages of prediction were obtained (dorsal—
total sums of squares = 0.353; Predicted = 20.8% and ventral—total
sums of squares = 0.348; Predicted = 23.65%). The anova of the Pro-
crustes distances of the skull found significant shape variation in both
dorsal (F = 4.06, p < 0.0001) and ventral (F = 7.37, p < 0.0001) views.
The pairwise permutation tests for the Procrustes distances of skull
shape between taxa were also highly significant (p < 0.0001) for both
dorsal and ventral datasets (Table 3).

The first two axes of the PCA for the dorsal view together
explained 44.08% of the variation in shape (PC1 = 28.64%; PC2 =
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TABLE 3 Pairwise Procrustes distances between taxa obtained from
geometric morphometric analysis according to the skull views

Procrustes dorsal distances

T. aff. Laurentius T. apereoides T. fosteri
T. apereoides 0.0324
T. fosteri 0.0395 0.0264
T. laurentius 0.0274 0.0197 0.0216
Procrustes ventral distances

T. aff. laurentius T. apereoides T. fosteri
T. apereoides 0.0392
T. fosteri 0.0368 0.0274
T. laurentius 0.0339 0.0384 0.0318

The higher distances are highlighted in bold.

15.43%; Supporting Information). For the ventral view, the first
two axes summarised 44.68% of the variation in shape change
(PC1 = 33.43; PC2 = 11.25; Eigenvalues and factor loadings in
Supporting Information). In the plot of these two first axes (for both
dorsal and ventral views), most taxonomic units clustered near the
origin of each axis (Figure 3).

The pairwise Procrustes distances (Table 3) from the dorsal data set
indicated that T. aff. laurentius was distinct from the other taxa, with the
greatest distance being found between T. aff. laurentius and T. fosteri,
and the second-greatest distance between T. aff. laurentius and
T. apereoides, while the smallest distance was between T. apereoides and
T. laurentius. In the case of the ventral dataset, by contrast, the greatest
distance was found between T. aff. laurentius and T. apereoides, and the
second-greatest distance was between T. apereoides and T. laurentius,
while the shortest distance was between T. apereoides and T. fosteri.

One important finding of this analysis was the confirmation that
T. aff. laurentius is distinct from T. laurentius. While the skull shape of
the other taxa varied considerably, the distances among them, as sum-
marized by the Neighbor-Joining (NJ) clustering diagrams (Figure 4),
also showed that T. aff. laurentius was the most divergent taxon, based
on the dorsal-view data set, with T. apereoides as a sister taxon. In the
ventral-view dataset, T. apereoides was the most divergent taxon, with
T. laurentius as its sister taxon.

In the discriminant function analysis (DFA) of the dorsal-view data
set, the scores of correct cross-classification after the allocation of the
groups, were 66% and 84% for the T. aff. laurentius and T. apereoides
pairing, respectively, and 78% and 86% for the T. apereoides and
T. fosteri pairing, respectively (Table 4). All the values were significant
(b < 0.05). The cross-validation of the ventral-view database produced
percentages of 88% and 100% for the T. aff. laurentius and
T. apereoides pair, respectively, and 90% and 93% for the T. apereoides
and T. laurentius pair. All the values were significant (p < 0.001).

In the DFA wireframes for the dorsal view, the greatest differ-
ences in shape were found between T. aff. laurentius and T. fosteri, in
the shape at the anterior and medial cranial regions, with T. aff. lauren-
tius having more elongated nasal features, expanded parietals and,
consequently, a wider interparietal (Figure 5). The T. fosteri skull has
relatively broader zygomatic arches, in contrast with the neurocranial
region, not only in comparison with T. aff. laurentius but also with all

the other pairings analysed. The most similar dorsal views were found
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FIGURE 3 Scatterplots of the first pair of principal components (PC1
vs. PC2) for the dorsal and ventral skull views

between T. apereoides and T. laurentius. All the other four pairings pre-
sented differences at both ends of the zygomatic arch and even in the
relative expansion of the neurocranium between the parietal, occipital,

T. fosteri T. apereoides

T. laurentius

T. laurentius

T. apereoides

T. fosteri

T. aff laurentius

0.005 T. aff laurentius

FIGURE4 Neighbor-joining phenogram based on the Procrustes
distances between taxa derived from the dorsal (a) and ventral
(b) datasets
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TABLE4 Correct classification percentages and p values for the
permutation tests (1,000 resampling repeats) of the DFA cross-
validation of the Procrustes distances in the intertaxon analyses

Procrustes distance Cross-validation

Skullview permutation test (%) p-values

Dorsal T. aff. laurentius X T. apereoides 66-84 <0.001
T. aff. laurentiusx T. fosteri 77-93 0.0010
T. aff. laurentius X T. laurentius ~ 44-85 0.0290
T. apereoidesX T. fosteri 78-86 <0.001
T. apereoides X T. laurentius 57-51 0.0120
T. fosteri X T. laurentius 84-77 0.0010

Ventral T. aff. laurentius X T. apereoides 88-100 <0.001
T. aff. laurentiusx T. fosteri 66-91 <0.001
T. aff. laurentius X T. laurentius ~ 66-82 0.0090
T. apereoidesX T. fosteri 90-93 <0.001
T. apereoides X T. laurentius 80-83 <0.001
T. fosteri X T. laurentius 93-83 <0.001

and the squamosal posterior process, and the suture between the
squamosal, tympanic, and the post-tympanic mastoid process.

In ventral view, the most divergent pairing was T. aff. laurentius
and T. apereoides (Figure 6). The skull of T. aff. laurentius has a rela-
tively wide maxillary and basicranial/alisphenoid region, and a rela-
tively large foramen magnum compared with T. apereoides. The most
similar cranial forms in the ventral view were between T. aff. laurentius
and T. laurentius, where only a relative expansion of the tympanic and
zygomatic arch regions of T. aff. laurentius was observed in relation to

T. laurentius.

4 | DISCUSSION

We characterized morphological differences based on the geometric

morphometrics of the skull of four Thrichomys lineages, for which

(a)

wiLey [T

cytogenetic and genetic data are also available. Our study established
a quantitative reference based on the morphological variation in well-
separated allopatric localities, which identified significant cranial
divergence among T. apereoides, T. fosteri, T. laurentius, and T. aff.
laurentius.

The variation in the shape of the premaxillary and incisive foram-
ina, hamular processes, anterior limit of the mesopterygoid fossa, and
the palate are all morphological traits used to discriminate Thrichomys
species (Neves & Pessda, 2011; Pessoa et al., 2015). The deformations
represented by the wireframes in our analyses revealed significant
variation in the incisive foramina and mesopterygoid fossae among
T. apereoides, T. fosteri, T. laurentius, and T. aff. laurentius. In addition
to these differences, there are changes in the zygomatic arch and
infraorbital foramina, which are insertion points for the adduction
muscles of the mandible. Pessda et al. (2015) concluded that T. fosteri
(i.e., T. pachyurus, sensu Pesséa et al., 2015) has the strongest skull.
Our results indicated that this characteristic is due to a relatively
wider opening of the incisive foramen, with wider angles, relative to
the sagittal plane, a relatively longer and broader rostrum, and a more
squarish braincase in comparison with T. apereoides, T. laurentius, and,
to a lesser extent, to T. aff. laurentius. In the taxonomic units analysed,
T. aff. laurentius had the incisive foramen with the narrowest opening.

We also observed minor variation in the supraorbital margin
(Figure 5, Landmarks 8 and 15), which is always crested, and extends
to the suture between the frontal and squamosal, in the width of the
jugal (Figure 4, Landmarks 9 and 11), which presents transverse ridges
and a pointed process in its lower portion, and in the vomer, which is
always visible in the ventral view (Figure 5, Landmarks 9 and 11).
Neves and Pessba (2011) identified a pronounced constriction in the
suture between the maxilla and premaxilla in the incisive foramen of
T. fosteri (which they classified as T. pachyurus), while this structure is
absent in T. laurentius. These authors also described the mesoptery-
goid fossa of T. fosteri as U-shaped and that of T. laurentius as
V-shaped. Our results indicated that the U-shaped mesopterygoid
fossa of T. fosteri is related to the laterally widened opening, while the

FIGURE 5 Shape changes inferred from the results of the DFA for each pairwise comparison in the dorsal view. a: T. aff. laurentius
vs. T. apereoides; b: T. aff. laurentius vs. T. fosteri; c: T. aff. laurentius vs. T. laurentius; d: T. apereoides vs. T. fosteri; e: T. apereoides vs. T. laurentius; f:
T. fosteri vs. T. laurentius. The black line represents the first and the grey line, the second species. The scale factor was set at 2.0
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FIGURE 6 Shape changes inferred from the results of the DFA for each pairwise comparison in the ventral view. a: T. aff. laurentius
vs. T. apereoides; b: T. aff. laurentius vs. T. fosteri; c: T. aff. laurentius vs. T. laurentius; d: T. apereoides vs. T. fosteri; e: T. apereoides vs. T. laurentius; f:
T. fosteri vs. T. laurentius. The black line represents the first and the grey line, the second species. The scale factor was set at 2.0

V-shaped fossa of T. laurentius is related to a laterally narrowed open-
ing (Figure 6, Landmarks 9, 10, and 26).

While a relative wealth of data is available on the morphology,
cytogenetics, molecular phylogenetics, and phylogeography of Thrich-
omys, as well as its parasitology, physiology, and reproduction, the tax-
onomic diversity of the genus is still poorly understood and the
subject of ample debate. The exact number of Thrichomys species is
still unclear. A number of different arrangements have been proposed
over the past few decades, but none has been considered conclusive.

The observations made by Nascimento et al. (2013) and Pess6a
et al. (2015) use complementary datasets, but they are yet to be com-
bined systematically in a taxonomic revision. While there is a degree
of congruence in the taxonomic units, the principal discrepancies
point to the presence of sympatric or allopatric taxa, which modifies
profoundly the interpretation of the diversification process. This is
especially important because few other taxa have this spatiotemporal
pattern of diversification.

The most basal divergence within the genus was estimated to
have occurred in the Late Miocene, which corresponds to an old
mammalian lineage in the Neotropics (Rull, 2008), especially for small-
sized mammals. Other lineages diverged in the Plio-Pleistocene
(Nascimento et al., 2013; but see Vilela R do, 2010, for different esti-
mates). Acording to Nascimento et al. (2013), T. fosteri diverged in the
Late Miocene, T. laurentius diverged in the Late Pliocene, whereas
T. apereoides and T. aff. laurentius diverged in the Early Pleistocene.

These sequences of diversification processes provide unique
insights into the mechanisms of speciation, combining vicariance and
dispersion, operating within those Neotropical biomes in the pre-
Pleistocene. Inferences on the diversification of such biomes within
this timeframe are still scarce (but see Almeida, Bonvicino, &
Cordeiro-Estrela, 2007). The characterization of lineages or OTUs is
an important first step towards the compilation of models of diversifi-
cation for the genus Thrichomys.

While Thrichomys species share similar karyotypes, Nascimento

et al. (2013) concluded that T. laurentius and T. aff. laurentius

constitute independent reciprocally monophyletic lineages. In addi-
tion, Vilela R do (2005) described a slight different karyotype
(2n = 30, FN = 56) in specimens from southeastern Bahia, which
formed a clade with T. aff. laurentius. Our results also indicate major
differences in cranial shape and size between these taxa.

While Woods and Kilpatrick (2005) did not recognise T. laurentius
as a valid species, Borodin et al. (2006) demonstrated that the male
hybrids of T. apereoides with T. laurentius were not fertile, indicating
postzygotic reproductive isolation. Our results also revealed morpho-
logical differences in the skulls of T. apereoides, T. fosteri, T. laurentius,
and T. aff. laurentius, which further supports the recognition of
T. laurentius as a valid species, given the role of the skull in mammalian
systematics (Fernandes, Fornel, Cordeiro-Estrela, & de Freitas, 2009;
Hanken & Thorogood, 1993; Voss, Marcus, & Escalante, 1990). The
phylogenetic analyses of Nascimento et al. (2013) also indicate T. aff.
laurentius, T. apereoides, and T. laurentius are relatively closely-related,
with T. fosteri being more distantly related. This was supported by our
analysis of the dorsal view, but not the ventral view of the specimens,
although both views supported the separation of T. aff. laurentius and
T. laurentius.

Pineda-Munoz and Alroy (2014) proposed a new set of criteria
for the classification of the diets of terrestrial mammals, in which a
species is a “generalist” when no one food item accounts for more
than 50% of the diet, and a “specialist” when one item surpasses 50%
of the diet. Other items that contribute 20-50% of food items are also
used to classify the diet. Based on these criteria, the Thrichomys diets
can be classified as insectivore, herbivore, granivore or frugivore,
depending on the analysis (i.e., faecal samples, stomach contents), the
species, biome, or season.

Punarés feed mainly on seeds, fruits, and cacti (Streilein, 1982),
and are often classified as herbivore-frugivores (Mares, Ernest, & Get-
tinger, 1986), frugivore-herbivore grazers (Paglia et al., 2012), or
frugivore-granivore-insectivores (Marinho-Filho, Rodrigues, & Juarez,
2002). Based on an analysis of faecal specimens, Lessa and Costa

(2009) concluded that arthropods, in particular hymenopterans, are a
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major source of nutrients for T. apereoides and that this species is an
insectivore that also consumes fruits and other plant parts, in varying
proportions, depending on the season.

As feeding habits vary over time and in space, and as the portion
of the skull that undergoes the highest stress levels in rodents is the
zygomatic arch (Cox et al., 2012; Cox, Kirkham, & Herrel, 2013), the
morphological variation observed in this feature among the four taxo-
nomic units analysed in the present study may be associated with dif-
ferences in feeding habits. However, a recent study of T. fosteri,
T. laurentius, and T. aff. laurentius under controlled laboratory condi-
tions (Finotti et al., 2015) found no significant variation in feeding
preferences that could be associated systematically with the condi-
tions found in the different environments in which these taxa occur.
The authors thus concluded that speciation in this genus is likely to be
more closely related to vicariance than to ecological factors.

Given this evidence, we conclude that the variation in diet
observed in different Thrichomys species does not reflect any special-
ized feeding behavior, but rather the adaptation of dietary generalists
to a wide range of habitats distributed over a vast area of open vege-
tation, which is often unpredictable and sometimes inhospitable. In
this case, some of the variation in cranial morphological, we observed
in distinct populations of Thrichomys (e.g., expansion of the zygomatic
arch) may be more closely related to epigenetic responses to the vari-
ation in resource availability, rather than evolutionary processes. Ban-
douk et al. (1996) provide an important insight here, with evidence
that directional selection influences the phenotypes of a Thrichomys
laurentius population from Bodocd, in the state of Pernambuco, as
well as in other populations of both Thrichomys laurentius and Thrich-
omys inermis. Further studies, focusing on the phenotypic plasticity of
Thrichomys, may provide a more conclusive understanding of these
processes.

Finally, it is worth noting the importance of the contribution of
the morphometric studies of the Thrichomys skull and jaw from around
the turn of the century (Bandouk et al., 1996; Bandouk & Reis, 1995;
dos Reis et al., 2002a, 2002b; Duarte et al., 2000; Monteiro et al.,
1999, 2003). However, most of these studies focused on distribution
gradients in a single species, which, as we now know, often involved
two or more species.

This is the first morphometric study to approach Thrichomys as a
nonmonospecific genus and was successful in demonstrating the dif-
ferent cranial forms between its species. Thus, validating previous
studies and emphasizing the necessity of studying other species of
this genus not contemplated here and the importance of Geometric

Morphometrics in discriminating species.
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Echimyid rodents in Brazilian zoological
collections and the importance of preserving
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Abstract: This essay was inspired by a peculiar situation. In the context of a larger work, which would not be within the scope
of this special volume by the BJM, on Neotropical Mammals in Zoological Collections, we visited five Brazilian collections
housing echimyid rodents to conduct a study relating scapula and humerus morphometry with locomotor habits. During our
visits, we found a large number of specimens with absent post-cranium or in a poor state of conservation, compromising
our sampling and hindering our work. As a result, we observed that the scapulae accounted for only 36% and the humeri
for only 34% of the total skulls present in the surveyed mammal collections. We, therefore, advert all fellow zoologists to
the importance of preserving postcranial structures for deposit in zoological collections.

Keywords: Biodiversity; Museums; Neotropical; Postcranium; Rodentia.

RESUMO: Roedores equimiideos em colegdes zooldgicas brasileiras e a importancia da preservagdo das estruturas pos-
cranianas. Este ensaio foi inspirado por uma situagdo peculiar. No contexto de um trabalho maior, que ndo estaria no
escopo deste volume especial do BJM, sobre Mamiferos Neotropicais em ColegGes Zooldgicas, visitamos cinco colegdes
brasileiras que abrigam roedores equimiideos para realizar um estudo relacionando a morfometria da escapula e do Umero
com os habitos locomotores. Durante nossas visitas, encontramos grande nimero de exemplares com pds-cranio ausente
ou em mau estado de conservagdo, comprometendo nossa amostragem e dificultando nosso trabalho. Como resultado,
observamos que as escapulas representaram apenas 36% e os Umeros apenas 34% do total de cranios presentes nas
colegdes de mamiferos pesquisadas. Portanto, alertamos todos os colegas zodlogos para a importancia de preservar as
estruturas pds-cranianas para depdsito em colegGes zooldgicas.

ENSAIOS

Palavras-Chave: Biodiversidade; Museus; Neotropical; Pds-cranio; Rodentia.

The scientific collections

Scientific collections are fundamental for new
taxa description since, to define a taxon and establish
a name, the type specimen must be deposited in one of
such institutions. These specimens link the name of the
species and are also essential as tools for studies of bio-
diversity surveys, so that they help in the identification,
based on the comparison between individuals collected
in the field and those deposited in properly organized
and structured scientific collections (Papavero, 1994).

Vertebrate collections are the largest and most
complete databases of basic data and metadata on ma-
rine, estuarine, freshwater, and terrestrial fauna (Pru-
dente et al., 2005). Additionally, with the advent of the
molecular revolution, the collections came to represent
genetic banks where tissue samples, essential for mo-
lecular biology and biotechnology studies, can be stored
(Prudente et al., 2005).

In the last 15 years, there has been an increase in
the rate of new vertebrate species descriptions, indicat-
ing that there has been an advance in specialized human
resources, such as taxonomists and active systematists
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ISSN on-line: 2764-0590

(Sousa, 2018). However, these data indicate that there
is still a gap in the knowledge of the vertebrate fauna in
Brazil (Percequilo & Gregorin, 2021; Sousa, 2018; Zaher
& Young, 2003).

The mammal collections

It is estimated that there are about 26 million spec-
imens among vertebrates and invertebrates deposited
in Brazilian collections, thus being the largest Neotrop-
ical collection in the world. Brazil has the greatest ver-
tebrate biodiversity in the world, with approximately 9
thousand species (ICMBio & MMA, 2018), of which 762
are mammals (Abreu-Jr et al., 2021).

The historical lack of initiative in maintaining a
national register of scientific collections had made it
extremely difficult to draw an effective overview of the
situation of Brazilian collections (Zaher & Young, 2003).
There have been several efforts for the registration of
biological collections, such as SISBBr (https://www.sibbr.
gov.br) and SISGEN, or portals for data availability man-
aged by the researchers themselves, such as SpeciesLink
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Table 1: The number of specimens observed for skull, scapula, and hu-
merus, of each echimyid genus, in each collection visited

LABPMR MN/UFR} MPEG MZUSP UFPB Total

Callistomys 1 1 2
Carterodon 2 2
Clyomys 38 36 12 5 91
Dactylomys 3 4 5 9 21
Echimys 1 6 3 10 20
Euryzygomatomys 22 31 53
Isothrix 7 10 5 1 23
Kannabateomys 2 19 25 46
Lonchothrix 2 4 2 1 9
Makalata 1 24 1 19 16 61
Mesomys 14 4 27 3 48
Myocastor 6 4 2 12
Phyllomys 140 16 34 1 191
Proechimys 160 384 276 72 52 944
Thrichomys 67 176 1 24 83 351
Toromys 17 14 31
Trinomys 34 412 70 1 517
TOTAL 319 1257 350 323 173 2422

Note: LABPMR: Laboratory of Biology and Parasitology of Reservoir
Wild Mammals (IOC/Fiocruz); MN/UFRJ: National Museum of the
Federal University of Rio de Janeiro; MPEG: Museu Paranaense Emilio
Goeldi; UFPB: Federal University of Paraiba; and MZUSP: Museum of
Zoology of the University of Sdo Paulo; Numbers do not account for all
specimens in the collections.

and Taxonline Network. There have also been some
setbacks, such as the revocation of the chamber that
discussed in the National Biodiversity Commission
(CONABIO), the National Policy on Biological Collections
(CONABIO Deliberation No. 64, of May 29, 2018).

In Brazil, there are currently three large collections
dedicated to mammals, which are associated with three
natural history museums, namely: Museu Nacional da
Universidade Federal do Rio de Janeiro (MN/UFRJ), Mu-
seu Paraense Emilio Goeldi (MPEG), and Museu de Zoo-
logia da Universidade de Sdo Paulo (MZUSP). These three
institutions house large and representative collections
with a structure that is fully adequate for their function-
ing (Prudente et al., 2005). There are also smaller collec-
tions such as the mammal collection of the Laboratdrio
de Biologia e Parasitologia de Mamiferos Silvestres Res-
ervatérios do Instituto Oswaldo Cruz (I0OC/FIOCRUZ) and
some linked to (mainly) public universities, such as the
Colecdo de Mamiferos do Departamento de Sistematica
e Ecologia da Universidade Federal da (UFPB), these two
were chosen because they are known for also preserving
the post-skull of their specimens. We visited the mam-
mal collections of all the institutions cited above in the
context of a broader work to capture digital images of
skull, scapula, and humerus of echimyids (Table 1), and
listed all the specimens observed (Appendix S1).

The Family Echimyidae
Belonging to the rodent suborder Hystricognathi,

the parvorder Caviomorpha includes 246 species (Oje-
da et al., 2015). Although comprising only a tenth of all
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living rodent species, caviomorphs exhibit a high ana-
tomical and ecological diversity, divided into nine fami-
lies (Courcelle et al., 2019; Patton et al., 2015; Upham &
Patterson, 2015). Among all hystricognath rodents, the
family Echimyidae is the most taxonomically, ecologi-
cally, and morphologically diverse and has fossils recog-
nized from the Oligocene in Bolivia, about 25.6 million
years ago (Kay et al., 1998; Vucetich et al., 1999). This
group exhibits great diversity of behavioral, habitat,
morphological, physiological, and reproductive strate-
gies (Carvalhaes et al., 2015; Emmons et al., 2015; Fabre
et al., 2013; Galewski et al., 2005; Mares & Ojeda, 1982;
Netto & Tavares, 2021; Streilein, 1982a, 1982b, 1982c).

The family Echimyidae encompass the most spe-
cialized forms, including strikingly different habits, such
as arboreal (genera Callistomys Emmons & Vucetich,
1998; Dactylomys Geoffroy St.-Hilaire, 1838; Diplomys
Thomas, 1916; Echimys Cuvier, 1809; Isothrix \Wagner,
1845; Kannabateomys Jentink, 1891; Lonchothrix Thom-
as, 1920; Makalata Husson, 1978; Mesomys WWagner,
1845; Olallamys Emmons, 1988; Pattonomys Emmons,
2005; Phyllomys Lund, 1839; Santamartamys Emmons,
2005; and Toromys lack-Ximenes, de Vivo & Percequil-
lo 2005), terrestrial (genera Hoplomys Allen, 1908;
Thrichomys Trouessart, 1880; Trinomys Thomas, 1921;
and Proechimys Allen, 1899), semiaquatic (genus Myo-
castor Kerr, 1792), and semifossorial (genera Carterodon
Waterhouse, 1848; Clyomys Thomas, 1916; and Euryz-
ygomatomys Goeldi, 1901) (Elissamburu & Vizcaino,
2004; Fabre et al., 2013; Galewski et al., 2005).

The taxonomy of echimyids is confusing and, de-
spite several important revisions of specific groups (e.g.,
Braggio & Bonvicino, 2004; Emmons, 2005; Emmons
et al., 2015; Emmons & Fabre, 2018; Lara & Patton,
2000; Leite, 2003; Nascimento et al., 2013; Patton et al.,
2000; Tavares & PessOa, 2010), large gaps in systemat-
ic studies remain, especially at intrageneric levels (Loss,
2014). Although three living Echimyidae subfamilies are
traditionally recognized: Eumysopinae, Echimyinae, and
Dactylomyinae (Woods & Kilpatrick, 2005), phylogenet-
ic studies with both molecular and morphological data
do not recover the first two subfamilies as monophylet-
ic (Alvarez et al., 2017; Courcelle et al., 2019; Emmons,
2005; Olivares & Verzi, 2014; Verzi et al., 2015). More-
over, other caviomorph genera traditionally allocated to
their own families, such as Myocastoridae and Capromy-
idae, have been recovered within the family Echimyidae
(Courcelle et al., 2019; Fabre et al., 2013; Galewski et al.,
2005).

Several studies on locomotion in rodents have
been carried out to characterize the phenotypic changes
present in gait (Bellardita & Kiehn, 2015), speed (Bat-
ka et al., 2014), and muscle strength among young and
adult rodents (Horner et al., 2011), as well as of differ-
ent locomotor habits: arboreal (Schmidt & Ficher, 2010;
Upham et al., 2013), terrestrial (Weisbecker & Schmidt,
2007), scansorial (Morgan & Alvarez, 2013), semi-fos-
sorial, and fossorial (Fernandez, 2000; Steiner-Souza
et al., 2010). Some studies use rodent locomotion as
tools for understanding diseases such as Huntington'’s,
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Figure 1: A. The number of echimyid genera observed for each locomotor habit. B. The number of specimens observed for each locomotor habit.

amyotrophic lateral sclerosis, and Parkinson’s (Gelden-
huys et al., 2015; Hampton & Amende, 2009; Mancuso
et al., 2009) and the genes involved in these alterations
(Bothe et al., 2004; Crone et al., 2009).

The ecomorphological diversity of hystricognath ro-
dents is particularly interesting for comparative studies
exploring interactions between functionality and evolu-
tionary trends in the skull and throughout the postcra-
nial region. Despite this diversity, the appendicular skel-
eton is conserved in rodents and does not show a clear
change in the shape of long bones or digit reduction, as
seen in artiodactyls and perissodactyls (Elissamburu &
Vizcaino, 2004). Thus, the importance of understanding
the ecomorphological habits of rodents, associated with
molecular and morphological data, in a phylogenetic
context (Galewski et al., 2005; Morgan & Alvarez, 2013;
Tavares & Pess6a, 2020). However, there is a great dis-
parity of representativeness of different locomotor hab-
its of echimyids in scientific collections. Although most
echimyid genera are arboreal, terrestrial echimyids are
numerically more represented (Figure 1).

The importance of postcranial structures

The lack of postcranial structures is noticeable
compared to cranial structures in vertebrate zoologi-
cal collections. This is mainly due to the greater inter-
est given to cranial structures. This issue is visible in all
works carried out with postcranial structures (Candela &
Picasso, 2008; Ejzykowicz, 2011; Weisbecker & Schmid,
2007). We presume that postcranial skeletons are scarce
in collections due to past methods, that preserved only
the skull and taxidermized skin of animals, as these two
structures were understood to be sufficient for tax-
onomic studies, in addition to occupying less space in
drawers and being more easily preserved.

Information is scarce due to rare skeletons in mu-
seum collections (Weisbecker & Schmid, 2007), as the
presence of such structures helps to elucidate problems
such as pattern and progression of growth in skeletal

maturation (Rissech & Black, 2007). There are still some
structures, such as the scapula, which have both dermal
and endochondral elements (Hubler et al., 2010), which
hold promise for clarifying taxonomic uncertainties
(Ejzykowicz, 2011; Rissech & Black, 2007).

Candela and Picasso (2008), already warned of the
lack of functional studies with postcranial structures,
and those already carried out explored only taxa of a
certain suborder (Elissamburu & Vizcaino, 2004; Ro-
cha-Barbosa et al., 2005). Concerning echimyids, which
in turn exhibit a much greater diversity of species than
the other caviomorph families, this family should have
a much larger postcranial sampling. However, for some
genera, for example, Echimys and Toromys, these struc-
tures are absent, hindering interspecific and intraspecif-
ic morphological studies involving these genera, as well
as the family Echimyidae as a whole.

Some collections can improve access to general
data on rodents that are archived as spreadsheets. And
in some collections, in addition to not being accessible
over the internet, their databases lack important data
related to deposited specimens, such as biometric data,
sex, and gazetteers of specimens. Another difficulty that
could be observed is the poor condition of conservation
in which some structures are found, especially the scap-
ulae and humeri that were often broken (Figure 2) or
with the presence of muscle tissue still attached, occa-
sionally making them unusable.

This essay aimed to stimulate discussion about
a problem that emerged during a larger study, which
would not be within the scope of this special volume
by the BJM, on Neotropical Mammals in Zoological Col-
lections. For this sole purpose, we tried to quantify and
characterize the collections we visited with a focus on
postcranial structures of Brazilian echimyids. With this,
we would like to draw the attention of curators to the
need to disclose more information about the “type of
preparation” of the specimens. Even in collections that
already have this information, much of the post-skull is
as “partial skeleton” in their databases, which may be
a single vertebra and not have humeri or scapulae for
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Figure 2: Postcranial structures observed during our museum visits. A) MPEG 28358 Proechimys brevicauda scapula; B) MPEG 12757 Trinomys sp. scap-
ula, arrow indicates broken scapula spine; C) LBCE 13460 Proechimys roberti humerus; D) MZUSP 28378 Trinomys iheringi humerus, arrow indicates

broken deltoid tuberosity.

some specimens. We suggest the adoption of new cura-
tion standards, such as improving the indication of the
type of preparation, etc.

Searching into the CAPES publications portal
(https://www-periodicos-capes-gov-br.ezl.periodicos.
capes.gov.br) (accessed 11.23.21), we found 961 general
articles on caviomorphs, published from 1970 to 2021.
Most papers focused on evolution (64%), morphology
(63%), ecology (50%), behavior (45%), genetics (44%),
and phylogeny (43%) of caviomorphs (Appendix S2).
The same search into the PubMed (https://pubmed.
ncbi.nim.nih.gov) (accessed 11.23.21) resulted in 85 ar-
ticles on Caviomorpha. Similarly, most papers focused
on skull (58%), evolution (56%), morphology (47%),
phylogeny (40%), behavior (38%), and genetics (36%) of
caviomorphs (Appendix S2). Authorships in these stud-
ies are mostly collaborations between South American
researchers from different centers on the continent,
without an impressive contribution from North Ameri-
can or global authors. We found a considerable disparity
in availability between cranial and postcranial structures
(Table 2). Based on the samples found in the collections
that we visited, it was possible to infer that this disparity
is, in part, due to a lack of specimens with the complete

Carvalhaes JG et al.: Echimyidae and the need for post-skull maintenance

skeleton. When a specimen is prepared for “total/com-
plete skeleton”, it means that for the most part, internal
organs, musculature, and feet/pads and the skin of the

Table 2: The number of samples of structures in good condition (skull,
scapula, and humerus), observed for each echimyid genus, in all collec-
tions visited, showing the bias towards the skull.

SKULL SCAPULA HUMERUS

Callistomys 2 1 1
Carterodon 0 1 1
Clyomys 86 43 41
Dactylomys 16 3 5
Echimys 18 0 0
Euryzygomatomys 39 3 6
Isothrix 14 4 3
Kannabateomys 43 6 6
Lonchothrix 8 1 1
Makalata 49 3 5
Mesomys 44 14 14
Myocastor 9 2 2
Phyllomys 138 4 4
Proechimys 878 264 260
Thrichomys 331 230 233
Toromys 28 0 0
Trinomys 495 209 170
TOTAL 2198 788 752
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digits will be lost. This makes other studies such as CT
scan, stomach content analysis, endoparasites, etc. un-
feasible. There is always a trade-off, and a percentage
of individuals, including both sexes, should be kept for
this preparation. We would like, thus, to emphasize the
urgent need for greater and more careful preservation
of post-skull in vertebrate zoological collections.
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Appendix S1: List containing repository, collection id,
genus, species, condition of structures (skull, scapu-
la, and humerus), sex, locality, municipality, state, and
country of all the specimens observed in the collections
that we visited. D: damaged; NA: not available; X: good
condition.

Appendix S2: Results of search queries into CAPES pub-
lications portal (https://www-periodicos-capes-gov-br.
ezl.periodicos.capes.gov.br) (accessed 11.23.21) and
PubMed (https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov) (accessed
11.23.21) for “Caviomorpha” and other keywords.
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Abstract: Since 1984, the Laboratory of Biology and Parasitology of Reservoir Wild Mammals (LABPMR) has been
establishing a scientific collection, intending to carry out studies on taxonomy, biogeography, and ecology of mammals
in Brazil, aiming to understand their role in zoonotic agents transmission cycles. In this context, the LABPMR also acts as
a reference laboratory for the Ministry of Health, providing taxonomic reports of species involved in transmission cycles,
based on integrative taxonomy (morphological/morphometric, karyotypic, and molecular analyses). The objective of this
work was to offer an overview of the LABPMR Mammal Collection, including its taxonomic and geographic scope, and
an account of the research carried out. Over the years, we have collected approximately 18 thousand specimens in all
biomes and regions of Brazil, with a large part being deposited in the LABPMR collection. The collection consists mainly
of the orders Rodentia and Didelphimorphia, but Carnivora, Chiroptera, Cingulata, Lagomorpha, and Primates are also
represented. The collection consists of dry skins and skeletons and fluid-preserved specimens (11,818 specimens), tissues
(12 thousand samples), and cell suspensions (four thousand samples). Our database also contains information on zoonotic
agents associated with these specimens. Based on taxonomic, biogeographic, and host-parasite relationships, the collection
was established and fostered studies on mammalian hosts of Trypanosoma cruzi, Leishmania spp., Orthohantavirus,
Mammarenavirus, Schistosoma mansoni, and multi-host bacteria. Data generated enabled the solution of complex issues
in the study of zoonoses and served as a subsidy for public health policies and eco-epidemiological surveillance of zoonoses
in different regions of Brazil.

Key-Words: Biodiversity; Biorepositories; One Health, Pathogen surveillance.

Resumo: A Cole¢do Mastozooldgica do Laboratério de Biologia e Parasitologia de Mamiferos Silvestres Reservatérios
— Fundagdo Oswaldo Cruz. Desde 1984, o Laboratério de Biologia e Parasitologia de Mamiferos Silvestres Reservatérios
(LABPMR) vem estabelecendo uma colegdo cientifica, visando realizar estudos sobre taxonomia, biogeografia e ecologia de
mamiferos no Brasil, e compreender sua participagdo em ciclos de transmissdo de agentes causadores de zoonoses. Neste
contexto, o LABPMR atua também como laboratério de referéncia para o Ministério da Saude, fornecendo certificados de
identificagdo taxondmica de espécies envolvidas nos ciclos de transmissdo, baseados em taxonomia integrativa (analises
morfolédgicas/morfométricas, cariotipicas e moleculares). O objetivo deste trabalho foi apresentar a Colegdo de Mamiferos
do LABPMR, incluindo sua abrangéncia taxondmica e geografica e um histdrico de pesquisas realizadas. Ao longo dos anos,
coletamos cerca de 18000 espécimes em todos os biomas e regides do Brasil, grande parte depositados na propria colegdo
do LABPMR. A colegdo é constituida majoritariamente pelas ordens Rodentia e Didelphimorphia, mas Carnivora, Chiroptera,
Cingulata, Lagomorpha e Primates também estdo representadas. O acervo é composto por peles e esqueletos e espécimes
em meio liquido (11.818 espécimes), tecidos (12000 amostras) e células em suspensdo (4000 amostras). Nosso banco de
dados conta ainda com informag&es dos agentes zoondticos associados a estes espécimes. A partir de estudos taxondmicos,
biogeograficos e das relagSes parasito-hospedeiro, a colegdo foi estabelecida e fomentou estudos sobre mamiferos
hospedeiros de Trypanosoma cruzi, Leishmania spp., Orthohantavirus, Mammarenavirus, Schistosoma mansoni e bactérias
multi-hospedeiras. Dados gerados possibilitaram a solugdo de questdes complexas no estudo de zoonoses e serviram como
subsidio para politicas em saude publica e vigilancia ecoepidemioldgica de zoonoses em diversas regides do Brasil.

Palavras-Chave: Biodiversidade; Biorrepositdrios; Satde Unica; Vigilancia de patégenos.
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Tsutsui, 2004). The maintenance of zoological collections
and the continuous carrying out of short- and long-term
inventories are essential to fill knowledge gaps, and to
anticipate or mitigate impacts on biodiversity loss due to
environmental changes (Galbreath et al., 2019). Scien-
tific collections from public health research institutions
have been important for tracking the history of infec-
tious diseases and for identifying their etiological agents
and their reservoirs and/or vectors, making it possible to
clarify, for example, how certain pathogens originate and
disperse, or to elaborate adequate strategies for control
and confrontation of illnesses (Suarez & Tsutsui, 2004).
The biological collections of the Fundagdo Oswaldo Cruz
(Oswaldo Cruz Foundation — Fiocruz) of the Ministério
da Saude (Brazilian Ministry of Health), were established
since the beginning of the 20t century from expeditions
conducted by naturalists, and today, they have played a
strategic role in defining public policies to fight zoonotic
diseases, contributing to environmental, sanitary, and
epidemiological surveillance actions, in addition to rep-
resenting important collections on Brazilian biodiversity
(Silva et al., 2020). Since mid-1984, the Laboratério de
Biologia e Parasitologia de Mamiferos Silvestres Reser-
vatdrios (Laboratory of Biology and Parasitology of Res-
ervoir Wild Mammal), LABPMR, (formerly Laboratério
de Biologia e Controle da Esquistossomose — Laboratory
of Biology and Control of Schistosomiasis — LBCE), has
been establishing a scientific collection at the Instituto
Oswaldo Cruz (Oswaldo Cruz Institute) of the Fundacgdo
Oswaldo Cruz (I0C/Fiocruz), through collecting expedi-
tions of mammals in Brazil, primarily small non-volant
mammals (rodents and marsupials). These expeditions
had as main objective to carry out studies on the taxon-
omy, biogeography, and ecology of species of epidemio-
logical interest, with a perspective on investigating their
participation in zoonotic agents’ cycles of transmission.
The study areas were mainly areas of occurrence of out-
breaks and/or endemic zoonoses, contributing to the
environmental and epidemiological surveillance of these
locations. In this context, the LABPMR also acts as a Lab-
oratério de Referéncia em Taxonomia de Mamiferos
Silvestres Reservatodrios (Reference Laboratory for Tax-
onomy of Reservoir Wild Mammals) for the Secretaria
de Vigilancia em Saude — SVS (Health Surveillance Secre-
tariat) of the Ministério da Saude, producing taxonomic
reports, certified at the specific level of species involved
in the transmission of zoonoses, having also as client in-
stitutions collaborators and several municipal and state
health departments in those investigated areas.

Thus, the LABPMR Mammal Collection has, as a
differential, voucher specimens with information on the
occurrence of infections by different etiological agents.
In addition to the collection of skins and skeletons, this
collection has tissue samples (for DNA extraction) and
cell suspensions (for karyotype analyses) of deposited
specimens. Our collection, further than subsidizing re-
search on Brazilian zoonoses and their reservoirs, has
been promoting knowledge about the diversity of Brazil-
ian mammals and training of human resources in taxon-
omy and systematics of mammals.

D’Andrea PS et al.: LABPMR Mammal Collection

The objective of this work was to offer an overview
of the LABPMR Mammal Collection, including informa-
tion on the taxonomic scope and geographic range of
deposited specimens, as well as on obtaining specimens
and biological samples using biosafety practices.

MATERIAL AND METHODS

The LABPMR Mammal Collection is composed pri-
marily by specimens collected during expeditions con-
ducted by the LABPMR, and secondarily by deposits
made by partner health institutions. Trapping localities
of the specimens that make up the collection were dis-
tributed throughout all Brazilian regions and biomes,
encompassing distinct ecological and epidemiological
situations, with different degrees of environmental con-
servation and occurrence of zoonoses, although consist-
ing mainly of wild/rural/interface/peridomicile areas. In
general, study areas were selected based on three crite-
ria: (i) recent occurrence of outbreaks of some zoonosis
in which mammals play an important role in the cycle;
(ii) seasonal monitoring of reservoir mammals and their
zoonotic agents in endemic areas; or (iii) carrying out
specific investigative studies to fill gaps in knowledge
about zoonoses or mammal taxonomy.

Other groups of mammals also make up the col-
lection, such as bats and medium and large-sized mam-
mals. Medium to large-sized mammal specimens, were
dead animal carcasses found during field expeditions
or received through donations from various LABPMR
agreements or collaborations (e.g., municipal and state
zoonoses surveillance services, roadkill studies, Wild An-
imal Screening Center — CETAS, universities).

After capture, specimens are removed to a field
laboratory, established under Biosafety Level 3 (BSL-3)
standards (Figure 1). In this laboratory, animals are eu-
thanized, and a unique identifier is assigned to it (LBCE
number); body measures, weight, and reproductive in-
formation is taken; ectoparasites are searched; bone
marrow is collected for karyotyping; blood, tissue,
and organ samples are collected for host DNA-based

Figure 1: Field Laboratory for euthanasia and collection of biological
samples from wild mammals, following Biosafety Level 3 (BSL-3) stan-
dards. Photo: LABPMR.



P

Braz. J. Mammal., 2021; n.e.90: €90202119

identification, serological and molecular diagnosis of
possible infections, and cultivation of etiological agents;
skin and skeleton are prepared; helminth parasites of
the digestive tract are also recovered (Figure 2) (Lemos &
D’Andrea, 2014). All fieldwork expeditions were carried
out following federal and local Brazilian environmental
licensing regulations, and capture, transport, handling,
and euthanasia of specimens followed protocols ap-
proved by the Comité de Etica no Uso de Animais of the
Instituto Oswaldo Cruz (Ethics Committee on the Use of
Animals of the Oswaldo Cruz Institute — CEUA/IOC).
Specimens in the LABPMR Mammal Collection
are identified by the LABPMR Servico de Referéncia em
Taxonomia de Mamiferos Silvestres Reservatérios (Ref-
erence Service for Taxonomy of Reservoir Mammals).
Taxonomic reports issued by the LABPMR, as reference
laboratory, require the specimens to be identified at a
specific level, and that certification is based on the ex-
pertise of qualified taxonomists and external audit of
methods and techniques used. The specimens are iden-
tified using integrative taxonomy, considering three
phases of identification: (i) morphological analysis based
on morphological/morphometric data available in iden-
tification keys and lists of qualitative characters for each
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taxonomic group; (ii) karyotype analysis, by defining the
diploid number and number of arms of autosomal chro-
mosomes; (iii) DNA sequencing and phylogenetic analy-
sis. The entire taxonomic identification process follows a
standardized flow (Figure 3) under the institution’s qual-
ity protocols and is subject to audit by the Ministério
da Saude. Given the great diversity of small mammals,
sympatry of similar species, and that some host-parasite
relationships are species-specific, the correct taxonom-
ic identification is extremely important to determine
host-parasite relationships and to support public policies
for zoonotic outbreaks prevention and confrontation.
Geographic coordinates of specimens capture sites
for mapping of distribution and origin of specimens
were retrieved from the LABPMR database and comple-
mented through search in the geospatial software appli-
cation Google Earth Pro, version 7.3.3. Map preparation
used the World Geodetic System (WGS84), with the vec-
tor layers of classification by biomes and by municipal
boundaries provided by IBGE (https://www.ibge.gov.
br), in the program Quantum GIS version 2.18.24 (QGIS
Developing Team, 2017). The vector layers chosen were
intended to demonstrate the diversity of geographic lo-
cations and biomes represented in the collection.

( LBCE0OO!
(G

ZBCEOON

Figure 2: Flowchart for small mammal necropsy and biological samples collection. Upon capture, a unique specimen identifier is given (LBCE number).
Letters indicate procedures performed: (A) anesthesia; (B) external measurements: head and body, tail, ear, and feet (C) body mass; (D) sexual and repro-
ductive data; (E) screening for ectoparasites; (F) liver fragments for molecular analyses and species identification, stored at tissue biobank in Eppendorf
tube; (G) removal of bone marrow from femur and tibia for cultivation in Falcon tube for karyotyping; (H) blood and serum collection; (I) blood smear
preparation; (J) collection of fragments from organs: heart (1), liver (2), kidney (3), spleen (4), and lungs, (5) stored in cryopreservation tubes at -80°C;
(K) complete gastrointestinal tract removal; (L) stomach content and endoparasite examination; (M) small intestine content and endoparasite examina-
tion; (N) large intestine and cecum content and endoparasite examination. Adapted from Galbreath et al. (2019). lllustration: Juliana Gongalves Moura.
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Figure 3: Flowchart for mammal taxonomic identification steps of the LABPMR Reference Service for Taxonomy of Reservoir Mammals. Illustration: LABPMR.

RESULTS

The LABPMR scientific collection consists of three
divisions: 1) Collection of dry skins and skeletons (6,058
specimens) and fluid-preserved specimens (5,760 whole
specimens); 2) Tissue Collection (mainly ear, muscle,
liver, and spleen samples, approximately 12 thousand
samples); and 3) Cell Suspension Collection (from bone
marrow culture, approximately four thousand samples).
Tissue samples are for isolating DNA and cell suspen-
sions are for karyotyping specimens. This triad of collec-
tions present in the LABPMR Mammal Collection makes
it one of the most comprehensive in Brazil, in qualitative
and quantitative terms, especially for the specious or-
ders Rodentia and Didelphimorphia. This collection also
has a database associated with the specimens, where,
in addition to traditional information on bionomic and
geographic data, information about the various zoonotic
agents studied by our partner laboratories is also includ-
ed. This information includes which host mammals were

D’Andrea PS et al.: LABPMR Mammal Collection

positive for pathogens and which species of zoonotic
agents were correlated to each host.

From 1984 to 2020, approximately 18 thousand
mammal specimens were collected in 153 municipali-
ties, in all biomes, and regions of Brazil (Figure 4), and
prepared as vouchers. About 30% of these specimens
have been deposited in the mammal collections of the
Museu Nacional of the Universidade Federal do Rio de
Janeiro (National Museum of the Federal University of
Rio de Janeiro — MN/UFRJ) and of the Departamento de
Sistematica e Ecologia of the Universidade Federal da
Paraiba (Department of Systematics and Ecology of the
Federal University of Paraiba — UFPB). It is noteworthy
that, for each specimen, these collections’ identifier re-
mains linked to the LABPMR specimen identifier (LBCE
number), enabling traceability of specimens and their
respective samples. Most of the specimens (11,818
— Table 1) remain deposited in the LABPMR Mammal
Collection, together with all tissue samples and cell sus-
pensions, and will, in the future, constitute the Colecdo
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Figure 4: Geographic coverage of mammal specimens collected by the LABPMR, between 1984 and 2020.

Table 1: Taxonomic coverage of specimens deposited in the LABPMR
Mammalian Collection.

Order # specimens # genera # families
Rodentia 10153 40 8
Didelphimorphia 1203 12 1
Chiroptera 333 23 5
Primates 71 9 3
Carnivora 30 8 4
Cingulata 14 2 1
Artiodactyla 6 2 1
Pilosa 5 4 1
Lagomorpha 3 1 1
Total 11818 101 25

Institucional de Mamiferos Silvestres Reservatdrios
(Institutional Collection for Reservoir Wild Mammals
— COLMASTO).

In terms of taxonomic representation, the collec-
tion’s specimens consist mainly of mammals belonging
to the orders Rodentia and Didelphimorphia, although
some specimens of Carnivora, Chiroptera, Cingulata, Lag-
omorpha, and Primates are also represented (Table 1).

DISCUSSION

The specimens in the LABPMR Mammal Collection,
as well as their tissue samples and cell suspensions,
parasites, and associated data, have supported several

research studies in taxonomy, eco-epidemiology, and
actions in health surveillance. Our collection consists
mainly of captures carried out in zoonotic outbreak ar-
eas, focusing on the identification of mammal species
involved in the sylvatic cycle of pathogens and their role
in the eco-epidemiology of zoonoses.

For such studies, accurate taxonomic identifica-
tions, based on an integrative taxonomy approach, are
essential, since the biological and ecological character-
istics of each host species determine the understand-
ing and predictability of transmission cycles and the
dynamics of dispersion of these zoonoses (Fernandes
et al., 2019; Raboni et al., 2009; Xavier et al., 2014). In
addition, the fact that, many host-parasite relationships
are species-specific and that there is a process of diver-
sification and coevolution between zoonotic agents and
their hosts (Lednicky, 2003), reinforces the importance
of a collection whose zoological samples (skins, skele-
tons, cell suspensions, and tissues) and parasitological
samples are associated (Astrin et al., 2013; Cook et al.,
2020; Galbreath et al., 2019).

Thus, specimens from the collection were captured
in areas of transmission of zoonoses caused by: (i) pro-
tozoa (Chagas disease and leishmaniasis) (Cassia-Pires
etal., 2014; Dario et al., 2016; Olifiers et al., 2015; Rade-
maker et al., 2009; Rocha et al., 2013; Roque et al., 2008,
2013; Xavier et al., 2014); (ii) helminths (schistosomia-
sis) (Costa-Neto et al., 2013; D’Andrea et al., 2002; Gen-
tile et al., 2006, 2012; Maldonado Junior et al., 2006);

D’Andrea PS et al.: LABPMR Mammal Collection
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(iii) viruses (Arenaviruses-related Viral Hemorrhagic Fe-
vers, VHFs, and Hantavirus Pulmonary Syndrome, HPS)
(Agrellos et al., 2012; Fernandes et al., 2018a, b, 2019;
Guterres et al., 2013, 2014; Lemos et al., 2004; Limongi
et al., 2016; Oliveira et al., 2009, 2011, 2012, 2014a, b,
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2017; Oliveira Santos et al., 2018; Raboni et al., 2009,
2012; Teixeira et al., 2014; Travassos da Rosa et al.,
2011; Weksler et al., 2017); and (iv) bacteria (Leptospi-
rosis, Bartonellosis, Q Fever, and Brazilian Spotted Fe-
ver) (Blanco et al., 2017; Favacho et al., 2015; Ferreira
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Figure 5: Taxonomic range of mammals deposited in the LABPMR Mammal Collection by genera: (A) Rodentia; (B) Didelphimorphia; (C) Chiroptera.
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et al., 2018; Gongalves et al., 2016a; Gongalves-Oliveira
et al., 2020; Medeiros et al., 2020; Rozental et al., 2017).
Studies on mammal hosts of protozoa such as Leishma-
nia spp. and Trypanosoma cruzi largely contributed to
obtaining the most recent specimens in the LABPMR
Mammal Collection, as they make up most of the activ-
ities relevant to the LABPMR Reference Service. Among
these studies, it was possible to identify the diversity of
Leishmania spp. infecting hystricognath rodents in Brazil
(Dario et al., 2016) and the reservoir mammals involved
in the enzootic cycle of Chagas disease oral transmission
through the ingestion of sugarcane juice and acai, estab-
lishing new epidemiological scenarios for this zoonosis
(Roque et al., 2008, 2013; Xavier et al., 2014).

For studies on the taxonomic identification of res-
ervoir rodents for Orthohantavirus and Mammarenavi-
rus, the LABPMR Mammal Collection was of crucial im-
portance, considering the specificity between virus spe-
cies/genotype and host rodent species (Lednicky, 2003).
The main species identified as reservoirs belong to the
genera Oligoryzomys (Agrellos et al., 2012; Weksler
et al., 2017), Necromys (Oliveira Santos et al., 2018), and
Akodon Oliveira et al., 2012, highlighting studies review-
ing the taxonomic status of Oligoryzomys mattogros-
sae (Weksler et al., 2017) and Oligoryzomys utiaritensis
(Agrellos et al., 2012), from their relationships with the
Anajatuba and Castelo dos Sonhos Orthohantaviruses,
respectively. Our collection was also extremely import-
ant for the identification of hosts in the first case of HPS
in the state of Rio de Janeiro (Oliveira et al., 2017); for
studies on the dynamics of sylvatic cycles of Orthohan-
taviruses in southern Brazil, including the occurrence of
spillover and the corroboration of host-parasite specific-
ity hypothesis challenge (Oliveira et al., 2014a, b; Raboni
et al., 2012; Teixeira et al., 2014); and for the definition
of host species of Mammarenaviruses in Brazil, a poorly
known pathogen, until then (Fernandes et al., 20183, b,
2019).

Other mammals identified in our collection con-
tributed to the knowledge of the species involved in the
enzootic cycles of multi-host bacteria such as Bartonel-
la spp. and Coxiella burnetti in the Atlantic Forest, main-
ly in the state of Rio de Janeiro (Ferreira et al., 2018;
Gongalves-Oliveira et al., 2020; Rozental et al., 2017)
and Leptospira spp. in the state of Acre Amazon (Me-
deiros et al., 2020). As for helminths, several hosts were
identified in specific studies describing new parasite spe-
cies (Andrade-Silva et al., 2020; Boullousa et al., 2019;
Gomes et al., 2020; Maldonado Junior et al., 2020), spe-
cies surveys (Simdes et al., 2017), community ecology
(Boullosa et al., 2020; Cardoso et al., 2018; Costa-Neto
et al., 2019; Lucio et al., 2021), and eco-epidemiology
studies of Schistosoma mansoni (D’Andrea et al., 2002;
Gentile et al., 2012).

In addition to studies on zoonoses, the LABPMR
Mammal Collection has contributed strongly to the
knowledge of the diversity of Brazilian mammals. This
knowledge ranges from inventories carried out in dif-
ferent areas of Brazil, to phylogenetic and phylogeo-
graphic studies that allowed us to infer the evolutionary

processes involved in the diversification of different
groups, including the description of new species and
new geographic occurrences (Bezerra et al., 2020; Bon-
vicino et al., 2010, 2013, 2014, Calouro et al., 2020; Fer-
nandes et al., 2012; Gongalves et al., 2016b; Nascimen-
to et al., 2011, 2013). These studies on taxonomy and
integrative systematics of mammals were only possible
due to the correlation between morphological/morpho-
metric, karyotypic, and molecular data in our collection.
Thus, advances were possible in the taxonomy of sever-
al groups that required complex systematic analyses, in
particular rodents, a group that makes up most of the
collection’s specimens.

Some of the main studies that were of great im-
portance for the formation of the LABPMR Mammal Col-
lection, and its use to solve taxonomic questions, refer
to the diversity of the genus Thrichomys, a hystricog-
nath rodent considered monospecific for a long time.
Through morphometric, cytogenetic, phylogenetic, and
phylogeographic studies it was possible to determine
the occurrence of at least 5 species in areas of open
vegetation in Caatinga, Cerrado, and Pantanal (Bonvici-
no et al.,, 2002; Borodin et al., 2006; Carvalhaes et al.,
2019; Nascimento et al., 2013), contributing to other
studies on the taxonomy of this genus (Pessoa et al.,
2015). Thrichomys taxonomic and bionomic diversity is
also reflected in the host-parasite relationships with the
etiological agent of Chagas disease, Trypanosoma cruzi
(Roque et al., 2005; Teixeira et al., 2005), and with its
helminth community (Simdes et al., 2010).

In the case of Thrichomys, specimens collected in
regions close to or under the influence of the S3o Fran-
cisco River (such as areas in Minas Gerais, Bahia, and Pi-
aui), and incorporated into the LABPMR Mammal Collec-
tion, were decisive to understand the role of this river as
a barrier to gene flow between populations of this genus
(Nascimento et al., 2013). The same pattern was detect-
ed for the sigmodontine rodent Calomys expulsus, with
three genetically distinct subpopulations influenced by
the Sdo Francisco River as a barrier (Nascimento et al.,
2011).

Regarding the collection of cell suspensions, in ad-
dition to the contributions in the aforementioned tax-
onomic and eco-epidemiological studies, this material
also allowed us to conduct specific studies on karyotypic
diversity and chromosomal polymorphism in the genus
Akodon (Bonvicino, 2011; Vilela et al., 2020), as well as
to understand the chromosomal fusion/fission process-
es and the chromosomal characteristics of hybrids of the
genus Thrichomys (Bonvicino et al., 2002; Borodin et al.,
2006).

The second most representative taxonomic group
in the LABPMR Mammal Collection is Didelphimorphia.
Its relevance in eco-epidemiological studies is due to its
great importance for the maintenance of sylvatic cycles
of trypanosomatids and helminths, especially members
of the genus Didelphis (Cardoso et al., 2020; Cirino et al.,
2020; Costa-Neto et al., 2019; Roque & Jansen, 2014;
Roque et al., 2008). In addition to this approach, spec-
imens of our collection were also decisive for studies
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on phylogeography and genetic diversification of the
genera Gracilinanus, Marmosa, and Monodelphis (Cara-
maschi et al., 2011; Faria et al., 2013, 2014). In addition
to studies on rodents and marsupials, our collection has
also been contributing to the knowledge of other mam-
malian groups, such as Chiroptera (Corréa & Bonvicino,
2016), Carnivora (Bontempo et al., 2020), and Lagomor-
pha (Bonvicino et al.,, 2015). Studies on primates and
other medium to large-sized mammals, derived from
the Centro de Triagem de Animais Silvestres (Wildlife
Screening Center — CETAS) in Rio Branco, state of Acre,
and incorporated into the collection, are still in progress.

It is worth noting that the fact that the collection
has a representative quantity of specimens with gener-
alist habits or highly abundant in small mammal commu-
nities, particularly from anthropic environments, is due
to the nature of the LABPMR collecting expeditions. As
most of the studies executed aimed to determine host
species in areas of an outbreak and/or endemic for zoo-
noses, a large part of the trapping effort was carried out
in rural peri-domiciliary areas, agricultural areas, and ru-
ral/wild interface areas.

Mammal inventories and partnerships with labora-
tories specialized in pathogen diagnosis contributed to
the establishment of multidisciplinary and interdisciplin-
ary research and diagnosis networks over three decades
of LABPMR activities. As for professionals, this network
includes biologists, biomedical scientists, educators,
physicians, researchers, and veterinarians, in addition
to a strong interaction with state managers of public
administration. Regarding interdisciplinarity, academic
training of students at undergraduate and graduate lev-
els takes place at the interface and association of bio-
logical data from hosts with climatic and environmen-
tal variables and with rates of infection by the studied
pathogens. These scientific collaborations and human
resources training strategies have been developed by
the LABPMR since the 1980s.

The fieldworks to collect specimens and biological
samples for the LABPMR Mammal Collection has had
financial and logistic support from the Fiocruz, as well
as twelve funding opportunity announcements (FOAs)
from funding agencies such as the Fundagdo de Ampa-
ro a Pesquisa do Estado do Rio de Janeiro (Carlos Cha-
gas Filho Foundation for Research Support of the State
of Rio de Janeiro — FAPERJ) and the Conselho Nacional
de Desenvolvimento Cientifico e Tecnoldgico (Brazil-
ian National Council for Scientific and Technological
Development — CNPq), mainly along the last 20 years.
This financial support also made it possible to purchase
consumables, equipment, and to hire technicians such
as taxidermists and curatorial assistants to maintain the
collection.

The scientific collection of the LABPMR is currently
in the process of institutionalization within the Fiocruz,
aiming to make its collection and associated database
available in specific repositories, following the concept
of open science. This process of institutionalization has
the financial support of a recent FAPERJ FOA aiming to
support biodiversity conservation through the biological
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collections of the state of Rio de Janeiro (COLBIO) and
is the first support specifically for the LABPMR Mammal
Collection structure, maintenance, and institutionaliza-
tion, not only for sample collections. Once the institu-
tionalization process is completed, the collection will
have regular institutional resources for maintenance,
ensuring its sustainability. Moreover, we have been in-
volved in discussing the initiative of building a virtual
network designed to promote communication, coordi-
nation, and collaborative problem solving among patho-
gen researchers, public health officials, and bioreposito-
ries, known as Museums and Emerging Pathogens in the
Americas (MEPA) (Colella et al., 2021).

The reservoir-pathogen-landscape theme, guiding
the capture of specimens, determined the formation
of this collection of mammals and their tissues samples
and cell suspensions, associated with the parasitological
data. Data generated enabled the interlocution of pro-
fessionals from complementary disciplines in the solu-
tion of complex issues within the scope of the study of
zoonoses in the One Health approach. Considering the
numerical, geographic, and qualitative representative-
ness of this collection, and its potential as an informa-
tion source on Brazilian mammal fauna and their related
parasites, the LABPMR Mammal Collection contributes,
not only to the knowledge of Brazilian biodiversity, but
also to studies on host-parasite relationships. All this
information generated serves as a subsidy for public
health policies and for eco-epidemiological surveillance
of zoonoses in different regions of Brazil.
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Abstract

Locomotion, as a fundamental function in mammals directly associated with the use of ecological resources, is expected
to have anatomical structures functionally committed that evolved under intense selective pressure, possibly carrying spe-
cializations for different locomotor habits. Among caviomorph rodents, the family Echimyidae stands out for having the
greatest species richness, with relatively well-resolved phylogenetic relationships, wide variation in body mass, and remark-
able diversity of locomotor habits, including arboreal, scansorial, semi-aquatic, semifossorial, and terrestrial forms. Thus,
Echimyidae constitutes a promising model for understanding how phylogenetic, allometric, and ecological factors affect the
evolution of postcranial structures directly linked to locomotor function. We investigated the influence of these three factors
on scapular and humeral morphological variation in 38 echimyid species using two-dimensional geometric morphometry
and phylogenetically informed comparative methods. Scapular and humeral shape variation had a low correlation with body
mass and structure size, conveying a small or negligible allometric effect. Conversely, a significant moderate to strong phy-
logenetic signal was detected in both structures, suggesting that an important part of their morphometric variation results
from shared evolutionary history. Notably, morphological variation of the scapula was extensively structured by phylogeny,
without the marked influence of locomotor habits, suggesting that its shape may be a suitable taxonomic marker. Finally,
locomotor habits were important in structuring the morphological variation of the humerus. Our results suggest that the
morphologies of the scapula and humerus, despite being anatomically and functionally interconnected, were differentially
shaped by ecological factors associated with locomotor habits.

Keywords Caviomorpha - Geometric morphometrics - Ecomorphology - Postcranial variation

Introduction

Locomotion is a fundamental ability of animals, necessary
for an extensive variety of actions, such as foraging, search-
ing for partners or shelter, and escaping from predators.
Locomotion can take several forms, depending on the envi-
ronment, including swimming, crawling, walking, as well as
some more idiosyncratic mechanisms, such as jumping, bra-
chiation, and digging (Ijspeert 2002). Since the variation in
the performance of these actions directly affects the fitness
of individuals, natural selection is expected to act on any
phenotypic traits related to locomotion (Irschick and Garland
2001; Orr 2009). Because of this, the study of locomotion
has always played a significant role in adaptation discus-
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sions (Bennett and Huey 1990; Garland and Losos 1994;
Dickinson et al. 2000; Irschick and Garland 2001; Pough
et al. 2008; Shaw 2020). On a microevolutionary scale,
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these discussions helped to understand the causes and conse-
quences of individual variation on animal movement (Scales
and Butler 2016; Shaw 2020), while on a macroevolution-
ary scale, these studies helped to elucidate the relationships
between the shape of structures and their functions (Irschick
and Garland 2001; Scales and Butler 2016), shedding light
on the origin and diversification of specialized locomotor
habits.

The emergence of distinct locomotor habits from a
generalist ancestor often occurs via natural selection,
resulting in improved use of available environmental
resources and niche partitioning. It is estimated that ter-
restrial generalist locomotion was present in the ancestor
of rodents (Lovegrove and Mowoe 2014; Hedrick et al.
2020), the largest group of living mammals, and has per-
sisted in most of its descendents (Galewski et al. 2005;
Hedrick et al. 2020). Consequently, and also due to their
small body mass, most rodents, especially muroids,
have only subtle morphological specializations for dif-
ferent locomotion strategies (Elissamburu and Vizcaino
2004; Weisbecker and Schmid 2007; Coutinho et al. 2013;
Coutinho and Oliveira 2017; Hedrick et al. 2020).
On the other hand, some lineages have acquired specialized
habits, with extreme examples that include gliding in flying
squirrels (Pteromyini) and scaly-tailed squirrels (Anom-
aluridae), burrowing in mole-rats (Bathyergidae), swim-
ming in beavers (Castoridae), and jumping in kangaroo rats
(Dipodomyinae). In all these extreme cases, the acquisition
of locomotor specializations was associated with the origin
of marked behavioral, physiological, and/or morphological
adaptations (Irschick and Garland 2001; Edut and Eilam
2003; Samuels and Van Valkenburgh 2008).

Natural selection also seems to have played a crucial role
in the locomotor diversification of caviomorphs, the first
rodents to colonize South America, in the middle Eocene,
when this continent was isolated from the others (Antoine
et al. 2012; Boivin et al. 2018; Arnal et al. 2020). In these
animals, different bone structures such as skull, mandibles,
vertebrae, humeri, carpi, metacarpi, pelvis, femora, tarsi,
and metatarsi exhibit signs of adaptation to locomotor niches
(Morgan and Verzi 2011; Morgan and Alvarez 2013; Candela
et al. 2017; Carvalhaes et al. 2019; Tavares and Pessoa 2020;
Avarez et al. 2021; Netto and Tavares 2021). It is notable
that in caviomorphs, the morphological adaptations of the
appendicular skeleton to different locomotion strategies have
become expressively more pronounced than in muroids, pro-
viding valuable ecomorphological markers even for paleonto-
logical reconstructions of life habits of already extinct species
(Weisbecker and Schmid 2007; Candela and Picasso 2008;
Olivares et al. 2020; Tavares and Pessda 2020).

In addition to reflecting functional specializations (Smith
and Savage 1955; Hildebrand and Goslow 2006; Polly
2007; Tague 2020), part of the variation in the shape of the
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appendicular skeleton is expected to be explained by its phy-
logenetic history (Morgan 2009; Morgan and Alvarez 2013;
Martin-Serra et al. 2014; Gaudioso et al. 2020). It is impor-
tant to consider that the phylogenetic component of morpho-
logical variation does not necessarily carry adaptive traits
and may be the result of neutral evolution (Duret 2008; Kern
and Hahn 2018). In addition, body size and/or bone structure
size may also explain some variation in shape, because of
evolutionarily conserved allometric constraints or structural
rearrangements required to support body weight (Milne et al.
2009; Campione and Evans 2012; Walmsley et al. 2012; de
Oliveira and Santos 2018). Therefore, attempts to identify
locomotor adaptations should not disregard the possible
existence of phylogenetic structuring and allometric effects
on morphological variation. Thus, it is useful to compare
forms in unrelated organisms that share similar strategies
of environment use due to evolutionary convergence. This
approach, when considering the phylogenetic history of the
lineages investigated, has bolstered ecomorphological stud-
ies as it elucidates the evolutionary associations between
forms, their functional properties, and their interactions with
the environment (Galewski et al. 2005; Fabre et al. 2013a,
2017; Alvarez et al. 2017; Courcelle et al. 2019).

Given their extensive taxonomic diversity and disparate
morphological evolution, associated with disparate morpho-
logical evolution associated with different locomotor hab-
its, and availability of a reasonable phylogenetic framework
based on molecular data (Fabre et al. 2013a; 2017, Alvarez
et al. 2017; Courcelle et al. 2019), the family Echimyidae
Gray, 1825 (spiny rats, nutria, and hutias) is an excellent
group of caviomorphs to investigate morphological spe-
cializations in the appendicular skeleton (Elissamburu
and Vizcaino 2004; Seckel and Janis 2008; Morgan 2009;
Morgan and Alvarez 2013; Tavares et al. 2020). There are
approximately 100 species and 32 genera of living echimyids
(Lacher et al. 2016; Burgin et al. 2018; Emmons and Fabre
2018), currently divided into four subfamilies: Capromyi-
nae Smith, 1842 (exclusively Caribbean), Carterodontinae
Courcelle, Tilak, Leite, Douzery, and Fabre, 2019, Euryzy-
gomatomyinae Emmons, 2005 and Echimyinae Gray, 1825,
the latter comprising two tribes: Echimyini Gray, 1825 and
Myocastorini Ameghino, 1902 (Courcelle et al. 2019). Con-
tinental echimyids (all lineages except Capromyinae) prob-
ably evolved to both arboreal and semi-terrestrial habitats
twice each, as well as once to a semi-aquatic habitat. The
presumed ancestral terrestrial habitat is retained as symple-
siomorphic in two extant lineages (Galewski et al. 2005;
Fabre et al. 2013a; Courcelle et al. 2019). In addition, a
clade may explore arboreal and shrub substrates and climb
rocks, as well as move frequently on the ground, which is
often classified as scansorial (Neves 2003; Hildebrand and
Goslow 2006; Weisbecker and Schmid 2007; Karantanis
2017). It has been pointed out that the evolution of these
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different modes of locomotion in the Miocene, especially
the acquisition of the arboreal habit, was a key factor in the
origin of the remarkable echimyid species richness because
it allowed access to a wide range of ecological resources
previously unused by other rodents in South America, except
erethizontids (Fabre et al. 2013a).

Generally, among mammals, the scapular appendicular
skeleton concentrates some of the osteological structures
that most intensely reflect locomotor specializations (Sza-
lay and Sargis 2001; Polly 2007; Steiner-Souza et al. 2010;
Morgan and Alvarez 2013; Pérez et al. 2021). Previous stud-
ies on caviomorphs, including some genera of echimyids,
have shown that the morphology of part of their forelimbs,
specifically humeri, ulnae, carpals, and metacarpals (Candela
and Picasso 2008; Morgan and Verzi 2011; Morgan and
Alvarez et al. 2013; Tavares et al. 2020), carries strong
specializations associated with different locomotor hab-
its. Contrarily, the shape of the scapulae of caviomorphs
mostly reflects the phylogenetic history of the species, with
no evidence of marked functional specializations (Morgan
2009). Considering the functional interdependence between
scapula and humerus, it is notable that the evolution of these
structures responds so differently to the functional demands
imposed by different locomotor habits.

In the present study, our main goal was to understand how
historical, allometric, and functional factors associated with

locomotion shaped the evolution of the scapula and humerus
morphology throughout the extraordinary phylogenetic and
ecological diversification of the Echimyidae. Indirectly, our
investigation will be a resource for studies that require func-
tional and phylogenetic markers in the morphology of the
postcranial skeleton of echimyids, with potential utility for
other caviomorphs and rodents.

Material and Methods
Specimens and Taxa Examined

For this study, we captured images of a total of 186 scapu-
lae and 181 humeri of 236 echimyids, belonging to 38 spe-
cies, distributed in 15 genera (Figure 1, Online Resource
1). All specimens analyzed were intact and without dam-
age or abnormalities that could prevent the digitalization
of anatomical landmarks. Since none of the structures used
presents sexual dimorphism in rodents (Coutinho et al. 2013;
Coutinho and Oliveira 2017), we grouped individuals of
both sexes in all analyses. Only adult individuals were used,
all identified by having the fourth premolar and the three
molars erupted, thus avoiding the inclusion of ontogenetic
variation (Pesso6a and Reis 1991; Leite 2003; Tavares and
Pessda 2010; Tavares et al. 2016). The species examined

Species Code Humerus (N) Scapula (N)
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—: @ Trinomys gratiosus TGR 7 6 .
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Fig. 1 Phylogenetic tree and species list used as a framework for comparative analysis, highlighting locomotor habits and main clades.
Green =arboreal, yellow =scansorial, blue = semiaquatic, brown =semi-fossorial, red = terrestrial. Adapted from Alvarez et al. (2017)
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were allocated into five locomotor habits (terrestrial, semi-
fossorial, semi-aquatic, arboreal, and scansorial) as per the
literature (Galewski et al. 2005; Fabre et al. 2013a; Emmons
et al. 2015a; Hannibal et al. 2019). Although some authors
classify Thrichomys Trouessart, 1880 species as terrestrial
(Galewski et al. 2005; Neves and Pessda, 2011; Olivares
et al. 2012; Tavares et al. 2018; Carvalhaes et al. 2019;
Courcelle et al. 2019), we considered them as scansorial,
following other studies (Lacher and Alho 1989; Weisbecker
and Schmid 2007; Patterson and Velasco 2008) and because
Thrichomys has also been captured in trees (Hannibal et al.
2019). The specimens examined are deposited in the col-
lections of the Laboratério de Biologia e Parasitologia de
Mamiferos Reservatorios Silvestres (LABPMR), the Museu
Nacional da Universidade Federal do Rio de Janeiro (MN/
UFRIJ), the Museu de Zoologia da Universidade de Sao
Paulo (MZUSP), and the Universidade Federal da Paraiba
(UFPB) (Appendix 1).

Obtaining Morphometric Data

Morphological variation was assessed by two-dimensional
morphometry based on digital photographs. The images
of the structures were captured only by one author (JGC),
with a SONY P520 digital camera with 16-megapixel reso-
lution, positioned at a standard distance of 5 centimeters
from the photographic plane. The structures were placed in
a container containing dark sand to minimize shadows, and
a grid-scale of 1x1 centimeter, subdivided into millimeters,
was added.

The two-dimensional morphological landmarks were
mostly based on previous studies of the scapula (Mor-
gan 2009) and the humerus of caviomorph rodents (Steiner-
Souza et al. 2010; Morgan and Alvarez 2013), seeking to
capture the maximum morphological variation observed
during specimen handling and respecting the criteria of
homology, consistency of relative position, repeatability, and
coplanarity (Zelditch et al. 2004). We digitized 31 morpho-
logical characters for the scapula, including 14 landmarks
and 17 semilandmarks; we digitized 23 morphological
characters for the humerus, including 19 landmarks and 4
semilandmarks (Fig. 2; Table 1). All landmarks and semilan-
dmarks were digitized by the same person, the author JGC
(Online Resources 2 and 3). Specimens and their respec-
tive data used in analyses with the MorphoJ program can be
found in Online Resource 4.

The digitized images were gathered and organized using the
program tps-Util v. 1.78 (Rohlf 2019), and the anatomical land-
marks were digitized with the program tps-Dig v. 2.31 (Rohlf
2017). The coordinates obtained from the anatomical land-
marks were processed in the Morphol program (Klingenberg
2011), where General Procrustes Analysis Superimposition
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Fig.2 Anatomical structures of this work: scapula and anterior view
of the humerus showing the location of landmarks in the main ana-
tomical features. Scale bars=2 cm

was performed to remove variation not corresponding to shape
(size, position, and orientation; Debat et al. 2000).

Mean centroid size and Procrustes coordinates were cal-
culated for each species examined and used in subsequent
analyses. In addition, to each species, we assigned a mean
body mass value obtained from the label of the examined
specimens or the literature (Bonvicino et al. 2008).

Phylogenetically-informed Comparative Analyses

Despite the robust phylogeny proposed by Courcelle et al.
(2019), in this study we used the phylogenetic framework
of the calibrated phylogenetic tree obtained by Alvarez et al.
(2017), through Bayesian Inference based on four mitochon-
drial and five nuclear genes, as it includes a more extensive
taxonomic coverage. Using the program TreeGraph 2 (Stover
and Miiller 2010), we made manual edits to the tree of Alvarez
et al. (2017) to include four species not included in it (Fig. 1,
Online Resource 5). While including species within the genus
Proechimys Allen, 1899, we assumed that the currently rec-
ognized species groups are reasonable proxies to their phy-
logeny (Patton and Leite, 2015). Thus, P. cuvieri Petter, 1978
was included in a polytomic clade containing P. brevicauda
(Giinther, 1876) and P. longicaudatus (Rengger, 1830) and
split at 5.39 Ma (Alvarez et al. 2017), as they are all allocated
in the longicaudatus group. Proechimys goeldii Thomas, 1905
was inserted as sister to P. quadruplicatus Hershkovitz, 1948,
as both belong to the goeldii group (Patton and Leite 2015).
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Table 1 Description of the landmarks used on the scapula and humerus in this work

Landmark Scapular landmarks

1 Upper tip of the coracoid process

2 Dorsal tip of metachromium or most ventral point along tip of scapular spine when no metachromium is evident
3 Central point between the upper and lower coracoid process

4 Ventral tip of metacromion or ventralmost point along scapular spine tip when no metacromion is evident
5 Lower tip of the coracoid process

6 Anterior tip of the coracoid process

7 Central point between the tip of the coracoid process and the most ventral point at the tip of the glenoid fossa
8 Ventral most point on tip of glenoid fossa

9 Posterior tip of the coracoid process

10 Point of maximum curvature along upper scapular neck margin

11 Point of maximum curvature along lower scapular neck margin

12 Union between spine and blade (point of max. concavity on greater scapular notch)

13 Intersection between vertebral border and base of scapular spine

14 Lowest point of the lower angle of the scapula

15-26 Semilandmarks that outline the upper margin of the scapula

27-31 Semilandmarks that outline the medial margin of the scapula

Landmark Humeral landmarks

1 Suture between diaphysis and proximal epiphysis on the lateral side

2 Extreme ventrolateral point of greater tuberosity

3 Dorsalmost point of greater tuberosity

4 Proximal extremity of humeral head

5 Dorsalmost point of lesser tuberosity

6 Most extreme point of the minor tuberosity

7 Suture between diaphysis and proximal epiphysis on the medial side

8 Proximal extremity of the contact of the great tuberosity with the diaphysis

9 Distal extremity of the contact of the great tuberosity with the small tuberosity

10 Meeting of the proximal extremity of the intertubercular sulcus with the small tuberosity
11 Beginning of the deltoid process

12 Most extreme point of the deltoid process

13 End of deltoid process

14 Most extreme point on lateral epicondyle

15 Dorsolateral extreme of capitulum

16 Ventrolateral extreme of capitulum

17 Dorsomedial extreme of trochlea

18 Ventromedial extreme of trochlea

19 Most extreme point on medial epicondyle

20-23 Semilandmarks that delimit both ends of the diaphysis

Given the absence of an estimated date for the divergence of
P. goeldii, its branch was arbitrarily inserted halfway along the
branch length separating its sister taxon, P. quadruplicatus, and
its next most closely related taxon included in the backbone
phylogeny, P. simonsi. We included Trinomys mirapitanga
Lara, Patton, and Hingst, 2002 as sister to the clade formed by
T. iheringi (Thomas, 1911) and T. dimidiatus (Giinther, 1876)
following Lara et al. (2002). Given the absence of an estimate
date for the divergence of T. mirapitanga, its branch was arbi-
trarily inserted halfway along the branch length separating its
sister taxa, T. iheringi and T. dimidiatus, and their next most

closely related taxa included in the backbone phylogeny, T.
gratiosus (Moojen 1948). We inserted T. moojeni (Pessoa,
Oliveira, and Reis, 1992) as sister to 7. gratiosus, diverging at
5.9 Ma (Tavares et al. 2015).

Aiming to understand the allometric effect on scapu-
lar and humeral shape in Echimyidae, phylogenetically
informed regressions (phylogenetic generalized least squares
— PGLS) was employed to test the correlation between body
mass, centroid size, and Procrustes coordinates (Freckleton
et al. 2002; Revell 2009, 2010). Residuals from regres-
sions between centroid size and Procrustes variables were
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obtained and used in subsequent analyses to ensure the
absence of allometric effect on analyses of shape variation
(Revell 2009, 2010). Given the exceptionally large size of
Myocastor coypus Molina, 1782 compared to other echimy-
ids, the PGLS tests of correlation between body mass, cen-
troid size and shape were run with two sets of data: including
Mpyocastor and excluding this taxon.

Phylogenetically informed principal component analyses
(pPCA) based on matrices of variance and covariance were
implemented on the residuals of the Procrustes variables
enabling the identification of the major sources of variation
in the shape of the scapula and humerus of echimyids (Revel
2012). A broken-stick model was applied to determine the
number of pPCs to be used in the subsequent analysis. The
figure containing the pPC values resulting from the brocken
stick model is available as Online Resource, (6). For each
structure examined — i.e., scapula and humerus — the scores
of each species along the informative pPCs according the
broken-stick model were projected onto phylomorphospaces
reconstructed by Maximum Likelihood.

Seeking to estimate the phylogenetic effect on the mor-
phometric variation, the phylogenetic signal in shape vari-
ation was quantified and tested using Blomberg’s method
(Blomberg et al. 2003; Adams 2014) with 10,000 permu-
tations (Klingenberg and Gidaszewski 2010). Blomberg’s
K-statistic quantifies the intensity of phylogenetic signals
with values equal to or close to 1.0 when phenotypic varia-
tion is well explained by the Brownian motion model; with
values greater than 1.0 when phenotypic attributes are phy-
logenetically more structured than expected by Brownian
motion, and with values close to 0 in the absence of phylo-
genetic structure in phenotypic variation. K-statistics were
estimated for the variation in the shape of each structure, as
a whole using the multivariate approach of Adams (2014;
K uii)» and separately for each informative pPC using the
conventional approach of Blomberg et al. (2003).

Morphometric differentiation among locomotor habits
considering the phylogenetic history of taxa, reflecting pos-
sible morpho-functional specializations, was tested using
phylogenetic ANOVA and MANOVA (phyANOVA and
phyMANOVA) on species scores informative pPCs (Garland
et al. 1993), run with 10,000 permutations. The phyANOVA,

phyMANOVA, pPCA, PGLS, and phylomorphospace recon-
struction were employed using the packages Geomorph 4.0
(Adams et al. 2021) and phytools (Revell 2012) in R com-
putational environment R Core Team version 4.1.2 (R Core
Team, 2021).

Results

Correlations Between Body Mass, Scapular
and Humeral Size and Shape

Body mass was strongly correlated with humeral and scapu-
lar centroid sizes but not with the shapes of these structures
(Table 2), regardless of whether Myocastor was included in
the analysis. The centroid size of the scapular and humerus
varied between Carterodon sulcidens Lund, 1838, Loncho-
thrix emiliae Thomas, 1920, and Mesomys hispidus Des-
marest, 1817, with the smallest values, and Myocastor coy-
pus with the largest value.

Variation in the Shape of the Scapula

The overall variation of scapular shape had low although
significant phylogenetic signal (K,yi-scapula = 0-488; p <
0.001), with no significant influence of locomotor habit (F
< 4.6; p > 0.321; Table 3). The broken-stick model found
that only the first four pPCs summarized more information
than expected at random, accounting altogether for 79.4%
of all scapular measured variation (Table 3). Strong and
highly significant phylogenetic signal was found in species
distribution along pPCl 1, and pPC2,,1,, While weaker
phylogenetic signal was found in pPC4,,,, and non-
significant phylogenetic signal was reported for pPC3 ;15
Although along pPCl ., and pPC4,,;, species with dif-
ferent locomotor habits tended to occupy different regions of
morphospace, phy ANOVA did not find significant, phyloge-
netically independent differences between locomotor habits
in any of the four major axes of variation. The variation
summarized by the first two main components is described
in detail below, as they are the only ones to present a strong
and highly significant phylogenetic signal. The distribution

Table 2 Allometric analyses

th ohv] . N Centroid size Procrustes Procrustes
with phylogenetic generalized vs. body mass coordinates vs. coordinates vs.
least squares (PGLS) for the centroid size body mass
scapula and humerus performed - -
including and excluding the R? p R? p R? p
genus Myocastor
Including Myocastor ~ Scapula 0.846 <0.001 0.046 0.116 0.039  0.200
Humerus 0.886 <0.001 0.013  0.818 0.026  0.446
Excluding Myocastor ~ Scapula 0.619 <0.001 0.026  0.427 0.041  0.199
Humerus  0.722  <0.001 0.024 0.575 0.019 0.744
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Table 3 Comparative

. Phylogenetic ANOVA/MANOVA
analyses phylogenetically signal
informed with pPC scores, -
including phylogenetic Explained variance K p F p p (phylo)
signal, MANOVA (without
phy]()genetic information), all.shape.scapula 100% 0.488 <0.001 2.631 <0.001 0.983
and phyMANOVA (with PPClputa 29.808% 0.769  <0.001 4.546 0.005 0.321
phylogenetic information) PPC2, o puta 22.159% 1063 <0.001 2211 0.089  0.628
PPC3,caputa 19.389% 0.304 0.455 0.544 0.704  0.960
PPC4 oot 8.019% 0.625 0.005 4.644 0.004 0.311
all.shape.humerus ~ 100% 0.908 <0.001 8.759 <0.001 0.014
PPC1ymerus 54.693% 1.673 <0.001 15.845 <0.001 0.012
PPC2, imerus 16.858% 0.880 <0.001 8.013 <0.001 0.090

Phylogenetic signal estimates and F-statistics are provided for the most expressive phylogenetic principal
components of each analyzed dataset. Abbreviations: K=Blomberg’s K; F=F-statistics; p = p-value

of taxa along the morphospace formed by pPC3 and
pPC4 ., puia can be found in Online Resource, (7).

The high pPCl,,, scores represented scapulae with
narrow supraspinous and infraspinous fossae, long scapu-
lar spine, cranially projected coracoid process and infra-
glenoid tubercle, elongated coracoid process, and a narrow
region between acromion and metacromion (Figure 3). Low
PPCl i pu1a scores represented the opposite morphological
conformation for these characters. The highest pPCl .,
value was found in Callistomys Emmons and Vucetich,
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1998, while the lowest one was in Kannabateomys Jentink,
1891. It is noteworthy that most major clades were cohe-
sively distributed along the pPCl,,, reflecting strong
phylogenetic signal (K = 0.769; p < 0.001). Echimyini had
lower scores, while Euryzygomatomyinae had higher scores.
Myocastorini exhibited a wide distribution, with Callisto-
mys and Myocastor sharing the highest scores; most Proe-
chimys and Thrichomys had intermediate scores, except for
P. goeldii and T. apereoides Lund, 1839, with low scores.
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Carterodon Waterhouse, 1848 overlapped with Thrichomys
and Echimyini, with intermediate scores.

The High pPC2,,,, scores represented scapulae with a
relatively expanded supraspinous fossa and reduced infras-
pinous fossa, supraspinous fossa more developed in its cra-
nial region and retracted at the vertebral border, scapular
spine short and caudally inclined, coracoid process and
infraglenoid tubercle cranially projected, elongated coracoid
process, and narrowing of the region between the acromion
and metacromion (Figure 3). The low pPC2,,, scores
represented the opposite morphological conformation. The
highest pPC2, 1, value was found in P. goeldii, while the
lowest was in Dactylomys boliviensis Anthony, 1920. It is
noteworthy that most major clades were cohesively distrib-
uted along pPC2 . ,, reflecting the strong phylogenetic
signal (KPC2,,,;, = 1.063; p < 0.001). Echimyini, espe-
cially the bamboo specialist clade, Carterodontinae, and
Eurygygomatominae shared mostly low scores, while Myo-
castorini exhibited mostly high scores, with P. goeldii and
P. brevicauda sharing the highest scores. However, most
Thrichomys had intermediate scores, except for T. apere-
oides. (Fig. 3).

Variation in the Shape of the Humerus
The overall variation of humeral shape had strong and signif-

icant phylogenetic signal (K ,ii-numeras = 0-908; p < 0.001),
and strong and significant influence of locomotor habits (F
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= 8.759; p = 0.014). The broken-stick model found that the
first two pPCs summarized more information than expected
at random, accounting altogether for 71.5% of all humeral
measured variation (Table 3). Strong and highly significant
phylogenetic signal was found in species distribution along
both axes. Although along both pPC1, ;. .rus a0d PPC2yerus
species with different locomotor habits tended to occupy
different regions of morphospace, phyANOVA found sig-
nificant, phylogenetically independent differences between
locomotor habits only along pPC1y o i

The high pPCl1, ...s scores represented humeri with an
elongated diaphysis, reduced epiphyses, poorly developed
and proximally positioned deltoid tuberosity (Fig. 4). The
low pPCl, erus SCOTES represented the opposite morphologi-
cal conformation. The highest pPC1y ;... Value was found
in Euryzygomatomys spinosus Fischer, 1814 while the low-
est was in Proechimys cuvieri. Despite the overlap between
tribes and subfamilies along pPC1},;us» the variation of
scores along this axis denoted a strong signal (K =1.673; p
< 0.001). Notably, some taxa were strongly cohesive along
with this axis: Proechimys, with low scores in most species;
Echimyini, with high scores in most species; Thrichomys,
with intermediate scores in most species; Trinomys Thomas,
1921, with intermediate to low scores; and the clade formed
by Clyomys Thomas, 1916 and Euryzygomatomys Goeldi,
1901, with some of the highest scores. It is also notewor-
thy that some locomotor habits differed along pPC1y, 1 crue
showing that the distribution of species in the morphospace
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Fig.4 Analysis of phylogenetic principal components (pPCA) of
the humerus. Dark blue wireframes show changes in shape, while
light blue wireframes show the average shape. Minimal convex
polygons: Left, the distribution of each locomotor habit in mor-
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is strongly structured by locomotor habits, as found in the
phyANOVA results (F = 15.845; p = 0.012). The semi-
fossorial and most arboreal echimyids had high pPC1, erus
values while terrestrial echimyids had low scores. Most
scansorial scores were intermediate between arboreal and
terrestrial along pPC1,,crus- The high pPC2, ... scores
represented humeri with a rounded and proximally pro-
jected head, deltoid tuberosity retracted and positioned in
the medial region of the diaphysis, short distal epiphysis,
a more elongated mid-laterally trochlea, more developed
medial epicondyle, and less developed lateral epicondyle.
The low pPC2, equs SCOTes represented the opposite mor-
phological conformation. The highest pPC2, . ...c value
was found in Isothrix negrensis Thomas, 1920 while the
lowest was in Euryzygomatomys. It is noteworthy that some
of the major clades have differentiated along pPC2,erues
reflecting strong phylogenetic signal (K = 0.880; p < 0.001),
with Echimyini showing high scores, Euryzygomatomyinae
low scores, Carterodontinae intermediate score, and Myo-
castorini with a wide distribution along this axis. The dis-
tribution of scores along pPC2, . ... Was not significantly
structured by locomotor habits according to phy ANOVA (F
= 8.014; p = 0.090); however, it was noticeable that some
arboreal and scansorial species stood out by having rela-
tively high scores, while the semi-fossorial genera Euryzy-
gomatomys and Clyomys stood out with some of the lowest
scores. Part of the terrestrial echimyids, mainly Proechimys,
overlapped the arboreal ones with intermediate scores. Most
species of the genus Trinomys had lower scores than the
Proechimys species. The semi-aquatic Myocastor also had
low pPC2,,;merus Scores (Fig. 4).

Discussion

Allometric Effects on the Shape of the Scapula
and Humerus

The evolution of body size and its allometric consequences
on shape have played an important role in ecomorphological
diversification in different mammalian taxa, such as artio-
dactyls, carnivores, primates, and rodents (Marroig and
Cheverud 2005; Renaud et al. 2006; Meloro and Raia 2010;
Raia et al. 2010; Meloro et al. 2015). Indeed, locomotor
specialization through adaptive evolution may be achieved
through an allometric change of shape and proportions
(Schmidt-Kittler 2002, 2006; Meloro et al. 2015; Sansalone
et al. 2018). Often body size and mass are correlated with
several morphological, physiological, and life history char-
acteristics in mammals (Biknevicius et al. 1993; Biknevicius
1999; Millien and Bovy 2010; Tavares and Pess6a 2020;
Netto and Tavares 2021) and variation in body size is usu-
ally associated with biomechanical properties that influence

the morphology and function of the appendicular skeleton
(Biewener 2000; Morgan 2009). However, our results show
a weak or negligible allometric effect on the shape of the
scapula and humerus of echimyids (Table 3).

Our results are congruent with previous studies showing
a low or negligible allometric effect on scapular shape varia-
tion of small eutherian mammals, such as bats (Gaudioso et al.
2020) and sciuromorph (Wolfer et al. 2019) and caviomorph
rodents (Morgan 2009). Even in sciuromorph rodents, where
this effect is shown to be somewhat more pronounced than in
bats and caviomorphs, only 8.4% of the total variation in scapu-
lar shape is explained by variation in body mass (see Table S3
in Wolfer et al. 2019). The allometric effect on the scapula of
didelphid marsupials is greater than that found in the eutherian
small mammals, being more pronounced in larger species (Astia
2009). The infraspinous fossa tends to be disproportionately
more expanded in didelphids of greater body mass (Astia 2009).
Unlike didelphids, echimyids, as well as other caviomorph and
sciuromorph rodents (Morgan 2009; Wolfer et al. 2019), tend
to have a relationship between body size and infraspinous and
supraspinous fossae sizes close to isometric. All these observa-
tions suggest absence of a generalized and conserved allometric
pattern in the scapula of small therian mammals, although fur-
ther studies are needed to verify this hypothesis.

Regarding the humerus, the relationship between body
mass and diaphysis circumference remains highly conserved
among the major clades of Mammalia, suggesting that the
shape of the diaphysis of this weight-bearing bone is only
weakly influenced by compressive forces on the limbs
(Campione and Evans 2012). Concurrently, Christiansen
(1999) found that mammals, on average, do not have limb
bones that are disproportionately thicker or shorter than
predicted for their body mass. On the other hand, studies
restricted to medium and large sized mammals, such as
felids and xenarthrans, show that the effect of body size
and mass on the architecture of the humerus, especially its
epiphyses, can be more evident (Milne et al. 2009; Walmsley
et al. 2012; de Oliveira and Santos 2018). In contrast to these
findings, among small mammals, the allometric effect
is less common among small mammals. Although this effect
has already been reported for moles (Sansalone et al. 2018),
it should be considered that this the latter is a group with a
highly specialized burrowing habit, and thus, the allometric
effect may be enhanced by interaction with biomechanical
demands of digging (Sansalone et al. 2018). Among muroid
and geomyoid rodents, which are far more generalist than
moles, this effect was shown to be small, although some
sampling bias may have existed (Hedrick 2020). Similarly,
in caviomorph rodents, the allometric effect on humerus
shape has repeatedly been shown to be very low or negli-
gible (Casinos et al. 1993; Fernindez et al. 2000; Steiner-
Souza et al. 2010; Morgan and Alvarez 2013). An exception
is reported for octodontids, in which the diaphysis length and
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thickness scale isometrically, but the position and size of the
deltoid tuberosity scale with positive allometry, although the
correlation between deltoid tuberosity and forelimb size is
low (Pérez et al. 2021).

The allometric effect concentrated in the humeral epi-
physes of large mammals may be the result of specific func-
tional demands for support and propulsion of their large
body mass since these regions are among the main areas of
insertion and muscle origin of the forelimb (Christiansen
1999; Biewener 2000; Campione and Evans 2012; Walmsley
et al. 2012). On the other hand, the lack of allometric effect
on humeral shape reported here for Echimyidae is congru-
ent with those that have been observed for most other small
mammals, as discussed above. Corroborating the assumption
that low body mass imposes few structural constraints on the
shape of supporting structures, it is noticeable that, simi-
larly to what we observed for the humerus in echimyids and
other small mammals, the effect of body size on the shape
of lumbar vertebrae is negligible (Alvarez et al. 2013; Netto
and Tavares 2021), contrasting with the strong effect on the
same structures in large-sized mammalian taxa (Chen et al.
2005; Jones 2015; Randau et al. 2016).

Phylogenetic Effects on Scapular and Humeral
Morphology

Our results demonstrated that the morphological variation
in scapula and humerus of echimyids reflects the phyloge-
netic structure of the family. Moreover, the morphology of
the humerus also reflects the functional demands associated
with different locomotor habits, which was not evident in
the scapula.

The significant value of K, notably high in the two major
variation axes, and the absence of significant differences in
the shape of the scapula associated with locomotor habits
suggest that, in the spiny rats, this structure evolved approxi-
mately according to Brownian motion, without strong selec-
tive pressures associated with locomotion being necessary
to explain its current variation. This evolutionary scenario is
reflected in the unique morphology of some echimyid clades,
independently of the locomotor habits of the species that
constitute them.

As an example, the myocastorines Callistomys pictus
Pictet, 1843 and Myocastor coypus, recovered as sister
taxa by some studies (Fabre et al. 2017; Courcelle et al.
2019), share similar scapula shapes, despite having very
distinct body sizes, external morphology, and ecology. The
scapular shape of Callistomys (Fig. 50), an arboreal taxon,
differs greatly from the scapula of the other echimyids
with similar locomotor habits. The other arboreal echimy-
ids form the tribe Echimyini and share a cohesive scapular
morphology (Fig. Se-k). In addition, the terrestrial myo-
castorines (Proechimys spp.; Fig. 5n) have scapulae more
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Fig.5 Echimyidae scapula specimens organized according to the
taxa examined. Subfamily Euryzygomatomyinae: a, Trinomys iher-
ingi LBCE 16,101; b, Euryzygomatomys spinosus MN 75,752; ¢,
Clyomys laticeps LBCE 4877. Subfamily Carterodontinae: d, Cart-
erodon sulcidens MN 54,368. Tribe Echimyini: e, Mesomys hispidus
LBCE 18,058; f, Lonchothrix emiliae LBCE s/n (no identification);
g, Isothrix negrensis MN 69,434; h, Makalata armata MN 69,325;
i, Phyllomys pattoni MN 70,175; j, Kannabateomys amblyonyx MN
81,356; k, Dactylomys boliviensis LBCE 19,886. Tribe Myocastorini:
I, Thrichomys fosteri LBCE 5372; m, Myocastor coypus MZUSP
32,353; n, Proechimys quadruplicatus MN 69,197; o, Callistomys
pictus MZUSP 31,404. Scale bars=1 cm

like those of the scansorial myocastorines (Thrichomys
spp.; Fig. 51) than the other terrestrial echimyids (7rino-
mys spp.; Fig. 5a). Consistently, the scapulae of the semi-
fossorial euryzygomatomyines (Euryzygomatomys and
Clyomys; Fig. 5b-c) are more like those of the terrestrial
euryzygomatomyines (Trinomys; Fig. 5a) than to that of
the semi-fossorial carterodontine (Carterodon; Fig. 5d).

Within Echimyini, the small clade of the bamboo rats
(Dactylomys 1. Geoffroy St.-Hilaire, 1838 and Kannabateo-
mys; Fig. 5 j-k), previously recognized as the subfamily Dac-
tylomyinae (Emmons et al. 2015b), can also be recognized
for exhibiting unique and cohesive morphologies, with an
exceptionally well-developed infraspinous fossa. This gen-
eral pattern suggests strong phylogenetic conservatism in
the shape of the scapulae of spiny rats. It is necessary to
recognize, however, that sampling of Callistomys, Cartero-
don and Myocastor, taxa with postcranial skeleton scarcely
represented in scientific collections, was limited to few
specimens. A larger sample would be needed to verify the
robustness of our interpretations regarding phylogenetic or
ecological effects on their morphology.

Despite the striking evidence of a strong phylogenetic
structure of the scapular shape, it must be pointed out that
in many cases (as in Fig. 1) locomotor habits accompany
the phylogeny and, therefore, it is not easy to distinguish the
influence of these factors to explain the scapular shape. That
is, the acquisition of a certain habit early in a clade's history
may have constrained the evolution of the scapular form,
and later a particular scapular shape (clearly conservative
in many mammals) may constrain ecological diversification.
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Phylogenetic conservatism in the shape of the scapula, as
well as in the muscles attached to it (Arnold et al. 2017), is
remarkable in several mammalian groups, including marsu-
pials, primates, rodents, carnivores, and bats (Young 2008;
Morgan 2009; Martin-Serra et al. 2014; Gaudioso et al.
2020). Strong phylogenetic signal was also recognized for
scapular morphology in other Neotropical small mammals,
as didelphid marsupials and sigmodontine rodents (Astda
2009; Coutinho et al. 2013; Coutinho and Oliveira 2017),
being stronger in the former group (Bubadué et al. 2019).
Despite conservatism of the scapula, Monteiro and Abe
(1999) found a mixed contribution between function and
phylogeny in xenarthrans, depending on the observed level.
Young (2008) demonstrates that functional demands have
a greater impact than the phylogenetic signal in primates.

Unusually, in some very specialized groups of burrowing
species, such as Myrmecophagidae, Talpidae, Dasypodidae,
Chlamyphoridae, and Chrysochloridae, scapular morphol-
ogy seems to have been shaped by strong natural selection,
showing evolutionary convergence in the elongation of the
acromion, the expansion of the caudal angle and other con-
spicuous modifications (Smith and Savage 1955; Hildebrand
and Goslow 2006). However, we did not observe shape
changes in the scapulae of the semi-fossorial echimyids as
significant as those found in the aforementioned families.

Similar to the scapula, shape variation in the humerus of
echimyids exhibited strong phylogenetic signal, in congruence
with previous studies with several mammalian groups, includ-
ing marsupials, primates, rodents, carnivores and bats (O’ Neill
and Dobson 2008; Walmsley et al. 2012; Fabre et al. 2013b,
2019; Holliday and Friedl 2013; Morgan and Alvarez 2013;
Martin-Serra et al. 2014; Janis et al. 2020; Loépez-Aguirre
et al. 2021). Even within less inclusive subclades, the phylo-
genetic structure could be recovered. As an example, within
Echimyini, an exclusively arboreal taxon, the subclade formed
by Isothrix Wagner, 1845 (Fig. 6g) and Lonchothrix Thomas,
1920 (Fig. 6f) shared humeri with especially short diaphysis
and well-developed distal epiphysis, whereas the clade formed
by Kannabateomys (Fig. 6j), Dactylomys (Fig. 6k), Phyllomys
Lund, 1839 (Fig. 61), and Makalata Husson, 1978 (Fig. 6h) had
longer diaphysis and relatively smaller distal epiphysis. If this
morphological difference is also reflected in different biome-
chanical abilities, it is possible to conjecture that the subclades
of Echimyini have distinct locomotor behaviors, which can be
further investigated with field and laboratory studies. However,
certain biomechanical capacities associated to scapular and
humeral shape and thus to particular clades, cannot be ruled
out, and may be important to understand the ecomorphologi-
cal diversification within each clade. Phylogenetic history and
adaptive events occurred during that history are not mutually
exclusive.

In other mammalian groups, the phylogenetic structure
is important to explain even variation in internal humeral
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Fig.6 Echimyidae humerus specimens organized according to the
taxa examined. Subfamily Euryzygomatomyinae: a, Trinomys iher-
ingi LBCE 16,101; b, Euryzygomatomys spinosus MN 75,752; c,
Clyomys laticeps LBCE 5326. Subfamily Carterodontinae: d, Cart-
erodon sulcidens MN 54,368. Tribe Echimyini: e, Mesomys hispidus
LBCE 19,843; £, Lonchothrix emiliae LBCE s/n (no identification);
g, Isothrix negrensis MN 56,811; h, Makalata armata MN 70,179;
i, Phyllomys pattoni MN 70,175; j, Kannabateomys amblyonyx MN
61,811; k, Dactylomys boliviensis LBCE 19,878. Tribe Myocas-
torini: 1, Thrichomys apereoides LBCE 11,516; m, Myocastor coypus
MZUSP 32,353; n, Proechimys quadruplicatus LBCE 14,994; o, Cal-
listomys pictus MZUSP 31,404. Scale bars=1 cm

architecture, including blood vessel distribution and bone
density (Houssaye and Prévoteau 2020; Amson and Bibi
2021). These results warn us that analyses seeking to
understand the morpho-functional factors guiding forelimb
evolution must consider that phylogenetic history alone
can explain a large amount of interspecific morphometric
variation. Even forelimb structures strongly associated with
functional specializations, such as the humerus, may have
much of their interspecific variation explained by shared
evolutionary history (Pérez et al. 2021). This consideration
becomes especially important when we analyzed the place-
ment of scansorial echimyids in the recovered morphospaces
(Fig. 4). For both the humerus and scapula, scansorial
echimyids occupied a region intermediate between most ter-
restrial and arboreal species, which could suggest that their
shapes correspond to locomotor specializations, achieved
and maintained via natural selection, that allow them to run
and to climb. However, even though there are scansorial rep-
resentatives in the subfamily Capromyinae (not analyzed),
it should be noted that the scansorial echimyids in our sam-
ple belong to only one genus, Thrichomys. Meaning that, in
our analysis, the scansorial habit conceivably resulted from
a single evolutionary event, making it elusive to identify
evolutionary convergences implying that natural selection
shaped the form of Thrichomys. In addition, it should also
be noted that in both recovered morphospaces, Thrichomys
species were adjacent to Proechimys. Considering this, even
if it is not possible to rule out an adaptive hypothesis for the
shape of the humerus and scapula of Thrichomys, it could
be argued that its shape is explained by phylogenetic history.
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Similar caution should be applied to explain the shape of
the semi-aquatic habit in Echimyidae, limited to Myocastor.

Ecological Effects on Humerus Morphology

Unlike scansorial and semi-aquatic echimyids, there is con-
sistent evidence that the humeral forms of terrestrial, arbo-
real, and semi-fossorial echimyids carry morpho-functional
specializations partly shaped by natural selection. In these
cases, similar locomotor habits have arisen more than once
independently within Echimyidae and have been associated
with evolutionary convergences or conspicuous changes in
morphology, in line with previous studies that point to the
humerus as possibly the postcranial structure containing the
greatest amount of functional adaptive modifications (Morgan
and Verzi 2006; Steiner-Souza et al. 2010; Tavares et al.
2020).

The terrestrial echimyids (Trinomys and Proechimys;
Fig. 6a and n, respectively) have been characterized by
elongation and tapering of the diaphysis, in addition to
having small epiphyses, and a reduced deltoid tuberos-
ity close to the proximal epiphysis. These features are the
same as reported in other terrestrial or cursorial mammals,
such as extinct kangaroos (Janis et al. 2020), carnivores
(Taylor 1974; Heinrich and Rose 1997; Martin-Serra et al.
2014), felines (Walmsley et al 2012), marsupials (Argot
2001; Szalay and Sargis 2001), procyonids (Tarquini et al.
2017, 2019), rodents (Candela and Picasso 2008; Steiner-
Souza et al. 2010; Morgan and Alvarez 2013; Coutinho and
Oliveira 2017), tenrecoids (Salton and Sargis 2008), tupaids
(Sargis 2002), and various small therian mammals (Janis and
Martin-Serra 2020). The elongation of the humeral diaphysis
results in a long stride, enabling greater travel speed, which
is selectively favored in terrestrial mammals, for example,
during an escape from predators (Wilson et al. 2015). In
addition, the favoring of speed over strength is associated
with the relatively underdeveloped epiphyses in terrestrial
echimyids. These regions are the main insertion areas for
muscles responsible for stabilizing joints under high stress
and for flexing the digits (Woods 1972). These functions
require relatively little strength and consequently small mus-
cle insertion area in terrestrial species (Steiner-Souza et al.
2010; Morgan and Alvarez 2013). At the distal epiphysis,
terrestrial echimyids tended to have the articular surface
mediolaterally compressed, with the capitulum poorly devel-
oped, relatively to arboreal echimyids. This feature has also
been reported as a locomotor specialization of terrestrial
marsupials (Szalay and Sargis 2001), giving them more sta-
bility and amplitude of the parasagittal movements of the
limbs (Candela and Picasso 2008).

Although less evident than in fossorial species, most spe-
cies of Proechimys and Trinomys also shared reduced, flatter
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humeral heads compared to arboreal species, as indicated by
their low scores along pPC2h, ... This recurrent feature in
the humerus of terrestrial mammals restricts and stabilizes
humeral movements along a parasagittal plane (Morgan and
Alvarez 2013; Janis and Martin-Serra 2020).

The remarkable overlap of Proechimys and Trinomys in
the humeral morphospace highlights that these two phylo-
genetically distant lineages share similar morpho-functional
characters, in agreement with what has been previously
reported in external, cranial, dental, femoral, pelvic, and
lumbar morphology (Moojen 1948; Carvalho and Salles
2004; Perez et al. 2009; Tavares and Pess6a 2020; Netto and
Tavares 2021), probably being thus reached and maintained
by occupying similar ecological niches.

The humerus of arboreal echimyids, including Callisto-
mys (Fig. 60) and the Echimyini (Fig. 6e-k), was character-
ized by a wide diaphysis, intermediate in length between
fossorial and terrestrial, well-developed epiphyses, with a
larger and more rounded head than in other species, a well-
developed medial epicondyle, and a medially wide distal
articular surface, with an expanded capitulum approaching
the apex of the lateral epicondyle, and the deltoid tuberosity
poorly projected in most taxa. In general, these features are
convergent with several other groups of arboreal mammals,
including caviomorphs (Candela and Picasso 2008; Morgan
and Alvarez 2013), sigmodontines (Coutinho and Oliveira
2017), tenrecoids (Salton and Sargis 2008), primates (Rose
1989; Szalay and Dagosto 1980), marsupials (Argot 2001;
Szalay and Sargis 2001), and other arboreal therian mam-
mals (Janis and Martin-Serra 2020). The rounded and well-
developed humeral head in these animals gives them greater
amplitude and stability of movement at the glenohumeral
joint, necessary for climbing (Candela and Picasso 2008;
Szalay and Sargis 2001; Rose and Chinnery 2004). The
highly developed distal epiphysis and the expressive pro-
trusion of the medial epicondyle allow for the insertion of
robust forearm pronator and hand flexor muscles, necessary
for grasping and climbing movements (Argot 2001; Szalay
and Sargis, 2001; Candela and Picasso 2008; Janis and
Martin-Serra 2020). The well-developed capitulum likely
enhances rotational movements of the radial head during
forearm flexion (Candela and Picasso 2008; Szalay and
Dagosto 1980; Sargis 2002).

Remarkably, Callistomys pictus and Isothrix negrensis
occupy extreme positions in the humeral morphospace (high
PPC2, merus SCOTeEs; Fig. 4), indicating that morphological
characters typical of arboreality are well developed in these
species. This result is congruent with previous findings,
showing that the femur and lumbar vertebrae of Callistomys
are among the most specialized within arboreal echimyids
(Tavares and Pessda 2020; Netto and Tavares 2021). At the
other extreme among arboreal species are Phyllomys and
the bamboo rats Dactylomys and Kannabateomys, whose
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humeral morphology was more like that of terrestrial spe-
cies, especially by having a relatively elongated diaphysis
and reduced epiphyses. Congruently, the femurs of bamboo
rats and Phyllomys lamarum Thomas, 1916 also stood out
for having elongated diaphysis and proximal epiphysis more
like those of terrestrial species (Tavares and Pessda 2020).
Dactylomys and Kannabateomys display highly specialized
cranial, dental, and external morphology for life into bam-
boo groves (Perez et al. 2009; Tavares et al. 2016; Candela
et al. 2017) and their locomotion differs from other arbo-
real echimyids, by using the second and third digits to hold
firmly onto thin bamboo branches, along which they move
smoothly and cautiously (Emmons 1981; Candela et al.
2017). Although it cannot be ruled out that elongated humeri
and femora, and scapulae with a wide infraspinous fossa, are
phylogenetic traits in Dactylomys and Kannabateomys, it is
reasonable to assume that such features are adaptations for
their specialized locomotion, a proposition that should be
investigated in the future.

Despite having an intermediate morphology between ter-
restrial and arboreal echimyids, the humerus of the scanso-
rial Thrichomys had more general morphological similari-
ties with that of terrestrial echimyids, overlapping with the
latter along the axis of greatest variation (pPC1y,,erus)- This
greater similarity was concentrated in the elongated diaphy-
sis. The similarity of Thrichomys with arboreal echimyids
was concentrated in the broad, rounded head. These features
suggest that Thrichomys species are capable of long and
fast steps, favored by terrestrial locomotion, as well as wide
movements of the glenohumeral joint, useful for climbing
branches and rocks, a habit reported for this genus (Mares
and Ojeda 1982; Hannibal et al. 2019).

The humerus of semi-fossorial echimyids had a well-
developed deltoid tuberosity, besides having a short,
although not markedly thick diaphysis, large and robust
epiphyses, especially the distal epiphysis, with both epi-
condyles well projected. These features are congruent with
those found by other authors in burrowing rodents (Candela
and Picasso 2008; Steiner-Souza et al. 2010; Morgan and
Alvarez 201 3; Coutinho and Oliveira 2017; Tavares et al.
2020). A larger deltoid tuberosity is linked to the locomotor
habit providing greater attachment of important muscles
involved in arm protraction, retraction, and extension (acro-
miodeltoid, clavodeltoid, and spinodeltoid) and humeral
flexion (pectoralis major and pectoralis minor) (Rabey et al.
2015). The shortening of the diaphysis favors strength over
velocity and is congruent with the condition in several other
fossorial rodents, which increases their resistance to bend-
ing and shear stresses during digging, increasing robust-
ness and reducing humerus length (Samuels and Van Valk-
enburgh 2008; Hopkins and Davis 2009; Coutinho et al.
2013; Morgan and Alvarez 2013). To remove soil while
tunneling with their claws, semi-fossorial rodents rely on

well-developed muscles of the shoulder and arm retractors,
elbow extensors, arm pronators, and carpal and digital flex-
ors (Hildebrand and Goslow 2006; Lagaria and Youlatos
2006; Tavares et al. 2020). Their wider epicondyles suggest
a larger area available for the origins of the flexor, pronator,
and supinator muscles of the forearm and fingers (Woods
1972; McEvoy 1982; Coutinho et al. 2013; Tavares et al.
2020).

Strikingly, all the aforesaid characteristic traits of semi-
fossorial echimyids were more prominent in Clyomys and
Euryzygomatomys than in Carterodon, whose humeral
shape somewhat resembles that found in arboreal echimyids.
This result taken alone may suggest that Carterodon is less
specialized for digging than semi-fossorial euryzygomato-
myines. On the other hand, previous studies have shown that
other morphological specializations associated with subter-
ranean life, such as elongation of the olecranon process and
enlargement of the auditory bulla, may be more prominent in
Carterodon than in Euryzygomatomys (see Fig. 11 in Verzi
et al. 2016; Fig. 4 in Tavares et al. 2020). In addition, the
pelvis and penultimate lumbar vertebra of Carterodon pre-
sent morpho-functional characters associated with fossori-
ality in a more pronounced way than in Euryzygomatomys
(see Fig. 4 in Tavares and Pessda 2020; Fig. 5 in Netto and
Tavares 2021). This suggests that the different lineages of
fossorial rats, Carterodontinae and the tribe Euryzygomato-
myini Emmons, 2005 (i.e., Euryzygomatomys and Clyomys),
evolved fossoriality through distinct morphological spe-
cializations, despite important evolutionary convergences.
It should also be considered that Carterodon is poorly sam-
pled in collections and all analyses carried out so far with its
postcranial skeleton are based only on a single individual.
Therefore, a more detailed understanding of the evolution
of fossoriality in Echimyidae will require a larger sample to
understand the limits of variation in this monospecific genus.

Conclusion

Our analyses showed that allometry is not an important
active factor in the morphological evolution of the scapula
and humerus of echimyids, similar to what has already been
reported for other caviomorphs and other small mammals.
Furthermore, the present study evidenced that phylogeny
and locomotor habits are reflected in different ways on
the scapular and humeral morphology. While phylogeny
proved important in structuring the morphometric varia-
tion of both structures, locomotor habits seem to have been
a relevant factor only in the differentiation of the humerus.
The strong phylogenetic effect and the absence of the influ-
ence of locomotor habits on scapular morphology could
make this structure a relevant taxonomic and phylogenetic
marker in future studies. On the other hand, the presence of
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morpho-functional markers on the humerus shape makes it
remarkably useful for studies that seek to reconstruct life
habits from postcranial morphological data, especially
paleontological investigations aiming at a better perspec-
tive on the evolution of ecomorphological disparity in cavi-
omorphs. It is also worth emphasizing the importance of
preserving postcranial structures to obtain larger sample
sizes, thus increasing the robustness of these results with
additional comparative analyses.
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