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RESUMO

O crénio de uma linhagem monofilética deniro do género Trinomys, que inchai a
espécie 1. yomenagae, € tratado neste estudo sob o paradigma das estruturas
morfolégicas complexas, cuja forma final resulta da interagfo de vérios componentes
distintos e pode ser medelada, no nivel morfogenético, pela variagio localizada em
diferentes escalas geoméiricas. A variacdo da forma craniana entre as Cinco espéecies
de Trinomys, para as vistas dorsal, ventral e lateral, foi investigada
comparativamente usando o formalismo geométrico das fungdes de thin-plate splines,
para descrever a organizacdo da forma craniana em termos da escala geoméirica da
localizacdo das diferencas na forma. Os resultados demostraram que o contetdo de
informacdo da forma craniana na linhagem monofilética dentro do género Trinomys,
que inclui a espécie T. yonenagae, pode variar em relagdo a estrutura filogenética
molecular nos diferentes niveis de complexidade de organizacio representados pelas
vistas dorsal, ventral e lateral, bem como revelaram que existe uma escala natural de
variagdo da forma craniana comensurdvel com a variagao hierdrquica molecular do
gene mitocondrial citocromo b. A andlise de componentes principais das
deformacdes parciais mostrou que, somente para a vista lateral do crénio e para o0s
componentes localizados de forma em pequena escala (& =—1), o padrio de
diferenciacdo morfoldgica é comensurdvel com a hipétese filogenética independente
inferida das seqiiéncias do gene mitocondrial citocromo b para a linhagem de

Trinomys que inclui T. yonenagae.



ABSTRACT

The skull of a monophyletic lineage of the genus Trinomys that includes the species
T. yonenagae is viewed in this study under the paradigm of complex morphological
structures whose final shape results from the interaction of several component parts.
Under this paradigm, shape can be modeled at the morphogenetic level as localized
variation at different geometric scales. Skull shape variation among the five species
of Trinomys, for the dorsal, ventral, and lateral views of the skull, was investigated
comparatively using the geometric formalism of the thin-plate spline functions o
describe the organization of skull shape in terms of the geometric scale of shape
differences. The results demonstrated that the information content of skull shape in
the lineage that includes T. yomenagae can vary with respect to the muolecular
phylogenetic structure in the different levels of organizational complexity
represented by the dorsal, ventral, and lateral views of the skull. The results also
showed that there is a natural scale of variation in skull shape, which is
commensurate with the molecular hierarchical variation of mitochondrial
cytochrome b gene. Principal component analysis of the partial warps showed that,
only for the lateral view of the skull and for the localized components of shape at
small geometric scales (@ =~1), the pattern of morphological differentiation is
commensurate with the independent phylogenetic hypothesis inferred from the
sequences of the cytochrome b gene for the lineage of Trinomys that includes T.

yonenagae.
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1. INTRODUCAO

As bases da taxonomia e sisternética dos ratos de espinhos do género
Proechimys foram estabelecidas por Moojen em 1948. Durante seu estudo, Moojen
{1948) observou que as espécies de Preechimys apresentavam um padrdo de
distribuigdo geogréfica disjunta; com um pequenc nimero de espécies restritas a
por¢do leste do Brasil, a leste do Rio Sac Francisco e um grande namero de
espécies ocupando uma area maior, a oeste do Rio 53¢ Francisco, ocorrendo da
regido central ao norte do Brasil e estendendo-se pela América Central até o sul
da Nicardgua. Moojen (1948) observou, ainda, que as espécies de cada uma destas
areas poderiam ser diagnosticadas pelo comprimento da dobra principal na
superficie de oclusdo dos dentes molariformes.

Em todas as espécies da porcdo leste do Brasil, a dobra principal dos
dentes molariformes & longa e estende-se por toda a coroa, enquanto que nas
espécies da porgdo oeste do Brasil a dobra principal & curta e estende-se somente
até a metade da coroa dos dentes molariformes. Um modelo de vicaridndia,
envolvendo mudancas geol6gicas durante o Pleistoceno, foi sugerido (Moojen,
1948) como a forca externa responsavel pela evolugdo dos padrdes de distribuicdo
e diferenciagio morfol6gica observados. A diferenciacdo evolutiva observada
dentro do género Proechimys foi formalizada por Moojen (1948) com a criacao de
dois subgéneros; Trinomys, diagnosticado pela dobra dos dentes molariformes

longa e restrito em distribuicio na porcdo leste do Brasil e Proechimys,



diagnosticado pela dobra dos dentes molariformes curta e com distribuicdo desde
o Brasil Central até o sul da Nicaragua.

Estudos recentes tém contribufdo para uma mudanca da visdo classica da
distribuicdo e sisteméatica de Proechimys baseada em analises classicas de variagao
morfologica realizadas por Moojen (1948). Uma nova espécie, P. yonenagae,
diagnosticada como pertencendo ao subgénero Trinomys, devido a presenca da
dobra principal nos dentes molariformes longa, foi descrita de uma localidade a
seste do Rio Sdo Francisco {Rocha, 19953, Além disto, a andlise de varia¢do em
sistemas moleculares produziu recentemente resultados importantes que
implicam em alteracbes substanciais nos niveis hierdrquicos mais elevados da
estrutura taxondmica e sisteméatica do género Proechimys (Lara et al., 1996; Lara &
Patton, 2000). A divergéncia entre os subgéneros Trinomys e Proechimys, estimada
através de seqiiéncias do gene mitocondrial citocromo ¥, mostrou-se ser tac
elevada quanto a média de divergéncia estimada entre dez géneros de roedores
equimideos (Lara et al., 1996). Este resultado, juntamente com a evidéncia
preliminar de relacionamento ndo-monofilético entre Proechimys e Trinomys,
levaram Lara ef al. (1996) a recomendar o status genérico para os subgeéneros
Trinomys e Proechimys. A estrutura genealégica inferida dos mesmos dados
moleculares (Lara & Patton, 2000) também demonstrou que o arranjo sistemético
proposto por Moojen (1948) para as espécies de Trinomys pode ndo ser natural,
resultando em unidades parafiléticas ou polifiléticas. Um extenso rearranjo

sistematico foi proposto por Lara & Patton (2000) e, dentro do género Trinomys,



sao agora reconhecidas trés linhagens monofiléticas, compreendendo nove
unidades evolutivas no nivel de espécies.

A reconstrugio de genealogias moleculares € fundamentalmente
importantes ndo somente para estabelecer bases mais robustas para deducbes
taxondmicas e sistematicas, mas também por permitir investigar padrles de
evolucdo morfolégica e molecular em linhagens monofiléticas. A evolugdo de
sisternas  morfolégicos e moleculares envolve fendmenos que ocorrem em
diferentes niveis de complexidade de organizaco e escalas temporal e espacial e,
por conseguinte, & esperado que diferentes enfoques tenham sido abordados. Cs
padrées de evolugdo morfologica e molecular tm sido estudados sob a
perspectiva de correlacdes entre taxas de evolugdo em genes reguladores e nao-
reguladores (genes estruturais; Barrier et al., 2001), congruéncia entre filogenias
estimadas de dados morfologicos e moleculares (e.g. Thomas et al, 2000) e
mapeamento genético de tragos mozrfoldgicos por marcadores moleculares de alta
densidade (e.g. Peichel et al., 2001). Em todos 0s casos busca-se uma escala natural
de variabilidade em diferentes niveis, isto &, comensurabilidade entre padrdes de
evolugdo e diferenciacdo morfolégica e molecular.

O objetivo deste estudo foi investigar evolugdc morfolégica e molecular
sob uma diferente perspectiva, a de correlagido entre variagdo localizada e
hierdrquica na forma craniana e a estrutura filogenética molecular inferida de
seqiiéncias do gene mitocondrial citocromo b. O cranio foi escolhido como objeto
de estudo por ser uma estrutura morfologica complexa que engloba o aparelho

réfico, cérebro e Orgdo dos sentidos (Voss ef al, 1990; Hanken & Thorogood,



1993; Herring, 1993). Além disso, anélises qualitativas e quantitativas da forma
craniana tém sido classicamente empregadas em inferéncia filogenética e em
decisbes sistematicas (Atchley et al., 1992) e, mais recentemente, para investigar
padrdes de evolucao morfolégica sob a perspectiva de processos heterocronicos
{(Smith, 2001).

A forma de uma estrutura morfolégica complexa como o crénio resulia da
interface de interacBes complexas enire regras morfogenéticas, fendmenos
ecolégicos e forgas evolutivas determunisticas e estocasticas (Murray, 1990;
Kuratani ef al., 1997; Smith, 1997; Lewontin, 2000; Liebarman et al., 2000). Sob esta
perspectiva dinamica & esperado que a descrigdo da variabilidade na forma seja
condicional ao nivel de complexidade de organizacdo e escala escolhidas (Bar-
Yam, 1997; Levin, 1992, 2002; Lewontin, 2000). Por conseguinte, uma questao
fundamental que emerge para o estudo da evolugdo morfoldgica e molecular é se
existe algum nivel de complexidade de organizagao e escala de variagdo na forma
que seja comensurével com a genealogia inferida de seqliéncias moleculares.

Neste estudo, nos utilizamos os padrdes filogenéticos inferidos por
segiiéncias moleculares do gene mitocondrial para o género Trinomys (Lara &
Patton, 2000) para investigar a evolugdo da forma craniana em uma linhagem
monofilética que inclui a espécie T. yonenagae (Figura 1). A linhagem monofilética
que contém T. yonenagae foi escolhida porque esta especie diverge marcadamente
na morfologia e ecologia das demais espécies dos géneros Trinomys e Proechimys,
que juntos compdem mais de 70 espécies (Patton, 1987; Lara & Patton, 2000). Ao

contrario das espécies deste género, as quais sdo terrestres e vivem em ambientes
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cobertos de vegetagdo, como florestas e cerrados {Moojen, 1948; Aguilera, 1999;
Bergallo & Magnusson, 1999; Corti ef al., 2001), T. yonenagae vive em habitats com
dunas arenosas em uma drea Tesirita na margem esquerda do Rio 580 Francisco,
no estado da Bahia, no nordeste do Brasil, onde escavam tGneis que podem
chegar até 1,5 m de profundidade {Rocha, 1992, 1995; Manaf & Oliveira, 2000}. As
dunas arenosas fazem parte do bioma Caatinga caracterizado pela
imprevisibilidade de chuvas e condigBes semi-aridas, com vegetagdo dominada
por plantas das familias Cactaceae e Bromeliaceae {(Ab'Saber, 1974). A morfologia
de T. yomenagae difere marcadamente das demais espécies de Trmomys e
Proechimys devido a uma combinacdo de trages, tais como uma pelagem mais
clara, pincel caudal bem desenvolvido, patas traseiras grandes e bula timpanica
inflada (Figuras 2); caracteristicas geralmente associadas & evolugdo em ambientes
aridos (Vaughan, 1972; Nowak & Paradiso, 1983).

A singularidade de T. yonenagae, observada em atributos ecoldgicos e
tracos morfologicos (Rocha, 1992, 1995; Manaf & Cliveira, 2000y ndoc estd
correlacionada, todavia, com a estrutura de variagao observada nas seqliéncias de
DNA mitocondrial, uma vez que esta espécie nao se diferencia marcadamente sob
o ponto de vista molecular e integra uma linhagem mitocondrial que inciui T
setosus, T. paratus e T. eliasi {(Lara & Patton, 2000: Figura 1). Em outras palavras,
existe uma disparidade entre a diferenciacao no nivel do organismo, em termos
morfolégicos e ecolégicos e a diferenciagdo molecular, em termos de seqiliéncias
do DNA mitocondrial. Neste estudc, nés usamos a espécie 1. yonenagae no

contexto de uma filogenia molecular e o desenvolvimento recente do formalismo



geométrico (Bookstein, 1991) para a quantificacéo da forma com o objetivo de
verificar se uma dada perspectiva de complexidade de organizacdo, representada
pelas vistas dorsal, lateral e ventral do crémio, e escala de variagdo da forma
craniana podem ser mapeadas na estrutura genealégica derivada das analises
filogenéticas do gene mitocondrial citocromo b (Lara & Patton, 2000). O
formalismo geométrico para anglise da forma biol6gica baseado na mecanica
matricial das fungdes thin-plate splines {Bookstein, 1991) foi empregado neste
estudo para descrever a variacdo da forma e mudangas no cranio em termos de
processos de forma localizados (Bookstein, 1996; Rohlf, 2001). Esta interpretagéo
biomatematica das fungbes thin-plate splines foi explorada na busca da
comensurabilidade entre padrdes de variaciio na forma cramiana e estrutura

genealégica molecular.



2. MATERIAL £ METODOS

2.3 MATERIAL EXAMINADO

O presentie estudo foi conduzido com base em espécimens depositados no
Museu Nacional (MN), Rio de Janeiro; Museu de Zoologia da Universidade de
Zoologia Universidade de S30 Paulo (MZUSP) e Museu de Biologia Frof. Mello
Leitio em Santa Teresa (MBML), Espiritc Santo (Apéndice 1). Todos os
espécimens foram alocados a classes etérias segundo a classificagdo de Pessba &
Reis (1991), com base nos critérios de erupcdo e desgaste da superficie dos dentes
molariformes e apenas os individuos adultos, pertencentes as classes etdrias 6e 7,
foram examinados. A nomenclatura taxondmica utilizada foi a proposta por Lara
& Patton (2000).

As localidades dos 44 individuos das cinco espécies analisadas, com as
respectivas coordenadas geogréficas e tamanhos de amostra, estdo descritas a
seguir. Trinomys setosus setosus: Minas Gerais, Juiz de Fora (21°765, 43°35'W: i =
2), Passos (20°71’S, 46°60'W, n = 1), Rio Casca (20°22'5, 42°65'W: n = 1), localidade
desconhecida (n=1); Trinomys setosus denigratus: Bahia, IThéus (14°78'S, 39°04'W, n
= 10); Trinomys yonenagae: Bahia, Ibiraba {10°48’S, 42°50'W, n = 17); Trinomys eliast:
Rio de Janeiro, Marica (22°92'S, 42°82"W: n = 5); Trinomys paratus: Espirito Santo,

Cariacica (20°26'S, 40°42'W: n = 6), Santa Teresa (19°93'S, 40°60'W: n = 1),



2.2 MARCOS ANATOMICOS

A escolha dos marcos anatdmicos para o cranio de Trinomys baseou-se em
estudos de evolugdo e ontogenia craniana em sigmodontineos (Zelditch ef al,
1992), ciurideos (Roth, 1996) e echimideos (Monteiro ef al, 1999). Marcos
anatomicos em duas dimensdes, que se supdem serem homologos, foram
identificados para as vistas dorsal, veniral e lateral do cranio (Figura 3a, b c)esao
descritos abaixo.

Vista dorsal~ 1. ponto mais anterior da sulura enfre 0s nasais; 2. ponto
mais anterior da sutura enfre o nasal e a premaxila; 3. sutura entre a premaxila, o
frontal e a maxila; 4. sufura entre ¢ nasal, o frontal e a premaxila; 5. sutura entre
o0s nasais e 0s frontais; 6. sutura entre ¢ frontal e o maxilar (regifo lacrimal); 7.
sutura entre o maxilar e o jugal (no arco zigomatico); 8. sutura entre o jugale o
esquamosal no arco zigomético; 9. sutura entre o frontal, parietal e esquamosal;
10. sutura entre os frontais e o parietal; 11. sutura entre o processo porterior do
esquamosal, o parietal e o occipital; 12. ponto médio sagital do osso occipital.

Vista venitral - 1. ponto mais anterior da sutura entre 0s nasais; 2. margem
lateral do alvéolo do incisivo, na intersecdo do mesmo com o contorno externo do
cranio; 3. porgdo anterior do for&men incisivo da premaxila; 4. sutura entre a
premaxila e a maxila, onde a mesma intercepta o contorno do cranio; 5. sutura
entre a por¢do vomerina da premanxila e a maxila; 6. intersecdo entre a maxila e a
regido anterior do pré-molar; 7. por¢do mais anterior da fossa mesopterigbide; 8.

sutura enire ¢ maxilar e o jugal; 9. intersegdo entre a maxila e a regido posterior



do terceiro molar; 10. ponto mais lateral na sutura presfendide-basiestenéide,
onde a mesma intercepta o espaco esfenopalatino; 11. processo do osso jugal; 12.
processo entre o esquamosal e jugal; 13. sutura entre o esquamosal, o aliesfendide
e o 0sso timpénico; 14. ponto onde a sutura enire o basiesfenéide e basioccipital
contacta com a bula timpénica; 15. ponto mais anterior do foramen magnuny; 16.
ponto mais posterior do occipital.

Vista lateral~ 1. ponto mais anterior da sutura entre 0s nasais; 2. ponto
mais anterior da sutura entre o nasal e a premaxila; 3. infersecio entre 2 premaxila
e a face anterior do incisivo; 4. intersecdo enire a premaxila e a face posterior do
incisivo; 5. sutura entre a premaxila e a maxila, onde a mesma intercepta o
contorno lateral do cranio; 6. regido anierior da sutura entre o maxilar e o jugal no
arco zigomatico; 7. sutura entre a premaxila, maxila e frontal; 8. sutura entre o
frontal e a maxila na regido lacrimal; 9. regido superior-posterior da sutura entre a
maxila e 0 jugal; 10. regido inferior-posterior da sutura entre a maxila e o jugal; 11.
sutura entre o jugal e o esquamosal; 12. processo posterior do jugal; 13. processo
posterior do esquamosal; 14. intersecéo entre as suturas do esquamosal, frontal e
o parietal; 15. intersecdo postero-lateral entre o esquamosal e o aliesfendide; 16.

base do processo paraoccipital; 17. ponto médio sagital do 0sso occipital.
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2.2 MORFOMETRIA GECMETRICA E ANALISES MULTIVARIADAS

A morfometria geométrica ¢ uma metodologia usada para estudar a
variacao de forma da configuragdo de marcos anatdmicos arquivados em um
sistema de coordenadas Cartesianas. Metodologicamente, as analises em
morfometria geométrica compreendem trés fases (Bookstein, 1996b: 132): a
primeira fase compreende a conversdo dos dados de marcos anatdmicos
digitalizados de cada organismo em um finico ponto no espago de forma de
Kendall e, posteriormente, a projecdo destes pontos no espago linear tangente.
Neste espaco curvo de forma de Kendall a configuracao de marcos anatomicos de
cada organismo estudado é transladada, istc € a configuracdo de marcos
anatdomicos é centralizada de modo que o centréide (ponto médio ou centro de
massa) de cada configuracio de marcos anatdmicos coincida com a origem do
sistema cartesiano. Posteriormente cada configuragdo de marcos anatdomicos
homologos & escalonada, onde o tamanho é definido em termos do centréide da
configuragdo. O tamanho do centréide é definido como a distancia de cada um

dos marcos anatdmicos ao centréide, dado pela férmula

H%H;,\idf +d? +...+d§,

onde |v.| é o médulo do comprimento do vetor centr6ide, di é a distancia do

marco anatdmico ao centréide.
A (iltima transformacao é a remocio dos efeitos de orientagao, onde todas

as configuragbes sio rotacionadas de maneira Ohima, com ‘a finalidade de
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minimizar a soma das distdncias quadrdticas enire 0s marcos anatdmicos
homologos (distncia de Procrustes) de um par de espécimens. Uma
representacio grafica dos procedimentos descritos acima pode ser encontrada em
Monteire & Reis (1999),

A segunda fase é realizar andlises multivariadas no espago linear tangente
e, por fim, a terceira fase é retornar ao espago de forma curvo de Kendall,
exibindo os resultados das andlises multivariadas através de métodos graficos
com a finalidade de permitir a visualizag@o, interpretacdo e compreensdo do
fendmeno.

A translagiio das configuracdes consiste do deslocamento destas, de modo
que o centréide (centro da massa) de cada configuracao seja coincidente com a
origem do sistema no planc Cartesiano. As configuracdes assumem uma nova
posicdo no eixo Cartesiano calculada por

X ={I-P)X;

onde I é a matriz identidade de ordem px p, onde p é o némero de marcos

anatémicos da configuragao, P & uma matriz de ordem px p onde todos 0s
I ) . .
elementos sdo iguais a — e X; é a matriz com as coordenadas originais de cada

marco anatomico, onde nas linhas estdo os marcos anatémicos e nas colunas os
valores das coordenadas x e y para cada marco {Bookstein, 1991).

O escalonamento {proporcionaliza¢do) ¢ a padronizacdo do tamanho das
configuraces de forma. O tamanho das configuragdes € definido em termos do

tamanho do centréide e depende da distancia entre o ceniréide e as coordenadas
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de cada marco anatdomico homologo (Bookstein, 1991). A utilizagdo do tamanho
do centréide como medida de tamanho padrdo em todas as andlises geométricas
justifica-se pelo fato do tamanho do centréide ser urna medida de tamanho nao
relacionada & forma, portanto sem dependéncia alométrica. O tamanho do

centrdide & calculado como

5; =y {1 )X, XX (1-P))
onde # representa o trago da matriz, dado pela soma dos elementos da diagonal,
e X? & a matriz ransposta de X,
A proporcionalizacio é obtida fazendo com que cada configuracdo tenha ¢
tamantho do centrdide igual a 1, ou seja, cada coordenada da matriz X ; (matriz
transladada) é dividida pelo tamanho do centréide s,, conforme dado pela

formula

(I-P)X,
Xifp - —““;I——'—I— R

Desta forma, todas as configura¢des sdo centradas na origem e tém centroide de
tamanho igual a 1 (Bookstein, 1991).

A rotacdo tem por finalidade remover o efeito da orientacdo das
coordenadas, de modo que os marcos correspondentes nas configuragdes
sobrepostas estejam o mais préximo possivel. Para isso, ha a necessidade de
minimizar a soma das distancias quadraticas representadas entre os marcos
anatdémicos homoélogos (Rohlf & Slice, 1990). O método dos quadrados minimos

ortogonais é utilizado para computar a matriz de rotagdo H, segundo a férmula



H=vsul
onde V e U s3o matrizes ortonormais de rotagdo k= k, onde k é o niimero de
dimensdes em gue os marcos foram coletados, obtidas pela decomposicdo em
valores singulares
XK, =UzV",

onde X, e X, sdo matrizes de coordenadas de marcos anatomicos ¢ a matriz 8§ €
uma matriz diagonal obtida da matriz 2 através da chamada fungfo sinal. Esta
funcdo transforma a matriz 2, na matriz identidade 8, preservando o sinal dos
elementos da diagonal (Monteirc & Reis, 1999).

A menor soma possivel dos quadrados das distancias entre as
coordenadas correspondentes de cada configuragBio é obtida rotacionando a

configuracdo X, (matriz transladada e proporcionalizada) atraves da férmula

Kigr = Xyp % H.

Este produto da matriz de coordenadas pela matriz H faz com que todos
os marcos no plane cartesiano sofram uma rotagdo com um mesmo angulo €.

As opera¢des de translagdo, proporcionalizacio e rotagao realizadas sobre

as coordenadas originais definem cada um dos n individuos da amostra,
representados pela matriz X, , COMO um ponto no espaco de forma curvo de
Kendall. Posteriormente, cada ponto é projetado em um espaco linear tangente

que tangencia o espago de forma de Kendall no ponto correspondente ao da

configuracao de consenso (Rohlf, 1996).
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A configuracao de consenso é obtida através do ajuste 6timo de todas as

configuragbes da amostra. Uma matriz X; € tomada como uma configuracio de

referénicia e todas as demais X, ¢ sendo que i=23...n, da amostra serac

rotacionadas de modo a se ajustar otimamente a X, resultando em uma nova
configuracdio média ¥,. Todas as mairizes X"e:v , sendo que 7=12,....n, SEra0

novamente rotacionadas de modo a se ajustar otimamente a ¥;, resultando em
uma nova configuracio média Y,. Como critéric de parada Rohlf & Slice {1990)
recomendam uma tolerancia da ordem 107 ou 107 {Rohlf & Slice, 1950,

A linearizacio do espago curvo de Kendall é dada pela fungao thin-plate
splines que, de maneira geral, permite a visualizacdo de qualguer par de formas
no espago de forma como uma deformacao Cartesiana {Bookstein, 1996b:144). A

funcao thin-plate splines para configura¢des em duas dimensdes, x e I, pode ser

escrita como
; -1
[y 1 ! I
: ,JzA x|+ an-U(f'j)
Ly L=t
BN

onde x e y sdo as coordenadas de qualquer marco na configuragao de referéncia,
x" e y’ 530 as coordenadas de um mesmo marco do i- espécimen na amostra, Aé
uma matriz com & x (Ec + 1} parametros que correspondem a uma transformagao
afim linear (translacdo, proporcionalizagdo e rotacao), U/ (r j) é uma funcéo néo

lineare de base radial que tem como argumento a distancia entre dois marcos na
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configuragdo de referéncia e n sdo dois vetores de dimenséo k dos parametros que
definem uma deformacac nao-linear (Rohlf, 1996).
(s parametros A e n, necessarios para transformar a configuracéo de

marcos da referéncia na configuragdo do i-espécimen, sfo calculados pelas

formulas
A=X7
g
e
- -1
o= X1 P

onde X & a matriz de coordenadas do i-espécimen com ordem A x p, L;i éa

porcdo superior direita da inversa da matriz L e L;i, chamada de matriz de

energia de deformacdo, é a porgdo superior esquerda inversa da matriz L. Os
elementos da matriz A descrevem as diferencas em fermos de uma
transformacéo linear, que inclui a translagdo, a propocionalizaggo e a rotagao das
configuragdes (Rohlf, 1996). Os parametros ndo-uniformes, n, descrevem as
diferencas de forma causadas por deformacSes locais, como expansag,
compressdo e dobramento, entre a configuragdo de um orgamismo e a
configuragao de referéncia.

A mairiz L é construida a partir de duas matrizes como

onde
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0 J{n2) Ulry)|
P%U(fzﬁ 0 |
U UG . 0
2
ir} *1 }’z?
ng 1 2 Y2 (E
i.i Tk yk_é

A matriz P ¢ definida pelos valores de U(r;) para a distancia entre 05
marcos na configuragio de referéncia e a matriz @ contém as coordenadas da

configuracdo de referéncia mais uma coluna de ntimeros 1 (Bookstein, 1996D). A

fungdo U(r;) que define valores das distancias enire os marcos €

2(x,) = ~Ulry) = —r;" logz;*,

onde r corresponde & distancia euclidiana entre os valores dos marcos i € j na
configuracéo de referéncia. Uma base vetorial que descreve o subespago tangente

linear é criada através da decomposicdo espectral da matriz de energia de
deformacdo (L}l ), dada pela férmula
-1 _ il
L, =EAE",
onde A é uma matriz de ordem px p de autovalores e E é uma matriz de
ordem pxp de autovetores da matriz de energia de deformagdo (Rohlf, 1996).

Os autovetores da matriz £ sfio chamados de deformagfes principais e

cada um descreve uma possivel mudanga aplicavel & configuracio de referéncia



em diferentes escalas espaciais (Rohlf, 1996). Os autovalores da matriz A,
associados aos autovetores da matriz £, s8o ordenados de forma decrescente em
magnitude e a magnitude de cada autovalor estd inversamente relacionada 2
escala geométrica. Autovalores de alta magnitude correspondem a aufovetores
que descrevem as diferencas de forma em pequena escala, ou seja, diferengas de
forma muito localizadas que podem ser descritas em termos de deformacdes das
posigdes dos marcos que estdo muito préximos (Rohlf, 1993; Rohlf et al., 1996).
Autovalores de pequena magnitude correspondem a autovefores que descrevem
as diferengas de forma em grande escala, ou seja, diferencas de forma mencs
localizadas que podem ser descritas em termos de deformacdes das posicdes dos
marcos que estdo mais distantes. Os trés tltimos autovalores da matriz A, devem
ser iguais a zero, pois correspondem as diferencas nos componentes uniformes
{translacdo, proporcionalizacdo e rotacao; Bookstein, 1991).

As diferencas ndo-uniformes entre a configuragio de referéncia e o i

espécimen sdo computadas pela formula

W, = YZ-EAW%
onde W, & a mairiz de escores da deformagdo parcial, Y; € a matriz com as
diferencas entre as coordenadas x e y de cada individuo i para a referéncia, E éa
matriz de deformagdes principais, que contém os autovetores e A € a matriz de

autovalores que pondera os escores de acordo com o valor de « (Rohlf, et 4l,

1996).
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Obtida a matriz W com os escores de deformacdes parciais dos #
individuos da amostra com p marcos anatdmicos, o proximeo passo é aplicar
andlises multivariadas para ordenar os individuos das diferentes espécies
analisadas. A andlise multivariada recomendada por Bookstein (1991) € a analise
de componentes principais da matriz W também chamada de analise de
deformacSes relativas (relative warps), e é realizada calculando a matriz de
varidncias-covariancias dos escores das deformacBes parciais (Rohlf, 1996;
Bookstein, 1596). A aﬁéﬁse de deformacio relativa gera as diregfes de variacao
méaxima naoc-uniformes da forma relativa & energia de deformacdo, 1. ¢., relativo a
um indice de escala geométrica inversa (Rohlf ef al. 1996).

A anélise de deformacdo relativa é usada para descrever a maior tendéncia
na variacio da forma entre espécimens dentro de uma amosira como
deformacdes (Rohlf, 1993). Trés valores de @ podem ser usados para ponderar a
analise de deformacbes relativas (Booksiein, 1996). Quando =0, as
deformacBes relativas serdo calculadas com 0 mesmo peso e referem-se a uma
analise de componentes principais no espaco de forma de Procrustes (Rohlf,
1996). Qualquer valor de @ #0 transforma a andlise para uma analise de
componentes principais relativa 4 energia de deformacao ac inveés da distancia de
Procrustes (Rohlf, 1993, 1996; Bookstein, 1996). Estes célculos somente se aplicam
a0 subespaco ndo-uniforme do espaco de forma, porque a energia de deformagcio
no subespaco uniforme é igual a zero. Quando o =1 a variagdo nas posicdes
relativas dos marcos ocorrem em grande escala. O valor de ¢ =1 informa se a

deformacdo do fendmeno esté ocorrendo em pequena escala, ou seja, maior
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energia de deformacdo e deformacBes mais localizadas (Rohlf, 1993; Rohlf, et al,,
1996).
Todas as analises de deformagSes relativas foram feitas com o programa

TpsRelw {Rohif, 2000},
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3. RESULTADOS

3.1. VARIACAO INTRAESPECIFICA

As amostras disponiveis das cinco espécies de Trinomys analisadas nesie
estudo estdo sumarizadas na Tabela 1 em termos do niimero de individuos, sexo
e localidade de coleta. Em todas as amostras, os individuos sdo adultos segundo
critérios de idade baseados no erupcio e desgaste dos dentes molariformes
(Pessta & Reis, 1991). As amostras incluem individuos de ambos 05 sexos, exceto
pela amostra de T. paratus da qual ndo € conhecido o sexo dos individuos. Os
individuos das amostras de T. yonenagae, T. s. denigratus e T. eliasi sdo
provenientes de uma unica localidade, ao passo que nas demais espécies 0s
individuos foram coletados em duas ou mais localidades.

Estas amostras, ainda que limitadas foram empregadas para avaliar a
natureza e extensdo da variabilidade individual, sexual e da origem geografica
nas espécies de Trinomys analisadas neste estudo. A variabilidade na forma
craniana foi descrita, para as trés vistas do cranio, pelas deformacdes parciais, que
descrevem variagdo na forma em escalas geométricas hierérquicas e decrescentes,
e a estrutura e organizagdo da variacio foi avaliada pela andlise das variaveis
canbnicas {Harris, 1975},

As vistas dorsal, ventral e lateral do cranio geraram respectivamente, 20,

28 e 30 deformages parciais que foram empregadas como varidveis de forma na
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andalise de varidveis candnicas. Nas trés vistas, as duas primeiras variaveis
canbdnicas resumem cerca de 88% da variabilidade na forma ¢raniana nas cinco
espécies de Trinomys (Figuras 4, 5 e 6). As diferentes espécies sdo representadas
por diferentes simbolos e cada wm dos individuos das cinco espécies €
representado por um ponto, a sua projegdo, no espago reduzido das varidvies
candnicas 1 e 2 (Figuras 4, 5 e 6). A disperséo dos individuos em cada um dos
agrupamenios representando cada uma das espécies varia nas irés vistas do
cranio, sendo a maior dispersdo cbservada na vista dorsal (Figura 4) e a menor na
vista lateral (Figura 6). Em todas as vistas cranianas, 03 individuos de cada uma
das espécies formam agrupamentos bem definidos, exceto pelos taxa T. eliasi e T.
paratus, que apresentam sobreposigdo parcial dos individuos na vista dorsal do
Cranio.

Estes resultados, ainda que baseados nas amostras limitadas disponiveis
para este estudo, mostram que existe variacdo na forma craniana dentro de cada
auma das amostras, isto & variagdo intra—especifica devida, provavelmente, as
fontes de variac@o individual, sexual e geogréafica, em cada uma das espécies
analisadas. Todavia, esta varia¢do é hierarquicamente menos inclusiva e ndo se
confunde com a variagio entre as espécies, como demonsirado pelos
agrupamentos discretos de individuos, representando as diferentes espécies, que
ocupam diferentes regides no espaco reduzido das duas primeiras varidveis
candnicas. A andlise mostra também que o grau de variabilidade na forma

craniana dentro de cada espécie é condicional & vista do cranio.




Pode-se concluir, com base nestas anélises que, a despeito das amostras de
tamanho pequeno, a variabilidade craniana observada nas cinco espécies de
Trinomys tem a distribuicio hierdrquica esperada, ou seja, a variagdo
intra~especifica apresenta menor magnitude do que a variaglo entre as espécies.
Por conseguinte, a variagio intra—especifica ndo se confunde com a variagdo
inter—especifica e permite que sejam feitas inferéncias estatisticas sobre a evolugao
da forma craniana nas espécies estudadas no contexto de uma flogenia

molecular.
3.2 CONHGLERAC!‘;O DE CONSENSO E DEFORMACCES RELATIVAS

Neste estudo, os métodos da morfometria geométrica foram aplicados ao
estudo de variagdo da forma craniana de espécies do género Trinomys. Cada um

dos 44 cranios analisados com p marcos anatdmicos (12 para a vista dorsal, 16 e

17 para as vistas ventral e lateral, respectivamente) em um sistema de £
coordenadas (duas no caso de figuras planas) no plano (artesianc foram
transladados para a origem do sistema Cartesiano, proporcionalizados para o
tamanho do centréide unitdric e rotacionados de maneira 6tima a fim de
minimizar a soma das distdncias quadraticas entre os marcos anatdmicos,
gerando uma configuracéo de consensc. Cada um dos r individuos na amostra (n
= 43 para as vistas dorsal e veniral e n = 39 para a vista lateral) foram definidos
comec um ponto no espace de forma curve de Kendall e posteriormente

projetados em um espaqo linear tangente ac espaco de forma de Kendall.
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Através da funcdo thin-plate splines o espago de forma curvo de Kendall foi
linearizado, permitindo a visualizacdo das formas no espaco de forma de Kendall

como uma deformacdo Cartesiana com 2p — 4 dimensdes (20 dimensdes para a

vista dorsal, 28 para a vista ventral e 30 para a vista lateral). Posteriormente,
foram calculados os descritores de forma, os componentes uniformes e as
deformacdes principais (E) e parciais (W) As deformacBes principais
(autovetores) descreveram as possiveis mudangas aplicdveis a configuracdo de
referéncia. As deformacdes parciais descreveram as possiveis mudangas de forma
entre a configuracio de referéncia e a configuracio de cada individuo da amostra.

As deformagbes parciais foram analisadas por métodos da estatistica
multivariada, o que chamamos de deformaces relativas, calculando a matriz de
variancias e covariancias dos escores das deformacdes parciais, para descrever a
organizagdo da variacdo da forma craniana das espécies estudadas. Os resultados
das analises de componentes principais das deformagdes parciais, para cada vista
do cranio, estdo detalhadas a seguir.

A reparticdo da varia¢do na forma craniana na vista dorsal (Figura 7a}
entre as cinco espécies de Trinomys para as duas primeiras deformagdes relativas
¢& dada na Tabela 2. A quantidade de variacdo explicada foi sempre maior para a
primeira deformacao relativa, embora a proporgéo entre a primeira e a segunda
deformacdes varie para os trés valores de o, de apenas o dobro (o = 1) até nove
vezes (@ =~ 1). Na Figura 7b, cada espécie de Trinomys é representada pela média
das projecdes de cada individuo no espago reduzido das duas primeiras

deformactes relativas. Para os trés valores de «, a ordenagio dos valores médios
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das deformacdes relativas 1 e 2 evidénciam a diferenga na forma craniana de T.
yonenagae das demais espécies de Trinomys ao longo da primeira deformacao
relativa. Em nenhum dos valores de o, o padréo de ordenacdo das espécies de
Trinomys no espago das deformacdes relativas apresenta qualquer semelhanca
estrutural com as relacdes filogenéticas inferidas pelo gene mitocondrial
citocromo b (Figuras 7b, ¢).

Para a vista ventral do cranio (Figura 8a) a reparticdo da variabilidade na
forma do cranio é semelhante aguela observada para a vista dorsal, tanto em
termos da maior variabilidade explicada pela primeira deformacho relativa,
quanto das proporgdes entre as deformagOes relativas 1 e 2 {Tabelas 3e2). Paraos
trés valores de @, existem dois agrupamentos ao longo da primeira deformacgo
relativa; um formado por T. yonenagae e T. paratus e outro formado por T. s.
setosus, T. s. denigratus e T. eliasi (Figura 8b). Como observado para a vista dorsal
do cranio (Figuras 7b, ¢), ndo ha congruéncia entre o padr&o de ordenagio dos
valores médios das deformacdes relativas e a estrutura filogenética gerada pelo
gene mitocondrial citocromo & (Figura 8b, ¢).

A variacdo na forma craniana na vista lateral (Figura 9a) explicada pela
primeira deformagdo relativa ¢ maior que aquele explicada pela segunda
deformacdo relativa, como nas vistas dorsal e ventral, embora a propor¢do de
variacdo entre as deformacdes relativas 1 e 2 seja diferente, variando entre
aproximadamente o dobro e quatro vezes (Tabela 4). Para o = 0, a0 longo da
primeira deformacdo relativa é evidenciada a diferenga na forma craniana de T.

yonenagae das demais espécies de Trinomys, a0 passo que, para & =1, um grupo €



formado por T. yonenagae e T. paratus e outro formado por T. s. sefosus, T. s
denigratus e T. eliasi (Figura 9b). Para ambos o =0 e o = 1, 0 padrao de ordenagao
dos taxa de Trinomys ndo mostra qualquer congruéncia com a filogenia molecular
(Figuras 9b, ¢). Por outro lado, para o = -1, existern dois agrupamentos: um
formado por T. eliasi e T. paratus e outro que inclui T. yonenagae, T. 5. setosus e T. s.
denigratus (Figura 9b). Estes dois agrupamentos delineados pela forma do crénio
corresponidem aos agrupamentos vistos na filogenia molecular, uma vez que
existern uma ramificacio principal que separa uma linhagem levando a T. eliasi e
T. paratus e outra & T. yonenagae, T. 5. setosus e T. s. denigratus (Figura Sey.

No préximo capitulo serdo discutidos os resultados da variagdo da forma
craniana da linhagem monofilética de Trinomys que inclui Trinontys yonenagae no

contexto de uma filogenia molecular.
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4. DISCUSSAQ

A variacio da forma na vista dorsal do cranio em todas as escalas
geométricas para todos os valores do expoente ¢ ressaltaram a singularidade
morfolégica de T. yonenager relativo aos taxa de Trinomys na linhagem
mitocondrial que inclui, ainda, T. s. sefous, T. s. denigratus, T. eliasi e T. paratus.
Para todos os valores de « para a vista ventral do cranio, T. yonenagae agrapou-se
com T. parafus, porém nado apresentou qualquer comensurabilidade com a
filogenia inferida das segiiéncias do gene mitocondrial citocromo b. Para a vista
lateral com @ =0 a variacdo da forma craniana destacou a singularidade de T.
yonenagae e, para ¢ =1, T. yonenagae agrupou-se com T, paratus, porém para
ambos os valores do expoente ¢ para a vista lateral a variagao da forma craniana
nido apresentou qualquer padrdo paralelo & filogenia mitecondrial. A fnica
excessdo € a vista lateral do cranio para o =-1, onde a variacdo na forma do
cranio, em termos da ordenacdo dos taxa de Trinomys no espago reduzido das
duas primeiras deformagdes relativas, é comensuravel com a filogenia inferida do
gene mitocondrial citocromo b.

Estes resultados demostram que o contefido de informagao da forma do
cranio pode variar em relagdo a estrutura filogenética molecular nos diferentes
niveis de complexidade de organizacio, representados pelas vistas dorsal, ventral
e lateral do cranio. Além disto, este estudo revelou que a localizagdo hierdrquica

das mudancas de forma é um fator importante na procura por escalas de variagdo
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morfolégica que estdo associadas com a filogenia. A descrigdo localizada dos
processos de forma estd baseada, no contexto do formalismo das fungBes thin-
plate splines, nos autovalores das matrizes de energia de deformacio, cuja
magnitude estd inversamente relacionada 4 escala geométrica (Bookstein, 1991,
1996; Rohlf ef al., 1996). Autovalores de grande magnitude estdo associados com
diferencas de forma localizadas em peguena escala, que envolvem deformagdes
entre marcos anatdmicos vizinhos, enquanto autovalores de pequena magnitude
correspondem a diferencas de forma em grande escala, ervvolvendo deformacfes
armplamente distribuidas (Bookstein, 1996; Rohlf ef 4l., 1996). A ponderacio 4os
autovalores pelo expoente ¢ permite a extracdo de fendmenos de forma em uma
hierarquia de localizacgo (Bookstein, 1996). Com a=0 todas as escalas
hierarquicas sdo ponderadas de maneira igual enquanto que para = teg=-1
a ponderagdo ¢ dada para grandes e pequenas escalas, respectivamente
{(Bookstein, 1996; Rohif ef al., 1996).

Rohif {1993) e Rohlf ef al.(1996) recomendam o uso de a =0 quando o
interesse é a variacdo em todas as escalas. Os estudos recentes envolvendo o
formalismo geométrico das fungdes thin-plate splines tém seguido a recomendacao
de Rohlf {1993) na descrigao de padrées hierarquicos da variacao da forma e suas
possiveis correlagdes com uma esirutura geneal6gica independente (Corti &
Fadda, 1996; Corti & Rohif, 2001; Corti et al., 2001; Pretorius & Scholiz, 2001). Uma
excecdo a esta regra é o trabalho de Monteiro & Abe (1999) sobre os
determinantes funcionais e histéricos (filogenéticos) da forma da escépula em

mamiferos xenartros (preguicas, tamanduas e tatus). Neste trabalho, os autores
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demonstraram que somente a variagdo na forma da escdpula em pequena escala
geométrica (¢ = —1) era correlacionada com a posicio filogenética correta de uma
espécie arbrea de tamandua,

A ponderagadc dos valores de ¢ diferentes de zero, em particular para
o = -1, foi fundamental nas analises apresentadas neste estudo com o objetivo de
determinar qual escala de variacdo da forma craniana estd correlacionada com a
estrutura filogenética. O principal resultado apresentado aqui foi que a
comensurabilidade entre os padrdes hierdrquicos de variagdio da forma craniana e
a estrutura filogenética mitocondrial é condicional ac nivel de complexidade de
organizagdc e escala geoméirica. Este resultado confirma a conjectura feita neste
trabalho que, do ponto de vista de sistemas dinamicos complexos, diferentes
niveis de complexidade de organizacdo e escala devem mostrar variabilidade
caracteristica (Bar-Yam, 1997; Levin, 1992, 2002).

A metodologia geométrica para a andlise da forma biolbgica €& um
desenvolvimento recente (Kendall, 1984; Bookstein, 1991; Goodal, 1991) e as
implicacdes estatisticas e matematicas deste formalismo ainda estdo sendo
exploradas e avaliadas (Dryden & Mardia, 1998; Rohlf, 2000a,b). Do ponto de
vista biolégico, o enfoque geométrico para a descrigéo e interpretacdo da forma e
das mudancas na forma tem permitido novas abordagens a diversos problemas
classicos, tais como o reconhecimento e diagnoéstico de espécies cripticas (Adams
& Funk, 1998), as bases funcional do deslocamento ecolfgico de caracteres
(Adams & Rohlf, 2000), as bases ontogenéticas da diversidade craniana dos

hominideos ancestrais (Ponce de Léon & Zollikoffer, 2001) e, tarﬁbém, a aplicacdo
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de modelos de desenvolvimento e evolugdo de estruturas morfolbgicas
complexas no estudo da variagdo geogréfica em populagdes naturais (Duarte ef
al., 2000). Recenternente, Rohlf (2001) investigou o problema de variagio da forma
no contexto de mapeamento de dados de forma em uma filogenia, incluindo a
estimacdo de estados ancestrais das varidveis de forma. Pretorius & Scholtz (2001)
demostraram a utilidade desta metodologia (Rohlf, 2001) em um estudo de
relacionamento fenético de taxas superiores na superfamilia Scarabaeioidea.

A despeito destes trabalhos, pouca atencio tem sido dada, todavia, a
guestdo da localizacdo hierdrquica dos processos e das mudsancas de forma.
Conceitualmente, esta guestdo envolve o problema de padrfes e escalas (Levin,
1992, 2002; Bar-Yam, 1997), visto que os padrdes observados de variagdo na forma
craniana sdo o resultado de mecanismos que operam em diferentes escalas
daquelas em que os padrdes sdo detectados e descritos (Levin, 1992). Uma
questio fundamental é entdo compreender como a informagdo € transferida
através das escalas e como os padrdes obsevados podem ser compreendidos em
termos de processos (Sober, 1998; Levin, 1992; Levin & Pacala, 1997 Ruelle,
2001;). Subjacente ao complexo processo dinamico que gera a forma biologica,
encontram-se 0s genes que codificam protefnas extracelulares que sinalizam a
localizacdo, diferenciacio e destino das células em uma dada vizinhanca do
embrido em desenvolvimento, o controle da expresséo génica em resposta aos
sinais moleculares, as interacbes de produtos génicos e as interacdes das células
responséveis pela localizacio espacial das diferentes formas em suas posigies

corretas {Blelloch & Kimble, 1999; Tucker & Sharpe, 1999; Eromer-Fraser &
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Sternberg, 2000). A evidéncia molecular do processo de morfogénese, pelo qual a
forma é gerada, demonstra assim wm processo que € essencialmente espacial e de
natureza localizada. Uma mesma percepcdo emerge da modelagem matematica,
na qual a geometria e as relacdes de dispersdc aparecem COmo parameizos nas
equacBes diferenciais parciais que modelam a formacao de padroes espaciais na
morfogénese (Murray, 1990, 2000).

Ambas as perspectivas de desenvolvimento molecular e de modelagem
matemética, por conseguinte, enfatizam que o processo morfogengtico que
emerge no nivel de estruturas morfolgicas complexas, cOmo 0 CYaNio analisado
neste estudo, deve ser abstraido como padrdes de variacdc na forma, fendo a
organizacao espacial e a escala como temas dominantes. Como demonstrado
neste estudo, o formalismo de andlise da forma baseado nas fungdes thin-plate
splines (Bookstein, 1991, 1989, 1998; Rohlf, 1996) parece bastante apropriado para
revelar escalas de variacdo na morfologia que s&o naturais no sentido de estarem
correlacionadas com a estrutura filogenética molecular. Como enfatizado por
Bookstein {1996, 1998), a mecanica matricial das fungdes thin-plate splines envolve
a minimizacio de funcionais que apresentam um paralelo fntimo com 0
dobramento de placas de metal sujeitas a forgas fisicas (Gould, 1998).
Evidentemente, a nocdo de energia necessaria para dobrar uma placa de metal na
mecanica continua de placas e cascas ndo tem paralelo na modelagem de formas
biologicas; sendo o cranio analisado neste estudo um exemplo. Todavia,
Bookstein (1996, 1998) propds uma reinierpretacdo biomatematica para 0

formalismo da energia da mecanica continua de placas e cascas em termos da
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localizacio hierdrquica de fendmenos de forma. Esta reinterpretacdo permite a
procura de escalas naturais de variagio na forma, no sentido de serem
comensuréavels com filogenias moleculares, como medido pela ponderacdo via
expoentes ¢ dos autovalores da matriz de energia de deformagdo. A aplicagéio
Aestas idéias neste estudo levou & descoberta de uma escala natural de variacao
na forma do cranio, na linhagem que inclui T. yonenagae, que € concordante com a
estrutura topoldgica de variacdo nas seqiiéncias do gene citocromo &.

A metodologia geométrica de analise da forma bioldgica, formalizada
pelas fungbes thin-plate splines, em virtude de suas propriedades biomatematicas
de modelar forma e mudanca de forma como fendmenos hierarquicos e
localizados, apresenta um grande potencial para modelar processos
morfogenéticos com importantes implicacdes para a compreensdo dos
mecanismos subjacentes & diversificagdo ecologica e evolutiva observada.
Igualmente importante, o formalismo geoméirico nos permitiu descobrir escalas
naturais de variacdo na forma craniana que sd0 comensurdveis com a variac&o

hierarquica molecular do gene mitocondrial citocromo b.
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Tabela 1. Relacfio das espécie estudadas, niimero de individuos analisados de cada

gspécie, localidades de coleta e sexo.

Sexo
Espécie Total (1) Localidades 2% desconhecido

T. 5. setosus n=>5 Juiz de Fora, Minas Gerais 2

Passos, Minas Gerais 1

Rio Casca, Minas Gerais 1

Localidade desconhecida 1
T. 8. denigratus  n=10 ilhéus, Bahia 3 6 1
T. yonenagae n=17 Ibiraba, Bahia 8 8 1
T. paratus n=7 Cariacica, Espirito Santo 6

Santa Teresa, Espirito Santo 1
T. eliasi n=>5 Maric4, Rio de Janeiro 3 2
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Tabela 2. Percentagem de variagiio explicada pelas deformacdes relativas 1 e 2 paraa

vista dorsal do cranio de cinco espécies de Trinomys para os 1rés valores do expoente

@.

Percentagem da variagdo explicada

Deformacao relativa 1 Deformacéo relativa 2
a=0 63,90 14,48
o =1 6047 28,29

o =-1 81,41 8,65




Tabela 3. Percentagem de variacio explicada pelas deformagfes relativas 1 e 2 para a

vista ventral do cranio de cinco espécies de Trinomys para os frés valores do

expoente & .
Percentagem da variagdo explicada
Deformacao relativa 1 Deformacao relativa 2
a=0 70,71 16,00
a=1 83,00 9,88

o=-—1 60,25 2312
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Tabela 4. Percentagem de variagio explicada pelas deformaces relativas 1 e 2 para a

vista lateral do cranio de cinco espécies de Trinomys para os trés valores do expoente

.
Percentagem da variaclo explicada
Deformacao relativa i Deformacao relativa 2
a=0 46,29 32,48
a=1 69,49 17,84

o=-1 47,16 2116
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Figura 3. Localizagdo dos marcos anatdmicos do crénio nas vistas dorsal (a), ventral (b) e lateral {c).
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Figura 7. A) Projecdo da média das cinco espécies de Trinomys nas duas primeiras
deformacoes relativas para =0, ¢=1 e a=-1; By Localizagdo dos 12 marcos
anatémicos da vista dorsal; C) Arvore filogenética inferida através das seqiiéncias do gene
mitocondrial citocromo b (segundo Lara & Patton, 2000).
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Figura 8. A) Projecsio da média das cinco espécies de Trinomys nas duas primeiras
deformacbes relativas para ¢ =0, a=1 e a=-1; B) Localizacao dos 16 marcos
anatbmicos da vista ventral; C) Arvore filogenética inferida através das seqliencias do
gene mitocondrial citocromo b {(segundo Lara & Patton, 2000).
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Figura 9. A) Projecdo da média das cinco espécies de Trinomys nas duas primeiras
deformactes relativas para =0, a=1 e a=-1; B) Localizacdo dos 17 marcos
anatémicos da vista lateral: C) Arvore filogenética inferida através das seqliéncias do gene
mitocondrial citocromo b (segundo Lara & Patton, 2000).
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APENDICE

Espécimens analisados neste estudo com os respectivos niimercs de registro do

Museu, separados por localidade, por Estado.

Trinomys setosus setosus
Estade de Minas Gerais:

Juiz de Fora (21°76'S, 43°35'W): MIN = 34128, MN = 34129
Passos (20°71°S, 46°%0’W): MN = 33736
Rio Casca (20°22'S, 42°65"W): MIN = 31448

Localidade desconhecida:
MN = 33734

Trinomys setosus denigratus

Estado da Bahia:
Hhéus (14785, 39°04'W): MIN = 10515, MIN = 10516, MN = 10517, MN = 10519, MIN = 10523,

MN = 10524, MN = 10525, MN = 10528, MN = 10529, MN = 10997

Trinomys yonenagae
Estado da Bahia:
Ibiraba (10°48'S, 42°50'W): MZUSP = 28884, MZUSP = 28900, MZUSP = 28901,

MZUSP = 28903, MZUSP = 28904, MZUSP = 28911, MZUSP = 28913, MZUSP = 28923,
MZUSP = 28925, MZUSP = 28927, MZUSP = 28929, MZUSP = 28930, MZUSP = 28933,

MZUSP = 28935, MZUSP = 28943, MZUSP = 28944, MZUSP = 28897.



Trinomys eliasi
Estado do Rio de Janeiro:
Marics (22°92'S, 42°82 W) MIN = 35884, M = 42812, MN = 42816, MIN26860, MN = 43822

Trinomys paraius
Estado do Espirito Santo;
Cariacica (20°26'S, 40°42"W): MBML = 114, MBML = 137, MBML = 65, MBML = 237,

MBML = 236, MBML = 241

Santa Teresa (19°93'S, 40°%60'W): MIN = 4023



