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"A ignorancia gera confianca com mais frequéncia

do que o conhecimento: sdo aqueles que sabem
pouco, e ndao aqueles que sabem muito, que téo
positivamente afirmam que esse ou aquele problema

jamais sera resolvido pela ciéncia."

Charles Darwin
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1. Resumo

Erethizontidae é a familia dos roedores conhecawso ouricos-cacheiros ou porcos-
espinhos do Novo Mundo. Existem controvérsias aeits da taxonomia desse grupo,
principalmente sobre 0s géneros e suas espécieso Pse sabe sobre as relagbes
filogenéticas das espécies de Erethizontidae eomui#nos sobre a evolugcdo de suas
caracteristicas mais marcantes. Assim, o objetiacipal deste trabalho foi avaliar a
evolugéo dos Erethizontidae com base em uma filag#a 9 das 15 espécies de ouri¢os-
cacheiros. Foram realizadas inferéncias filogeagte partir de dados moleculares de um
gene mitocondrial e outro nuclear, analises mogiclis e morfométricas de caracteres
cranianos e da pelagem, andlise do desenvolvimp@senatal e mapeamento destes
caracteres na filogenia e inferéncias dos processeslvidos na evolucdo fenotipica de
Erethizontidae. As filogenias obtidas confirmaramanofilia da familia Erethizontidae,
da subfamilia Erethizontinae e de gén€aendouNeste géneroCo. prehensili€ irméao
das demais espécies menores Gleendoy seguido deCo. melanuruse depoisCo.
roosmalenorum. Coendou nycthemagrupou-se cor@oendousp., clado que se agrupou
com o que conténCo. insidiosuse Co. spinosusespécies que ndo se apresentaram
reciprocamente monofiléticas. A filogenia ndo cbo@ o agrupamento de algumas
espécies d€oendouno génerdphiggurusreconhecido por alguns autores, pois nenhum
dos dois géneros seria monofilético. Os caracteneedidas do cranio sdo mais eficazes
gue os caracteres externos na diagnoseéaderehensilie o cladoCoendoumenores. Ja
0s caracteres externos e algumas variaveis monficaeforam melhores na diagnose das
espécies deCoendou menores. Os dados confirmam a existéncia de umpacies
aparentemente nova de ouricos-cacheiros, alémassidade de sinonimizacdo er@@
spinosuse Co. insidiosusOs cranios das espécies menores de Erethizontmlam se

alteram durante seu crescimento, mas as espéciesemaofrem grande transformacao



craniana, enquanto a pelagem dorsal de quase dsdespécies € bastante alterada durante
o desenvolvimento. Os estados ancestrais mais \@svdalos caracteres da pelagem
variaram nos diferentes niveis da filogenia, entuaue para a maioria dos caracteres
cranianos, 0s estados presentes nos jovens egegessmenores Sao 0s mais provaveis. O
processo mais importante agindo na evolucao fdanatios ourigos-cacheiros foi a deriva
genética, especialmente no inicio da diversificai@grupo (refletindo hoje nos grupos de
espécies, géneros ou subfamilias), mas a sele¢émlngprincipalmente a direcional ou

disruptiva) foi mais influente na evolucédo das esgsatuais.

Palavras-chave:

Coendou desenvolvimento - mapeamento de caracteres -ometfia - sistematica



2. Abstract

Erethizontidae is the family of rodents known as tew World porcupines. There are
controversies about their taxonomy, especially m#igg genera and species. The
phylogenetic relationships among Erethizontidaecigge are poorly known and the
evolution of their most striking features remainguazle. The main goal of this study was
to assess the evolution of Erethizontidae based phylogeny of 9 out of 15 porcupine
species. We performed phylogenetic inferences anitachondrial and a nuclear gene,
analyses of morphological and morphometric charadtem skin and skull, analyses of
postnatal development and character mapping orpliydogeny and inferences on the
processes involved in phenotypic evolution of Beethtidae. The resulting phylogenies
confirmed the monophyly of the family Erethizonggdhe subfamily Erethizontinae and
the genusCoendou In this genusCo. prehensilisis sister to smalleCoendouspecies,
followed by Co. melanurusand thenCo. roosmalenorumCoendou nycthemergrouped
with Coendousp. in a clade that grouped with another contgi@o. insidiosusand Co.
spinosus which are not reciprocally monophyletic. The ggdgny does not corroborate
grouping some species @oendouin the genusSphiggurus as recognized by some
authors, because neither would be monophyleticll $karacters and measurements are
more effective than external characters in distisigng Co. prehensilisrom the clade of
smallerCoendou External characters and some morphometric vasatorked better in
diagnosing smalle€oendouspecies. The data confirms the existence of aarapfly new
species of porcupine, and the need to synonym@izespinosusand Co. insidiosus The
skull of smaller species of Erethizontidae chanlifle during their growth, but larger
species undergo major skull transformation, while torsal fur is quite altered during
development in almost all species. The most pra@bablcestral states in skin characters

varied at different phylogeny levels, while on dedrcharacters, the states found in young



and smaller species are the most likely in almbstpecies. The most important process
acting on porcupine phenotypic evolution was genetiift, especially early in the
diversification of this group (reflecting on todayspecies groups, genera or subfamilies),
but natural selection (mainly directional or disiup) was more influential on the

evolution of current species.

Key-words:

Coendou development - character mapping - morphometrgystematics



3. Apresentacéo

Os animais da familia Erethizontidae sdo conhecidoso ourigos-cacheiros, ou porcos-
espinhos do Novo Mundo. De acordo com Voss (20449, conhecidos trés géneros na
familia: Erethizone Chaetomysambos monotipicos, €oendoucom 13 espécie<Co.
bicolor, Co. nycthemeraCo. prehensilisCo. quichua Co. vestitus Co. rufescensCo.
ichillus, Co. insidiosusCo. melanurusCo. mexicanysCo. pruinosusCo. roosmalenorum

e Co. spinosusExistem controvérsias a respeito da taxonomiaedegéneros, bem como
entre as espécies que os compdem. Woods & Kilga{@005) consideram as cinco
primeiras espécies deoendoucomo pertencentes ao géné&oendoupropriamente dito,
Co. rufescensomo pertencente ao géndtohinoproctaGray, 1865, e as demais espécies
pertencentes ao géneBphiggurusHusson (1978) considerou a presenca de pelos longos
gue recobrem os espinhos da regido dorsal do coopwo caracteristica diagnéstica
principal para as espécies do géngphiggurusalém de caracteres cranianos. Massoia &
Vaccaro (1991) listaram varios outros caracteragsianos que distinguiriar@oendoue

Sphiggurus

Por outro lado, a maioria dos autores (Tate, 1&88rman, 1940; Moojen, 1952;
Cabrera, 1961; Handley & Pine, 1992; Voss & Angermd997; Emmons & Feer, 1997)
consideraram as espécies@mendouwe Sphiggurusem um anico género, sen@mendouwo
sinbnimo sénior, tal com proposto por Voss (20HBndley & Pine (1992) consideraram
gue todas as espécies @eendou(incluindo Sphigguruy possuem pelos dorsais que
variam em tamanho, podendo recobrir ou ndo os lespir que 0S caracteres cranianos
listados por outros autores (e.g., Husson, 1978)dmdgnosticam os dois géneros quando
exemplares de todas as espécies que o0s constifisecossideradas conjuntamente. Assim,

€ possivel que alguns caracteres diagnosticos rerdwluido mais de uma vez nas



espécies, (ou seja, sejam homoplasias) e que aosggaip dos supostos géne@sendoue

Sphigguruso retrate fidedignamente sua histéria evolutiva.

Alguns trabalhos sobre os eretizontideos forarizeahs recentemente (e.g., Voss
& Angermann, 1997; Voss & Silva, 2001; Bonviciabal, 2002; Leiteet al, 2011; Voss,
2011; e Caldara & Leite, 2012), sendo que someriteabordam as relacdes filogenéticas
entre as espécies de Erethizontidae, porém pouagaseou no entendimento das relacbes
filogenéticas e da taxonomia dos ouri¢cos-cacheirosonfusdo taxondmica recorrente
existente no grupo é o principal impedimento pasgas pesquisas sobre tais animais

(Voss & Angermann, 1997).

O presente trabalho teve como objetivo principabliar a evolugdo dos
Erethizontidae com base em uma filogenia mais arste, aumentando o nimero de
espécies amostradas. Além disso, este trabalhoseqjuéncias de um gene mitocondrial
(citocromo b) e um nuclear (fator von Willebrandglg primeira vez neste grupo,
aumentando a confiabilidade e resolucdo da arvimgehética encontrada. Os caracteres
diagnosticos dos géneros foram mapeados nessarifogpara que fosse definida a
monofilia e a validade dos géneros e das espéi@s de produzir hipéteses sobre os
estados desses caracteres em seus ancestrai®whigo. A partir da filogenia obtida,
métodos de autocorrelacdo filogenética foram atilgs para testar a existéncia de inércia
filogenética e para inferir quais processos ewabstidevem ter contribuido para a evolucao

das caracteristicas morfolégicas que distinguetéxams analisados.

O primeiro capitulo deste trabalho apresenta uipatdse de relacionamento
filogenético entre as espécies estudadas de Eostlilae e demonstra os padrbes de
variacdo morfologica e morfométrica entre os grupstidados. A partir destes dados,

foram apontadas conclusfes e sugestbes sobreeadiisia e taxonomia dos grupos



analisados. No segundo capitulo, realizou-se dsandb desenvolvimento pés-natal dos
caracteres filogenéticos importantes para a diagndss grupos Erethizontidae,
mapeamento de seus estados ancestrais na filogemgeréncias sobre os processos

envolvidos em sua evolucéo.
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4. Capitulo 1

Filogenia molecular e divergéncia morfologica de gigos-cacheiros (Rodentia:
Erethizontidae)

(Manuscrito a ser submetido a revista Zootaxa)
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4.1. Resumo

Os roedores Erethizontidae sdo conhecidos comgasdcacheiros e existem trés géneros
validos nesta familiaErethizon Chaetomygambos monotipicos) €oendou(com 13
espécies). Existem controvérsias a respeito dantemia desses géneros, principalmente
com relagdo a situacdo @mendoue seu sinbnimo junioBphiggurusOs objetivos deste
capitulo foram inferir uma filogenia multigénica Heethizontidae e analisar a divergéncia
morfolégica e morfométrica entre os clados encdosaa fim de refinar o entendimento
taxondmico deste grupo, principalmente no que egpeito aos limites entre géneros e
espécies. Foram examinados espécimes de Erethizentlisponiveis em colegbes
cientificas no Brasil, sendo utilizadas amostragedilo para o sequenciamento do gene do
DNA mitocondrial citocromo b (Cit b) e do éxon 28 dene nuclear que codifica o fator
von Willebrand (VWF). Foi avaliada variacdo de hracteres da pelagem, 33 cranianos e
obtidas 21 medidas cranianas, que foram analissstatisticamente. As filogenias obtidas
confirmaram a monofilia da familia Erethizontidae da subfamilia Erethizontinae.
Erethizon dorsatumapresentou-se como grupo irmdo do clado conterslotodos
exemplares d€oendouNeste cladoCo. prehensili® irmao das demais espécies menores
de Coendoy seguido d€€o. melanurug depoisCo. roosmalenorum. Coendou nycthemera
agrupou-se conCoendousp., sendo que este clado agrupou-se com 0 quéncoos
exemplares deCo. insidiosuse Co. spinosus espécies que nao se apresentaram
reciprocamente monofiléticas. As analises morfai@gidemonstraram que os caracteres
cranianos sdo mais eficazes do que os externomgiaode entr€o. prehensilie o clado
Coendou menores, que também podem ser diferenciados peéadas cranianas e
externas, mas nao pela presenca de pelos recobespmlohos dorsais. JA os caracteres
externos foram melhores na diagnose das espéomsdounenores, também distinguiveis

por algumas variaveis morfométricas. Os resultadé@cam a designacdo de uma nova



12

espécie de ourigos-cacheiros, além da parafiliegpécies classificadas por alguns autores

no génerdsphiggurusconfirmando seu status como sindnimo junio€dendou

4.2. Introducao

Os roedores da familia Erethizontidae compreendeimads conhecidos como ourigos-
cacheiros ou porcos-espinhos do Novo Mundo. Dedacoom Voss (2011), os géneros
validos para esta familia s&wethizonF. Cuvier, 1823 &€haetomy<ray, 1843, ambos
monotipicos, é€CoendouLacépede, 1799 com 13 espécies: bicolor Tschudi, 1844Co.
nycthemeraDlfers, 1818 Co. prehensilidinnaeus, 1758Co. quichuaThomas, 1899Co.
vestitusThomas, 1899Co. rufescenssray, 1865,Co. ichillus Voss & Silva 2001 Co.
insidiosus Olfers, 1818 Co. melanurusWagner, 1842Co. mexicanuKerr, 1792,Co.
pruinosusThomas 1905Co. roosmalenorurifoss & Silva, 2001 €o. spinosu$. Cuvier,
1823 Existem controvérsias a respeito da taxonomiaedegéneros, principalmente com
relacdo a situacdo deoendoue seu sinbnimo juniosphiggurug-. Cuvier, 1925. Alguns
autores, como Tate (1935), Ellerman (1940), Moojd®52) e Cabrera (1961)
consideraranSphigguruscomo subgénero d€oendou Entretanto, na ultima edicdo do
catalogo de espécies de mamiferos do mundo, WooHKdpétrick (2005) consideraram
Coendoue Sphigguruscomo géneros distintos e validos, tal como propgsto Nowak
(1999), Eisenberg & Redford (1999) e Bonvicitoal. (2002). Esses autores basearam-se
no trabalho de Husson (1978), que considerou a&pcasde pelos longos que cobrem e
escondem os espinhos da regido dorsal do corpo pammpal caracteristica diagndéstica
externa para as espécies do gésgbiggurusalém de alguns caracteres cranianos, como
superficie dorso-frontal do cranio achatada, rostrais longo e alto, abertura nasal
triangular e diastema mais longo nos individuogé&lweroSphiggurusMassoia & Vaccaro

(1991) listaram varios outros caracteres craniguesdistinguem esses géneros, tais como
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cranio muito menor, estreito e fusiforme, rostrmasais mais estreitos, incisivos mais
largos e série molar menor nos individuos do gé&gruiggurusdo que nos do género
Coendou Recentemente, Bonvicin@t al. (2002) apresentaram dados moleculares
(sequéncias do gene mitocondrial do citocromo-dgratipicos que fornecem apoio para a
distingdo entre esses dois géneros. Consideraadamo genérico proposto por Woods &
Kilpatrick (2005), génerdCoendoupossui distribuicdo continua desde a América @entr
até a regido subtropical da América do Sul, enquangéneroSphiggurusdistribui-se
disjuntamente, send8. mexicanugencontrado no Sul do México e norte da América

Central e as demais espécies distribuem-se na éangdoi Sul.

Por outro lado, os autores que conside&phigguruscomo sinbnimo junior de
Coendoue.g., Handley & Pine, 1992; Voss & Angermann, ZZ39Emmons & Feer, 1997;
Voss & Silva, 2001; e Voss, 2011) defenderam quaréter externo diagnostico do género
Sphiggurugproposto por Husson (1978) é insuficiente parareaeonhecimento, pois todas
as espécies d€oendoue Sphigguruspossuem pelos que variam em tamanho, podendo
recobrir ou ndo os espinhos (Handley & Pine, 1988m disso, 0s caracteres cranianos
listados por Husson (1978) e Massoia & Vaccaro 119t80 diagnosticam os géneros
guando todas as espécies e suas seéries de exemgdareconsideradas em conjunto

(Handley & Pine, 1992).

Ellerman (1940) sugeriu que o0s caracteres crasian@ sdo eficazes na
caracterizacdo das espéciesGtmendoudevido ao seu alto grau de variacdo. Este autor
também apontou para a necessidade de revisdo tai@andlas espécies do género
Coendou pois muitas delas foram descritas com base apema®lagem dos espécimes
tipo. As descri¢des originais dessas espécies forames e com poucas informacdes sobre
as localidades de coleta (Voss & Angermann, 198pesar das recentes revisdes da

taxonomia das espécies de ouricos-cacheiros (¢o3s & Angermann, 1997; Voss &
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Silva, 2001; e Voss, 2011), ainda h& pouco enteswlinsobre a variagdo morfoldgica e
morfométrica ao longo de sua distribuicdo geogaafRecentemente, Leitt al. (2011)
designaram e descreveram o0 neétipoCde prehensilis contribuindo significativamente
para sua identificagdo e compreensdo de seus diregipecificos. Além disto, Caldara &
Leite (2012) descreveram a grande variacdo gecgrafnCo. insidiosuse Co. spinosuso

que dificulta sua identificagéo e diagnose.

Até o0 momento, apenas trés trabalhos abordaramlagdes filogenéticas entre as
espécies que compdem de ourigos-cacheiros forahzaas. Bonvicinoet al. (2002)
utilizaram sequéncias do gene mitocondrial citoardompara inferir uma filogenia, que foi
usada para apoiar a validade dos gén&osndoue Sphiggurus juntamente a dados
cariotipicos. Leiteet al. (2011) utilizaram essas mesmas sequéncias e ectasam a
sequéncia do nedtipo déo. prehensilis enquantoMendes-Ponte®t al. (submetido)
descreveram uma nova espécie de ourico-cacheiraepeqdo nordeste do Brasil, e
avaliaram sua posicao filogenética. No entantaysdabsses trabalhos foram realizados com
uma pequena amostra das espécies e as filogersaaram-se em sequéncias de apenas
um gene. Assim, 0s objetivos deste capitulo saeriinfima filogenia multigénica de
Erethizontidae e analisar a divergéncia morfolégicaorfométrica entre os clados, a fim
de refinar o entendimento taxonémico deste grupocipalmente no que diz respeito aos

limites entre géneros e espécies.

4.3. Materiais e Métodos
4.3.1. Exemplares examinados

Foram examinados individuos de Erethizontidésponiveis nas seguintes instituicdes:

Colecdo de Mamiferos da Universidade Federal ddrisgsanto, Vitoria, ES (UFES);
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Museu de Biologia Professor Mello Leitdo, Santae$ar ES (MBML); Museu de Ciéncias
Naturais, Fundacdo Zoobotanica do Rio Grande do Fatto Alegre, RS (MCNFZB);
Colecdo de Mastozoologia do Museu Paraense Emded; Belém, PA (MPEG); Museu
de Histéria Natural Capdo da Imbuia, Curitiba, PRHNCI); Museu Nacional,
Universidade Federal do Rio de Janeiro, Rio deidanieJ (MN); Museu de Zoologia da
Universidade de S&o Paulo, S&o Paulo, SP (MZUSRBJec@o de Referéncia de
Mastofauna de Rondénia, Universidade Federal ded&oa, Porto Velho, RO (UFRO);
Colecdo de Mamiferos do Departamento de Zoologidyddusidade Federal de Minas
Gerais, Belo Horizonte, MG (UFMG). Os individuosamxnados foram identificados
utilizando-se a sigla dos museus depositarios BUoseros de tombo de cada exemplar.
Foram registrados todos os dados disponiveis ngsets, como 0 nome especifico
atribuido, sexo, localidade e data de coleta, ndoneoletor, dados de morfometria externa
(TOL = comprimento total; TAL = comprimento da caydHFL = comprimento da pata

traseira; EAR = comprimento da orelha; W = pesaemais observacoes.

Foram analisados 361 individuos das espéthlessubspinosys. dorsatum Co.
ichillus, Co. prehensilisCo. bicolor, Co. nycthemeraCo. roosmalenorupCoendousp. e
Co. insidiosus Destes, 359 encontram-se preparados em formeeldeefou cranio, 19
possuem esqueleto completo e 2 encontram-se paeesrem via Umida. Esses espécimes
foram classificados em quatro faixas etarias (jeysnbadultos, adultos e velhos) a partir
de padrdes de erupcdo da série molar, do encern@amas suturas cranianas e maturacao
da pelagem, de acordo com Voss & Angermann (199Caldara & Leite (2012). Apos
excluir os exemplares classificados como jovenssobadultos, ou aqueles que néo
possuiam registro de localidade de coleta, foratizados 198 individuos nas analises
morfologicas e morfométricas: L. subspinosy8 Co. nycthemerad9 Co. prehensilis

6 Co. roosmalenorupb Coendousp., 95Co. insidiosusl Co. ichilluse 2E. dorsatum
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Foram utilizadas 22amostras de tecido de exemplares adultos da familia
Erethizontidae que possuem espécimes testemunhespondentes depositadas em
colecdes cientificas ou que estejam disponiveisa parandlise de seus caracteres
morfoldgicos (Tabela 1). Os tecidos foram obtidivaveés de doacdo de amostras de tecido
hepético ou muscular preservadas em alcool depasitam cole¢des cientificas ou foram

cedidas por pesquisadores.
4.3.2. Sequenciamento de DNA e inferéncia da filagea

Foram realizadas extragOes, amplificacOes, puciiea e sequenciamentos do gene do
DNA mitocondrial citocromo b (Cit b) e do éxon 28 dene nuclear que codifica o fator
von Willebrand (VWF). Os genes utilizados foramadisidos por exibirem funcg&o, origem

e taxa evolutiva compativel com a historia evolutilas espécies estudas. Esses genes tem
sido utilizados com sucesso em outros trabalhosedidbgenias de mamiferos em varios
niveis taxondmicos, sendo utilizados sozinhos emjuoto com outros genes (e.g.,
Springeret al, 2001; Michauxet al, 2002; Sato & Suzuki, 2004; Suzu&i al, 2004,
Stepparet al, 2007). As extraces de DNA foram feitas a pattiramostras de figado,
musculo ou coracdo em alcool 95% seguindo o pridamextracdo de DNA total com sal
(SDS/NaCl/Proteinase K) descrito por Brufatal. (1992). O DNA foi quantificado no
espectrofotometro NanoDrop ND1000 (Thermo Fishereriific Inc., Wilmington,
Delaware). Os fragmentos de interesse foram amgdiis através da clonagem in vitro
pela Reacdo em Cadeia da Polimerase (PCR) em tetatme, utilizando-se os pares de
primers MVZ05/MVZ16 para o gene Cit b, segundo &ngitPatton (1993), e V10/W13
para o gene VWF, seguindo Huchetral. (1999) e Springeet al. (2001). Em cada reacéo
de PCR para amplificacdo do gene Cit b com voluma fie 25ul, foram utilizados os
seguintes reagentes: 1@/lde agua destilada e deionizada,d,8e solugédo tampéo 10x, 1

ul de MgCh (50mM), 0,3ul de cada dNTP (10 mM), 048 de cada primer (10mM), 0,3
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de Platinum Taq DNA polimerase (Invitrogen Corpamat Carlsbad, Califérnia) e cerca de
40 ng de DNA. Em cada reacao de PCR para ampbfccdg gene vVWF com volume final
de 12,5ul, foram utilizados os seguintes reagentes: 8| te agua destilada e deionizada,
1,25yl de solugéo tampéo (10x), 0,25 de MgCI2 (50mM), 0,2ul de cada dNTP (10
mM), 0,4l de cada primer (10mM), 0,28 de Platinum Tag DNA polimerase e cerca de
40 ng de DNA. Apés a amplificacdo, os produtos @R Ryerados foram submetidos a
eletroforese em gel de agarose 1% com marcadorcaotaiel Kb a fim de estimar o
tamanho do fragmento amplificado. O produto angadio foi purificado com as enzimas
ExoSAP (GE Healthcare Life Sciences, Cleveland,oDlei posteriormente incubado a
37°C por 30 minutos e aquecido a 80°C por 15 msnp#ra inativagdo das enzimas. A
guantificacdo do produto purificado foi feita nopestrofotbmetro NanoDrop ND1000
(Thermo Fisher Scientific Inc., Wilmington, Delawar O sequenciamento foi feito nas
duas direcGes para comparar as sequéncias compéeaer ter maior confiabilidade na
sequéncia final. As amostras foram sequenciadhzantio o kit Big Dye v3.1 (Applied
Biosystems Inc., Foster City, Califérnia) com 28las de 96°C por 10 segundos, 50°C por
5 minutos e 60°C por 4 minutos. As amostras foraguenciadas pelo sequenciador

automatico ABI Prism 310 (Applied Biosystems Ireoster City, Califérnia).

As sequéncias obtidas foram utilizadas para atem@ de trés matrizes de
caracteres discretos: 1) apenas sequéncias doQjebe 2) apenas sequéncias do gene
VWF; 3) sequéncias concatenadas dos dois geness Tasl matrizes foram alinhadas
através do algoritmo Clustal W utilizando o softevEGA 5 (desenvolvido por Tamura
et al, 2011). Essas matrizes foram usadas para a reegéstda filogenia contendo as
espécies representantes da familia Erethizontietam utilizados critérios de otimizacgéo
de maxima parcimbnia e maxima verossimilhanca zatlib o programa MEGA 5

(desenvolvido por Tamurat al, 2011), sendo o suporte estatistico estimado Eakos
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através de 1000 pseudo-replicacdes de Bootstrap (BPnesmo programa foi utilizado
para o calculo dos niveis de divergéncia genétacagpar entre e dentro dos clados através
do modelo de Kimura 2-parametros (K2P) (de acoain Kimura, 1980), bem como para
avaliar o melhor modelo evolutivo para ser utilizach reconstrucdo da filogenia por
méxima verossimilhanca. O mesmo modelo foi obtictdigivo para todas as matrizes (Cit
b, VWF e concatenados): GTR + G + |, com o0s segsiparametros: G = 0,94 (Cit b), 0,66
(VWVF) ou 0,67 (concatenados) e | = 0,25 (Cit bL90(vVWF) ou 0,22 (concatenados).
Também foi empregada Inferéncia Bayesiana no pnmugravirBayes versdo 3.2,
desenvolvido por Ronquist al. (2011), utilizando 30 milhdes de geracdes, freqizéde
amostragem = 1000, burn in = 0.25 e com suporte alados estimado através de

probabilidades posteriores bayesianas (BPP).
4.3.3. Analises morfolégicas e morfométricas

Foram analisados caracteres da pelagem de cad#ainmli além de seu aspecto geral. Para
a andlise dos caracteres referentes a morfologg pidos (setiformes) e espinhos
(aristiformes), amostras desses materiais de caelmpdar foram coletadas, procurando
retird-los sempre na regido mesodorsal de seu .cdéfpo examinada a variagcdo das
estruturas cranianas, por Husson (1978), Massouaécaro (1991) e Voss (2011) como
diagndsticas entre 0os géneros e espécies de Brditee, bem como as observadas por
Caldara & Leite (2012) como variaveis €n. insidiosuse Co. spinosusApenas estados
de caracteres com frequéncia acima de 10% forasidemados validos para representar o
polimorfismo das espécies. Foram obtidas 21 meddtasranio dos exemplares de
Erethizontidae utilizando um paquimetro digitalcerecisdo de 0,01 mm, seguindo

Caldara & Leite (2012) (Tabela 2).

A razao entre algumas das medidas acima destwitavaliada visando avaliar o

tamanho relativo de suas estruturas e testar aceficle alguns caracteres morfologicos
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analisados como diagndsticos dos géneros e espécam analisadas as seguintes razdes:
comprimento da cauda (TAL/TOL) e peso (W/TOL) erfaggéo ao comprimento total,
comprimento do osso nasal (LN/CIL), do diastema/(@ID), da bula auditiva (ABL/CIL),

do zigomético (ZL/CIL), da maxilar (MTR/CIL) dos nawes (LM/CIL), do dentario
(DL/CIL) e largura do cranio (PZB/CIL) em relac&m @omprimento do cranio; largura da
caixa craniana (BB/PZB), da abertura nasal (BNA/R4Rs extremidades dos incisivos
(BIT/PZB), palatal posterior (PPB/APB) em relacé@lar@ura do cranio; largura do forame

incisivo em relagédo ao comprimento do forame inoigBIF/LIF).

Apenas os exemplares considerados adultos e Vieliaos utilizados na analise dos
caracteres morfolégicos e morfométricos. Além digsam incluidos na analise apenas os
dados dos exemplares cujas localidades de cokta@nhecidas. Machos e fémeas foram
analisados em conjunto por ndo haver dimorfismouaexm outras espécies de
Erethizontidae (Caldara & Leite, 2012). Apenas geufespécies ou géneros) com mais de

cinco individuos foram utilizados nas analisestestieas.

Os dados de morfometria craniana e externa forsatisados utilizando o pacote
estatistico PAST 2.01 (desenvolvido por Hammieal, 2001). Nessas analises, também
foram incluidas as medidas @#. subspinosus Co. insidiosusapresentadas no trabalho
de Voss & Angermann (19974 de Co. roosmalenorundisponivel emVoss & Silva
(2001). Para cada espécie, foram calculados pamdsnde estatistica descritiva basica:
média, desvio-padréo (dp), valores minimo e ma@ént@manho da amostra para cada uma
das medidas analisadas. A normalidade dessas ewarif@v avaliada através dos testes de
Kolmogorov-Smirnov e Shapiro-Wilk, sendo que apeaasvariaveis que apresentaram
distribuicdo normal foram consideradas para as ism®lseguintes. Nas andlises
multivariadas, os valores das medidas foram tramsfdos em logaritmos na base 10

(conforme Sokal & Rohlf, 1995). Foram realizadagliaes de funcéo discriminante (DFA)
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para investigar como os dados da morfometria amnan@iscriminam os géneros e as
espécies, incluindo apenas os exemplares que possailores para todas as variaveis de
morfometria craniana. A significancia das difereng@mtre as médias das variaveis de
morfometria entre os géneros e espécies foi testaidvés da analise de variancia
(ANOVA). As médias encontradas para as varidveianianas analisadas foram

comparadas com as médias destas variaveis dispomes trabalhos e Voss (2011) e
Caldara & Leite (2012) através de graficos de d&p®e de suas diferencas. Além disso,
analises de componentes principais (PCA) foramizagtds para visualizar possiveis

grupos dentro das amostras, além de visualizan@éteia de variacdo das variaveis.

Nestes testes, 0s niveis de significancia congidsrioram inferiores a 5% (p < 0,05).

4 4. Resultados

Foram obtidas sequéncias de 801 pares de baseldpbit b e 532 pb do VWF para 22
exemplares de eretizontideos. A partir de cadaizn&ram obtidas as mesmas topologias
utilizando trés os critérios de otimizacdo. A fiémga obtida a partir da matriz com os
dados concatenados de Cit b e VWF (Figura 1) cuoofirtanto a monofilia da familia
Erethizontidae (BP = 100 % e BPP = 100 %) comoutidasnilia Erethizontinae (BP = 95
% e BPP = 99 %), tendo divergéncia genética de Z0fr. dorsatumapresentou-se como
grupo irméo do clado contendo os exemplareSaEndouBP = 95 % e BPP = 99 %) com
divergéncia genética de 15,8 %. Dois clados Giendou foram recuperados, com
divergéncia genética de 11,8 %, um contendo exeapldeCo. prehensiligBP = 99% e
BPP = 100 %) e as demais espécie€dendouCo. melanurusCo. roosmalenorunto.
nycthemeraCoendousp., Co. insidiosuse Co. spinosus denominaddCoendoumenores.

Coendou melanurugosicionou-se como irmao dos dem@sendoumenores (BP = 57 %
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e BPP = 100 %), seguido @». roosmalenoruniBP = 72 % e BPP = 100 %}.oendou
nycthemeragrupou-se &oendouwsp.(BP = 70 % e BPP = 90 %), sendo que a divergéncia
genética entre eles foi de 6,9 %. Esse clado agrapoa um clado que contém os
exemplares identificados con@. insidiosuse Co. spinosu$BP = 96 % e BPP = 100 %),
mas duas Ultimas espécies ndo se apresentaranrocaciente monofiléticas e a
divergéncia genética média foi de apenas 2,1% aeesse clado (BP = 99 % e BPP = 100

%).

A topologia obtida a partir da matriz com os dadas sequéncias do gene Cit b
(Figura 2) foi idéntica a obtida com a matriz ddataconcatenados (Figura 1) e com niveis
similares de divergéncia genética, mas geralmeorte indices de suporte mais baixos. A
partir da matriz com as sequéncias do VWF, obtevera filogenia com indices de
divergéncia genética muito menores do que o obdervaas filogenias anteriores,
principalmente entre os clados (Figura 3). Nestgdinia, a topologia na base da arvore foi
a mesma, com a monofilia da familia Erethizontidare,dorsatumcomo grupo irméo de
Coendoue comCo. prehensilisrmédo do demai€oendouObteve-se uma politomia entre
Co. melanurusCo. roosmalenorune um clado contendGo. nycthemeraCoendousp.,
Co. insidiosus+ Co. spinosus Diferentemente do observado nas outras filogeroas
Coendousp. agrupou-se com o cla@o. insidiosust Co. spinosusmas com indices de
suporte muito baixos (BP=58, BPP=85) e com divearigégenética relativamente alta para
VWF (2,1 %). Além disto, da mesma forma que nasasuduas filogeniag;o. insidiosuse

Co. spinosusao compuseram grupos reciprocamente monofiléticos

Os clados obtidos na filogenia de dados concatend@it b + VWF) foram
utilizados para definir grupos priori nas analises morfolégicas e morfométricas. Desta
forma, os exemplares do cla@mendoumenores foram comparadosCa. prehensilise

Ch. subspinosulém disso, devido a falta de monofilia reciprocs espécimes do clado
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Co. insidiosust Co. spinosusesses exemplares foram analisados conjuntaneefite,de

se avaliar sua possivel coesdo e unidade comoiespéanalise morfologica resultou na
observagdo de grande variagdo entre os estadosatasteres cranianos e externos
analisados (Tabela 3, Figuras 4 e 5). De formd,gerariacdo nos caracteres externos nao
permite que eles sejam utilizados na identificagée géneros de Erethizontidae, com
excecdo da presenca de espinhos ondulados parsostiagr Chaetomysalém da facil
distingdo deErethizondos demais géneros devido a sua cauda curta ereéosil. O
carater externo tradicionalmente utilizado na éiferacdo d€oendowe Sphigguruspelos
longos recobrindo os espinhos, ndo possibilitaparsgdo dos géneros considerando o
arranjo proposto pela presente filogenia, prinongaite as espécies do claGoendou
menores. Apesar disso, 0S caracteres cranianosddiaps dos géneros tem maior
correspondéncia com os clados da filogenia do quesenca de pelos longos recobrindo
0s espinhos. Pode-se observar que as espécieadddiCdendoumenores tem cranio mais
curto e estreito, fusiforme e achatado em vistexdhtabertura nasal triangular, série molar
e diastema mais curtos, bula timpanica mais lor@ggip mais longo, alto e estreito, 0sso
nasal mais estreito, incisivos e fossa mesoptelggoiais largos do que os espécimes de
Co. prehensiligTabela 3, Figura 4). Entretanto, os membros ddocZoendoumenores
apresentaram variacdo de estados dos caractergsnos que impossibilita seu uso para
identificacdo de cada espécie, sendo 0s caraeeiemos mais eficazes para diferencia-las
(Figura 5). Considerando filogenia proposta,. insidiosust Co. spinosupossuem pelos
dorsais recobrindo completa ou parcialmente oskBepi que podem ser ou néo tricolores.
Esses pelos podem ser uniformemente beges ou lvastacuros, ou ainda ter a base
castanho-escura, ponta bege, amarela ou laranjasfshos tricolores, quando presentes
estendem-se da cabeca aos ombros, mesodorso otodmro dorso dos espécimes,

podendo ter ponta amarela ou laranja (Figuras 5A€1®) pelos ventrais podem ser
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homogeneamente beges ou ter base castanho-esqoota amarela. As espiculas da
regido ventral da cauda podem ser homogeneamestanba-escuras ou com ponta
amarela ou laranja (Figuras 5A-CGJoendou nycthemerpossui pelos dorsais de base
castanho-escura e ponta castanho-clara que nabreectoos espinhos. Os espinhos
tricolores, presentes em pouca quantidade, estesdeda cabeca aos ombros, ou no
méaximo até mesodorso. Esses espinhos possuem ponéaslas, em sua maioria, sendo
gue alguns podem ter ponta amarela (Figuras 50jage dos pelos ventrais é castanho-
escura e a ponta bege, enquanto as espiculas iéa regntral da cauda possuem base
castanho-escura e ponta amar€laendou roosmalenorumossui pelos dorsais de base
castanho-escura e ponta amarela recobrindo comydata os espinhos bicolores com
ponta preta. Além disto, os exemplares dessa esppobsentam cerdas espinhosas dentre
os espinhos (Figuras 5E). Os pelos ventrais tera bastanho-escura e ponta bege e as
espiculas da regido ventral da cauda possuem lzt@nko-escura com ponta bege.
Coendouwsp. possui pelos dorsais de base castanho-espordeelaranja que ndo recobrem
0s espinhos. Os espinhos tricolores tem pontajiamestendem-se por todo o dorso dos
espécimes (Figuras 5F). Os pelos ventrais tem a bastanho-escura e ponta bege,
enquanto e as espiculas da regido ventral da gustaem base castanho-escura e ponta

laranja.

Todas as variaveis morfométricas apresentam loistdo normal, possibilitando
gue todas fossem consideradas para as analisesébacas seguintes. A partir dos dados
da morfometria craniana, existe clara separacde €ht subspinosygo. prehensili® as
espécies do claddoendounenores (Figura 6A), sendo que todos os individdiizados
para gerar as fungdes discriminantes (n = 124nfarkassificados corretamente por essa
analise em seus grupos designados a priori. Indidente, a primeira funcéo

discriminante gerada (DF 1) separou os espéecim€odprehensiliglos demais, enquanto
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a segunda funcao discriminante (DF 2) segregoudisiduos deChaetomysie todos os
Co. prehensilisQuanto as espécies @Geendoumenores, a DF 1 separou parcialmebie
roosmalenorume Co. insidiosusdos espécimes d€o. nycthemerae Coendousp.,

enquanto a DF 2 segreg@w. roosmalenorurdaqueles das demais espécies (Figura 6B).

Existem diferencas significativas entre os grupbsetomysCo. prehensiliee as
espécies do cladéoendoumenoresem todas as medidas cranianas, o que possibia qu
suas médias possam ser utilizadas para distingyiflabela 4). Para a grande maioria das
variaveis de morfometria craniana, as média€aeprehensilisdo maiores dos que as de
Chaetomysjue sdo maiores do que das espécies do €ladadoumenoregFigura 7A).
Além disto, quase todas as razfes entre variavaisianas apresentaram diferencas
estatisticas significativas entre as médias osogr(ipabela 4). Também foram encontradas
diferencas significativas entre quase todas asanétis variaveis morfométricas entre as
espécies do cladG@oendoumenores (Tabela 5). A comparacdo entre as difesedaa
médias de cada variavel craniana dos espécimekdo €o. insidiosust Co. spinosu®
das amostras déo. spinosuslisponiveis em Voss (2011) demonstrou que exisiadg
diferenca entre todos as amostras apenas parguwadaias extremidades dos incisivos
(BIT) (Figura 7B). Para as demais variaveis, oone das médias dos individuos do
Parand e Santa Catarina e do Rio de Janeiro e &#o0 & Co. spinosudem meédias
relativamente préximas as do clado. insidiosust Co. spinosussendo que estes valores
dispuseram-se dentro do intervalo dos desvios padedn torno das médias para este
clado. Diferentemente, os valores das médias deasmuariaveis cranianas dos espécimes
do Paraguai sdo consideravelmente menores do quieda<Co. insidiosus Co. spinosus
principalmente o comprimento céndilo-incisiybigura 7B). Para nenhuma variavel foi
observada grande diferenca entre as médias do €ladansidiosus+ Co. spinosusas

médias deCo. insidiosue as médias dos grupos @e. spinosupropostos por Caldara &
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Leite (2012) simultaneamente (Figura 7C). No emtanbde-se observar que as médias de
Co. insidiosussdo menores que as dos demais grupos para a médasiazariaveis
cranianas para o cladgo. insidiosust Co. spinosusenquanto as médias dos grupos
Centro e Sul d€o. spinosusdo muito mais aproximadas das médias desse (#agloa

70).

O primeiro componente principal (PC 1) foi respgomes por 71,76 % da variacao
dos dados de morfometria craniana, enquanto o degtomponente (PC 2) respondeu por
7,54 % dessa variacdo (Figura 8A). Como todas agwveds contribuiram na mesma
direcdo para o PC 1 (Figura 8A), pode-se inferg glas estéo relacionadas a variagdo no
tamanho das estruturas cranianas. Quando séo stadtva os valores de PC 1 e PC 2 para
cada individuo (Figura 8B) eles se agruparam dmdocoerente com os trés clados da
filogenia (Figura 1). Nao houve agrupamentos clamse os individuos das espécies do
clado Coendoumenores, mas a grande maioria dos espécimdsodensidiosus+ Co.
spinosusposicionaram-se mais negativamente do que os thbgi de outras espécies no

PC 1, indicando que esta espécie possui medidaisuces maiores (Figura 8B).

4.5. Discussao

Os genes utilizados para a obtencao das filogeeiste trabalho demonstram-se adequados
para a reconstrucao das relacdes filogenética eatEkrethizontidae. As sequéncias do Cit
b resultaram em uma filogenia com boa resolucéce eas espécies e com indices de
suporte confiaveis para a maioria dos agrupameaesgtantes. Esse gene ja havia sido
utilizado com sucesso para a reconstrucdo de Big®tde relacionamento filogenético
entre espécies de Erethizontidae (e.g., Bonvieinal, 2002; Vilelaet al, 2009; Leiteet

al., 2011; Mendes-Pontext al, submetido). Porém, a filogenia obtida no prestatealho

diferencia-se das anteriores por conter espéciemadis e quase o dobro do numero de
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espécimes de Erethizontidae utilizados anteriorejersultando na analise filogenética
mais abrangente até o momento. Apesar disso, a@daexistem sequéncias de DNA

disponiveis de 7 das 13 espécie€dendoureconhecidas por Voss (2011).

As sequéncias do VWF possibilitaram a obtenc&anda filogenia com topologia
muito similar & obtida utilizando o Cit b, apesar<iia resolugcéo e indices de suporte de
ramos terem sido menores. Os indices de suportegdgms aumentaram quando as
sequéncias dos dois genes foram concatenAdasalise filogenética de varios conjuntos
de caracteres de forma que estes constituam ura doigunto de dados € conhecida como
analise de evidéncia total (Kluge, 1989), sejarasesaracteres moleculares, morfolégicos,
comportamentais ou ecoldgicos. Atualmente, exigie amplo consenso de que 0s
resultados filogenéticos mais robustos sdo obtiplendo varios conjuntos de dados séo
analisados combinados (Beutel & Pohl, 2006), poéimizam a informacdo e o poder
exploratorio do conjunto de dados utilizado na iaea(Huelsenbeclet al, 1996) e
aumentam a confiabilidade de que as hipdtesesefiléticas obtidas representem as
verdadeiras relacfes entre os grupos analisadose{Be Pohl, 2006). Este tipo de analise
tem sido utilizado com sucesso por diversos autoaeimferéncia filogenética de roedores
(e.g., Galewsket al, 2005; Steppaet al, 2007; Sallaret al, 2009; Roweet al, 2010;
Loss & Leite, 2011; Fabret al, 2012). Por isso, a filogenia da matriz concatan&igura
3) foi considerada como a hipétese valida de reteanento filogenético entre as espécies

de Erethizontidae no presente trabalho.

Todas as filogenias obtidas neste trabalho coafiam a monofilia da familia
Erethizontidae, incluindcCh. subspinosuscorroborando os resultados de Vilea al.
(2009), que também encontrar&@h. subspinosusomo grupo irmao dos demais grupos de
0s eretizontideos. Esses resultados confirmamsaifitacdo desta espécie na subfamilia

Chaetomyinae, conforme proposto por Patterson &d\N@682), e das demais espécies na
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subfamilia Erethizontinae. A caracteristica morfadéd externa que melhor diagnostch.
subspinosug a presenca de espinhos ondulados unicolorgsifbasclaros) pouco rigidos
e pontiagudos e total auséncia de pelos entre espathos (Voss & Angermann, 1997).
Dentro da subfamilia Erethizontinale, dorsatumposicionou-se como grupo irmao das
demais. Diferentemente das espécies de ouricogicashneotropicais, esta espécie é
caracterizada por diversas adaptacdes que confeggm habito terricola, como auséncia

de cauda longa preénsil (Woods, 1973).

Woods & Kilpatrick (2005) listaram 4 espécies rimgroCoendou(Co. bicolor,
Co. koopmaniCo. prehensilise Co. rothschild) e 7 espécies no génegphiggurus(S.
insidiosus S. villosus S. melanurusS. spinosusS. vestitusS. pruinosuge S. mexicanys
Entretanto, na ultima revisdo, Voss (2011) reafirrseus argumentos e de varios autores
(e.g., Handley & Pine, 1992; Voss & Angermann, I3 Emmons & Feer, 1997; Voss &
Silva, 2001) para qu8&phiggurusseja considerado sinbnimo @mendou Pela filogenia
obtida, é possivel afirmar que o reconhecimentgé&eroSphigguruscom a composicao
proposta por Woods & Kilpatrick (2005) tornaria tarneste género quantGoendou
parafiléticos, poigo. nycthemerg=C. koopmarji é filogeneticamente mais proximo das
supostas espécies &phiggurusdo que das demais espéciesGiendou Husson (1978)
considerou a presenca de pelos longos que recaimaspinhos da regido dorsal do corpo
como caracteristica diagnostica principal das espé&o géner&phiggurusNo entanto, a
filogenia do presente estudo indica que este esladoarater deve ter evoluido mais de
uma vez ou deve ter havido reversdes na familithZontidae (vide Capitulo 2). Isso
confirma as afirmacdes de Voss (2011) que essamaim fenotipica ndo sustenta o
reconhecimento d€oendowe Sphigguruscomo géneros distintos. Considerando apenas 0s
caracteres cranianos listados por Husson (1978)assdla & Vaccaro (1991)Co.

prehensilis possui 0os estados propostos p@@endoy enquanto as espécies do clado
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Coendoumenores possuem 0s estados propostosSgriggurusAssim, os espécimes das
espécies cladGoendoumenores tem cranio mais curto e estreito, fusifoeraehatado em
vista lateral, abertura nasal triangular, sérieamel diastema mais curtos, bula timpanica
mais longa, rosto mais longo, alto e estreito, osasal mais estreito, incisivos e fossa
mesopterigoide mais largos do q@@o. prehensilis Isso é mais evidente er@o.
nycthemerae Coendousp., que sdo de pequeno porte e possuem caractareanos
semelhantes aos que caracterizariam o géBehiggurus Entretanto, ndo possuem pelos
recobrindo os espinhos. Além disto, todos os tesgtatisticos realizados demonstram
claramente qu€oendoumenores €o0. prehensiligpodem ser distinguidos pelas médias de
medidas cranianas e externas (Figuras 6A, 7A d8Bela 4). Assim, as espécies do clado
Coendoumenores sao perfeitamente distinguiveisCae prehensiligpelas caracteristicas
cranianas, pelas médias das medidas cranianaemasxt mas deve-se desconsiderar a
presenca ou auséncia de pelos sobre os espinlses fEesultados sugerem que a distingédo
dos génerooendoue Sphigguruspoderia ser feitaom base nos caracteres cranianos,
além do relacionamento filogenético das espécieseManto, uma espécie fundamental
para esta conclusdo @endou mexicanugjue é de grande porte e possui cranio com
inflacdo entre os ossos nasal e frontal, mas ppssos recobrindo os espinhos (Goodwin,
1969), ou seja uma mistura de caracteristicaSadndoue Sphiggurusinfelizmente, nao
foram obtidas amostras de tecido@e mexicanupara inclusdo na analise filogenética no
presente estudo, o que impossibilita conclusdes pEECisas a questdo @mendoue
Sphiggurus.Devido a seus estados de caracteres cranianos;spasigpor quéCoendou
mexicanuseja proximamente relacionado as espécies de stragheiros de grande porte
(como Co. prehensilis Isso sustentaria a separacdo dos géneros baseadoaracteres
cranianos, assumindo a composicdo de espéciesidaigpela presente filogenia.

Entretanto, essa espécie pode ser mais relaciésagspécies do clad@mendounenores e
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possuir tais caracteres cranianos devido ao procdesaumento em suas estruturas

cranianas, como observado por Goswami (2006) eekidaet al. (2011) para carnivoros.

Husson (1978) designou como lectétipoGtendou prehensilisinnaeus (1758) o
animal ilustrado e descrito por Marcgrave (1648)as ndo se sabe da existéncia desse
espécime. Por isso, Leitt al. (2011) designaram e descreveram o exemplar MN73383
como nedtipo da espécie, pois este estd de acamioacdescricdo e foi coletado na
localidade tipo (Pernambuco) restrita por Thoma&l{). De acordo com a topologia
encontrada no presente estudo, os exemplaresCale prehensilis se agruparam
monofileticamente, mas com alta divergéncia geaétiatre o nedtipo e os demals.

prehensilis 0 que pode ser explicada pela sua grade dist§aografica.

O s espécimes deoendousp.coletados em Sirinhaém (PE) agruparam-se Com
nycthemeracoletado em Estreito (MA), mas os indices de gapteste clado sédo baixos e
sua divergéncia genética € relativamente alta (dis me 7%). Essas espécies também
apresentaram diferencas morfolégicas marcanteslenpger distinguidas pelas médias do
peso, do comprimento total, do ossos nasal, don‘Atjoo e do dentario, da altura do
dentario e do forame infraorbital, da largura dana e da caixa craniana. Todos esses
dados confirmam que os exemplares coletados emh&&m (PE) pertencem a uma

espécie ainda nao descrita@eendouMendes-Pontest al, submetido).

Voss & Angermann (1997) identificaram o holétipge Co. insidiosus
redescrevendo a espécie como um ourigo-cacheinoepeqde espinhos bicolores curtos
(30—-35 mm), com pelos longos palidos ou de baseadjue os recobrem. O ventre é
recoberto apenas por pelos lanosos, sendo assabrisos pelos da regido ventral da cauda
sdo uniformemente escuro¥oss (2011) designou o nedtipo d&o. spinosuse a

diferenciou deCo. insidiosuspor ser uma espécie como ouri¢o-cacheiro de peqaeno
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médio porte com espinhos tricolores longos (55-&@) m espinhos bicolores curtos sobre
a superficie dorsal. Em sua maioria, os exempldesta espécie tém pelos dorsais longos
de base enegrecida e ponta palida (acinzentadasgelane ou alaranjada) cobrindo os
espinhos, embora alguns espécimes ndo tenhamlpetass o suficiente para esconder as
0s espinhos subjacentes em grande parte do cermiy tufos esparsos ou falta completa
de pelos longos dorsais. Apesar de observar dfasemorfologicas e morfométricas entre
espécimes provenientes do Paraguai, do Paranaa Gatarina e de Rio de Janeiro e Sao
Paulo, Voss (2011) considerou-os com pertencent@&s apinosusregistrando espécimes
com muitos ou poucos pelos recobrindo os espinbaklara & Leite (2012) avaliaram a
variacdo morfologica em ourigos-cacheiros pequelmokeste do Brasil, encontrando trés
grupos morfologicamente distintos (chamados dee\d&entro e Sul em funcdo de sua
distincdo geografica), que foram identificados selgucaracteres morfolégicos da pelagem
e diferencas entre as médias de variaveis craniredernas, notadamente: largura do
cranio, largura da abertura nasal, comprimentoédia snolar, comprimento dos espinhos
mesodorsais. Seguindo as descricdes de espéciebasmmnos holbtipos propostas por
Voss & Angermann (1997) e Voss (2011), o grupo &lddi identificado comoCo.
insidiosuse os grupos Centro e Sul coo. spinosussendo o primeiro com muitos pelos
recobrindo os espinhos e o segundo com poucos pest® No entanto, as filogenias do
presente trabalho contém tanto individuos idemtifis comaoCo. insidiosusquanto Co.
spinosus(com os dois tipos de variacdo de pelos sobre psbhess), que ndo formam
clados reciprocamente monofiléticos. Além dissalamlo Co. insidiosust Co. spinosus
possui baixo grau de divergéncia genética médih &), sendo que valor maximo de
divergéncia par-a-par é 3,0 %, 0 que é semelhanneontrado para as demais espécies
analisadas. Apesar das diferencas morfolégicas domeétricas entre essas espécies

apresentadas por Caldara & Leite (2012), essesresutmegistraram certo grau de
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sobreposicdo na variacdo das caracteristicas diigg® ao longo da distribuicdo
geogréfica das espécies, o que foi reforcado nsepte trabalho (Tabela 3), onde essas
espécies foram consideradas conjuntamente. Issord#ra que os caracteres diagnosticos
paraCo. insidiosuse Co. spinosusao pouco eficientes na sua identificacdo devidaséa
variacdo morfolégica observada. Além disso, asisegmorfométricas, principalmente as
multivariadas, demonstraram que esses exemplamagrio um grupo coeso e distinto das
outras espécies avaliadas neste trabalho. Quandwediss das variaveis cranianas dos
espécimes do clad@o. insidiosus+ Co. spinosusforam comparadas com as médias
espécimes d€o. spinosuslisponiveis Voss (2011) e com as médiasde insidiosuse
dos grupos d€o. spinosupropostos por Caldara & Leite (2012) pode-se olasegrande
sobreposicdo para a maioria das variaveis. As érsexggistradas para esta sobreposicéo
de médias nos exemplares do Paraguai de Voss (201Bra os individuos d€o.
insidiosus de Caldara & Leite (2012) podem indicar que estBfo@p representem
populacdes de menor porte dentro do grupo formaslospespécimes do cladoo.
insidiosus+ Co. spinosusDesta forma, considerando a parafilia @e. insidiosusem
relacdo aCo. spinosuso baixo grau de divergéncia genética, a grantbeeposicdo nos
caracteres diagnosticos dessas espécies, a fas@aonorfométrica, € possivel concluir
gue este grupo deva representar uma Unica espédeste casoCo. insidiosustem
prioridade pois foi descrita antes (1818) d&o. spinosug(1823). Essa espécie exibe
acentuada variacdo geogréfica, descrita por Calfatzite (2012) e demonstrada nas
Figuras 5A-C. Outras espécies de mamiferos da M#atica apresentam ampla variacao
geografica ao longo de sua distribuicdo, como osomal didelfideoGracilinanus
microtarsus(Losset al, 2011) e o roedor sigmodontingbaptomys nigritaMoreira &
Oliveira, 2011), onde foram observados altos nigteisariacdo morfolégica, morfométrica

e genética ao longo da distribuicdo geogréfica, sesms congruéncia espacial entre elas,
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levando os autores a concluirem que elas séo esp@tiplamente distribuidas e altamente

polimérficas.

Baseado nos dados acima apresentados, as ariidigeséticas, morfologicas e
morfométricas deste trabalho confirmam a monofdia familia Erethizontidae e a
separacdo das subfamilias Chaetomyinae (contersltag@haetomykse Erethizontinae
(contendoErethizon e Coendo). Além disto, também é possivel a distingdo Q=
prehensilise do cladaCoendoumenores, utilizando principalmente caracteres arais e
diferencas em suas medidas. Os presentes resuliadaosnstram a clara distingdo das
espécies do clad@oendoumenores e reforcam a designacdo de uma nova egpecie
ouricos-cacheiros que estad sendo descrita em Mdtadsset al. (submetido), além da

necessidade de sinonimizacao efce spinosug Co. insidiosus.
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4.7. Apéndice

1. Lista de exemplares de Erethizontidaexaminados por espécie e suas localidades

de coleta (coordenadas em graus decimais).

- Coendou bicolor:

BRASIL: Amazonas: MPEG37122 — Reserva de Desenvolvimento Sustentavel

Mamiraua, Uarini (-3,03 -64,88).

- Coendou ichillus:

BRASIL: Amazonas: MZUSP11465 — Rio Jurud, Limoerio, (-6,87 - 71,14).

- Chaetomys subspinosus:

BRASIL: Bahia: MNRJ9680; MN11202, MN11459, MN11460, MN11461, MNB2,
MN11463, MN11464, MN11465, MN17892, MN17393, MN5@68MN18232 e
MN46250 — Ilhéus (-14,78 - 39,04Espirito Santo UFMG2344, MBML154 e
MBML1841 — Santa Teresa (-19,94 -40,63); MBML27&mt Maria do Jetiba (-20,04 -

40,68); MBML3031 Guarapari — (-20,63 -40,48)

- Coendou prehensilis:

BRASIL: Amazonas: MZUSP5040 — Silves (-2,92 -58,48); MZUSP25229 — Rio

Amazonas, Igarapé Grande (-2,62 -60,95); MNRJ3@8INRJ30490 — margem direita
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do Rio Negro a 40 km da foz do Rio Ariau (-2,77 ,88); MPEG24574 — Estacao
Ecologica Mamiraua, Tefé (-3,30 -64,75); MPEG4176Reserva de Desenvolvimento
Sustentavel Cujubim, Jatai (-2,99 -67,08); MZUSP/34 (sem localidade)Paré:
MZUSP13486 — Rio Tocantins, Santo Antonio do T4tB05 -48,26); MZUSP25230 —
Parque Nacional da Amazbnia, Urua (-3,76 -56,43yU8P25232 — Rio Tapajos,
Barreira, Itaituba (-4,50 -56,31); MN2671 — Viladga, Rio Tapajos (-3,27 -55,36);
MZUSP21302 e MZUSP21303 — Rio Xingu, Cachoeira dpetho (-3,80 -52,53);
MN7657 — Mata virgem, Terra Firme, Santarém (-238%,56); MPEG418, MPEG421,
MPEG6623, MPEG8784, MPEG8853, MPEG9137, MPEG224BIPEG22482 — Belém
(-1,45 -48,44); MPEG8872, MPEG11876, MPEG11899, KRE316, MPEG12496 e
MPEG12598 — Margem esquerda do Rio Tocantins, Tud¢e3,61 -49,67); MPEG30679
— Paragominas (-3,29 -47,71); MPEG38334 — Abaete(th67 -48,85); MZUSP5042 —
(sem localidade)Rondbénia: UFRO476, UFRO463, UFRO460, UFRO344, UFROA475,
UFRO474, UFRO371, UFRO203, UFRO205, UFRO480, UFRD4TUFRO204,
UFRO343, UFRO342, UFR0O418 e UFRO sem numero — Pgetho (-8,78 -63,95).
Maranhdo: MPEG20214 — Rodovia Transamazonica, km 36, Graja(6Z -45,77).
Ceara: MN34504 - Pacoti (-4,22 - 38,92); MN75670 — Sifimta da Soledade, Sdo
Benedito (-4,02 -40,94)Paraiba: MZUSP8456 — Uruba, Mataraca (-6,55 -30,01).
Pernambuco: MN73383 — Mata de Gindai, Usina Trapiche, Sirimhag8,65 -35,17).
Alagoas: MZUSP7531 — Manimbu (-10,71 -36,30oias: MZUSP4271, MZUSP4272 e
MZUSP4273 — Cana Brava (-13,51 -48,35); MN2679 e- IRarana, Nova Roma (-13,74 -
46,82); MZUSP7345 — Rio Sao Miguel (-17,02 -48,294923, MN4924, MN4925,
MN4936, MN4937, MN4938 e MN34186 — Anépolis (-16,3648,99); MN930,
MZUSP7345 e MN2665 — (sem localidad&lato Grosso: MZUSP6983 — Lago Dumba,

Rio Araguaia (-16,13 -52,45); MZUSP32335 — Usinalrbelétrica Manso, Cuiaba (-
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15,56 -55,97); MN64213 MN64569 — Reserva ParticdiarPatriménio Natural SESC
Pantanal, Bardo do Melgaco (-16,19 -55,88YUSP6357 e MN252 — (sem localidade).
Mato Grosso do Sul:MN13635 — Mata do Rio Salobrinha, Miranda (-20,55,43);

MZUSP1859 — (sem localidaddylinas Gerais: UFMG160 — Belo Horizonte (-19,85 -

44,01); MZUSP3115 — Pirapora (-17,37 -44,90); MNR68RIio Urucaica (-16,13 -45,75).

- Coendou nycthemera:

BRASIL: Pard: MN4913, MN4914, MN4915, MN4916, MN4917, MN4918, MO,

MN4920, MN4021, MN4638, MN4639, MN4678, MN4680, M6BL, MN4683,

MN4695 e MN72043 — Curralinho (-1,72 -49,96); MZUEBB1, MZUSP5032,
MZUSP5033, MZUSP5034, MZUSP5035, MZUSP5036, MZUSH5OMZUSP5038 e
MZUSP5039 — Cameta (-2,17 -49,54); MZUSP13519, MRU3520 e MPEG22451 —
Untinga e Sitio Velho, Belém (-1,42 -48,44). MN65BIN7652, MN7653 e MN7654 —
Mata Virgem, Terra Firme, Santarém (-2,45 -54,9dPEG24191 e MPEG24192 —
Parque Municipal de Igarapé-mirim, Margem esqueldlaRio Mercu, Igarapé-mirim (-
1,94 -49,05); MPEG38377 — Ponta da ALCOA, JurRi11 -56,06); MN2666 e MN2668

— (sem localidade).

- Coendou roosmalenorum:

BRASIL: Rondo6nia: UFR0O408, UFRO517, UFRO340 e UFRO433 — Porto VélBa8

-63,95).

- Coendou sp.:
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BRASIL: Pernambuco: MN72045 — Mata Taua, Usina Trapiche, Sirinhaém568-
35,17); MN72046, UFPE1708 e UFPE1709 — Boca da Masma Trapiche, Sirinhaém
(-8,53 -39,09); UFES1184 — Mata da Barragem, USirapiche, Sirinhaém (-8,63 -

35,20).

- Coendou insidiosus (incluindo Co. spinosus):

BRASIL: Bahia: SLF02 — Fazenda Elma, Nova Vicosa (-17,98 -39, 5661 — Fazenda
Monte Castelo, Caravelas (-17,79 -39,26); MNRJ13&®ira de Santana (-12,25 -38,96);
MNRJ11210 — Fazenda Ibaiti, Banco da Vitéria, Ihétl4,82 -39,027); MNRJ11211 —
Fazenda Pirataquissé, Banco da Vitdria, Ilhéus ,7814-39,028); MNRJ11466,
MNRJ11467, MNRJ68199 e MNRJ-p17301 — Ilhéus (-14,38,04); MNRJ55527 —
Porto Seguro (-16,44 -39,0Bspirito Santa YL258 e MBML1840 — Estac&o Bioldgica
de Santa Lucia, Santa Teresa (-19,96 -40,54); MBMID2— Rodovia Josil Espindula,
Trés Barras, Fundao (-19,93 -40,45); MBML1956 +oSjt€, Rio Nove, Santa Maria do
Jetiba (-20,05 -40,70); MBML2129 - Reserva Biolégidugusto Ruschi, Nova
Lombardia, Santa Teresa (-19,90 -40,55); MBML18®atrimbnio Santo Antbnio, Santa
Teresa (-19,90 -40,54); MBML2126 — Br 262, Ibatipa0,23 -41,57); MBML2347 —
Guriri, Sdo Mateus (-18,54 -39,73); MBML182 - Santaresa (-19,94 -40,63);
MBML1783 — Rio Bonito, Santa Teresa (-19,96 -40,60)BML1857 — Museu de
Biologia Professor Mello Leitdo, Santa Teresa ©49;40,58); MBML2193 — Igreja
Caravagio, S&o Lourenco, Santa Teresa (-19,93 F1X0N6BML2226 — Rodovia Josil
Espindula, Km 26, Santa Teresa (-19,96 -40,51); MBR68 — Estrada Linhares x
Povoacdo, Km 11, Linhares (-19,48 -40,09); MBML1822Zazenda Bronzon, Santa

Teresa (-19,90 -40,56); MBML1826 — Buerdo, Sante3a (-19,96 -40,53); MBML1827
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— Santa Teresa (-19,94 -40,64); MBML2174 — RestidgaSetiba, Guarapari (-20,62 -
40,43); YL561 — Morro do Moreno, Vila Velha (-20,380,28); MNRJ8277 — Rio Séo
José (-19,17 -40,20); MNRJ68200 (sem cidaB®). de Janeira MNRJ254, MNRJ255,
MNRJ256 e MNRJ42814 — Rio de Janeiro (-22,91 -43,MINRJ2234, MNRJ2235 e
MNRJ7260 — Teresopolis (-22,42 -42,96); MNRJ551MNERJ-M3063 — Fazenda da
Lapa, Mangaratiba (-22,95 -44,03); MNRJ8239, MNRUB2MNRJ8341, MNRJ8242,
MNRJ8243, MNRJ46517, MNRJ46518, MNRJ46519, MNRJ46%2 MNRJ46521 —
Pedra Branca, Parati (-23,18 -44,78); MNRJ19327Ite Mosella, Petrépolis (-22,51 -
43,18); MNRJ30494 — Enseada de Palmas, Ilha Grakgra dos Reis (-23,01 -44,32);
MNRJ-c152 — llha Grande, Angra do Reis (-23,16 23}, MNRJ42815, MNRJ46935 e
MNRJ46936 — Restinga da Barra de Marica, Maric2,92 -42,83); MNRJ46937 —
Sumidouro (-22,05 -42,69); MNRJ46938 — Morro de 3@&o, Casimiro de Abreu (-22,49
-42,20); MNRJ59613 — Fazenda Providéncia, Carma,94 -42,60).Minas Gerais.
UFMG990 - Caratinga (-19,79 -42,14); UFMG 1564 -edde Protecéo Especial de Serra
Azul, Mateus Leme (-19,99 -44,43); MNRJ1365 — Vg ¢20,76 -42,88); MNRJ30583 —
Br 040, km 24, Ressaquinha (-21,07 -43,77); MNRRm(1imero) — Mata da Penha,
Passos (-20,97 -46,51); MNRJ (sem numero) — CaaxArdia, Belo Horizonte (-19,89 -
43,95). Sado Paulo MzZUSP1816, MzZUSP1817, MZUSP1818, MZUSP1819 e
MZUSP1905 — Ubatuba (-23,46 -45,08); MZUSP5871 —ar@u(-20,43 -47,823);
MZUSP6282 e MZUSP6283 — Vila Oliveira, Mogi das s (-23,53 -46,17);
MZUSP6489, MZUSP2342 e MZUSP2930 — S&o Paulo (8316,62); MZUSP10310 —
Barro Branco, Sao Paulo (-23,77 -46,68); MZUSP36RAJSP1985 — Ipiranga, S&o
Paulo (-23,59 -46,60); MZUSP1177 — Franca (-20/53,38); MZUSP6677 — Capéao
Grande, Botucatu (-22,89 -48,45); MZUSP10330 — RdaePedras, Avaré (-23,10 -

48,94); MZUSP25237 — Vila Barra de Icapara (-2448,47); MZUSP327 — Osasco (-
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23,57 -46,78); MZUSP3706 — Itatiba (-23,01 -46,84Y,USP6195 — Monte Alegre do
Sul (-22,68 -46,68); MZUSP6271 - Fazenda Palmeikassis (-22,66 -50,41);
MZUSP10424 e MZUSP10428 — Primeiro Morro, Juqu2# 38 -47,79); MZUSP32321,
MZUSP32322 e MZUSP32324 — Biritiba Mirim (-23,58:@3); MZUSP23949 — |bilna
(-23,66 -47,21); MZUSP32202 — Caieiras (-23,37 785, MHNCI3024 — Ariri, Cananéia
(-25,02 -47,95); UFMG3043 — Floresta Nacional dangma, Sorocaba (-23,43 -47,63).
Parana MHNCI278 — Cubatdo, Baia de Guaratuba, Guarat(#2®,93 -48,58);
MHNCI350 e MHNCI3934— Passeio Publico, Curitiba5<42 -49,27); MHNCI479,
MHNCI480 — Curitiba (-25,43 -49,28); MHNCI1296 — Més, Curitiba (-25,42 -49,29);
MHNCI2592 — Cidade Industrial, Curitiba (-25,50 ;34); MHNCI3425 — Parque
Regional do Iguacu, Boqueirdo, Curitiba (-25,50,24% MHNCI4743 — Bosque do
Capéo da Imbuia (MHNCI), Curitiba (-25,44 -49,22MHNCI3426 — Capao Raso,
Curitiba (-25,50 -49,29); MHNCI277 — Timoneira, Ahante Tamandaré (-25,30 -49,32);
MHNCI3937 — Bairro Cachoeira, Almirante Tamandai#5(35 -49,26); MHNCI2695 —
Estrada do Cerne, km 17, Almirante Tamandaré (1254%,33); MHNCI-CTax6985 —
Distrito de Campo Magro, Lavrinha, Almirante Tardaré (-25,30 -49,32); MHNCI484
— Serra do Rio Negro (-26,18 -49,67); MHNCI1099epRsa de Guaricana, Sao José dos
Pinhais (-25,59 -49,23); MHNCI1294 — Chacara Ifatifrada Timbu Velho x Rio Timbu,
Campina Grande do Sul (-24,31 -52,40); MHNCI129Represa do Capivari, Campina
Grande do Sul (-25,25 -49,10); MHNCI1295 — Tunas¢d@uva do Sul (-25,20 -49,11);
MHNCI1298 — Cidade Industrial, Araucaria (-25,5%9,38); MHNCI2591 — Ararapira,
llha do Superagui, Guaraquegaba (-25,35 -48,41);NMIR2694 — Thomaz Coelho,
Araucéaria (-25,54 -49,36); MHNCI3410 - Vila de Stggui, Guaraquecaba (-25,30 -
48,32); MHNCI2696 e MHNCI2697 — Foz do Rio da DajisPinhdo (-25,70 -51,66);

MHNCI3203 — BR 277, km 3, Rio Verde, Ponta Gros&®,09 -50,16); MHNCI3419 —
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Thomaz Coelho, Quatro Barras (-25,37 -49,08); MHABBI7 — Avenida Dom Pedro I,
114, Quatro Barras (-25,37 -49,08); MHNCI3917 t&@laxias, Trés Barras do Parana (-
25,47 -53,20); MHNCI3943 — Usina Hidrelétrica ddt&&axias, Trés Barras do Parana
(-25,51 -53,19); MHNCI4201, MHNCI4202 e MHNCI4631Usina Hidrelétrica de Salto
Caxias, Flor da Serra, Boa Vista de Aparecida $2553,37); MHNCI4203 — Usina
Hidrelétrica de Salto Caxias, Foz do Chopim, Cmzeaio Iguacu (-25,58 -53,13);
MHNCI3931 — BR 116, Rio Iguacu, Fazenda Rio Grafdb,66 -49,30); MHNCI3935 —
Fazenda Rio Grande (-25,66 -49,31); MHNCI3933 +dfist cerca de 3 km antes de Irati,
Irati (-25,47 -50,65); MHNCI3987 — Lagoa, Sede dod&do PUC/PR, Tijucas do Sul (-
25,58 -53,13); MHNCI4180 — BR 277, km 205, PosttoAlo Padre Vieira, Palmeira (-
25,43 -50,01); MHNCI5772 — BR 227, Km 180, Palméi5,43 -50,01); MHNCI5773 —
BR 227, Km 181, Palmeira (-25,43 -50,01); MHNCI4182Zazenda Moema, Campo
Mouréo (-24,05 -52,41); MHNCI5058 — Ponte do Rics$2a Sete, Morretes (-25,49 -
48,83); MHNCI5067 — Garuva (-26,03 -48,84), MHNC392— Parque Municipal Séo
Luis Tolosa, Rio Negro (-26,10 -49,80); MHNCI5793 Reservatério de Piraquara,
Piraquara (-25,43 -49,07panta Catarina MZUSP1678 — Joinville (-26,32 -48,84);
MZUSP5870 — Lagoa (-27,60 -48,4Rjo Grande do Sul MCNFZB43 — Passo Fundo (-
28,26 -52,41); MCNFZB113 — Cacapava do Sul (-3053,48); MCNFZB196 — Sao
Sepé (-30,16 -53,58); MCNFzZB335 - Garruchos, SaorjaBq-28,66 -56,00);
MCNFZB376 — Fazenda de Ari Velho, Bom Jesus (-28;68,42); MCNFZB377 —
Estrada Canela, Km 15, Sdo Francisco de Paula4842950,58); MCNFZB592 —
Tupancireta (-29,09, -53,85); MCNFZB1020, MCNFZBRGSMCNFZB2681 — Fazenda
Sanga da Porteira, Viamao (-30,10 -50,97); MCNFZBBIE — Pontal das Desertas,
Itapod, Viamao (-30,10 -50,98); MCNFzZB2586 Parqumldgico, Sapucaia do Sul (-

29,80 -51,17); MCNFZB-NE238 e MCNFZB-NE280 — Pardiepesul, Triunfo (-29,94 -
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51,71); MCNFZB-NE334 (sem cidadepem localidade MBML372; UFMG3116;
MNRJ1362; MNRJ2667;, MNRJ2669; MNRJ2675; MNRJ2683; NRIJ7660;
MNRJ13352; MNRJ34502; MNRJ43942; MNRJ68201; MNRJIEB2 MNRJ68203;
MNRJ68204; MNRJ-p2; MNR-p5103; MNRJ-p5766; MNRJ-p96 MZUSP25234;

MZUSP25235; MHNCI890; MHNCI3205;

- Erethizon dorsatum:;

ESTADOS UNIDOS DA AMERICA: MN898 e MN sem niimero — sem localidade.
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respectivamente. Valores ap0s 0s ramos represeatgorcentagem de divergéncia
genética (K2P) entre os clados.
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Co. spinosus

| Co. insidiosus

Co. spinosus
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Figura 2. Filogenia de Erethizontidae inferida aipa@a matriz com sequéncia do gene
Cit b utilizando maxima parcimbnia, maxima veroskienca e inferéncia bayesiana.
Valores acima e abaixo dos ramos representam pliolaales posteriores bayesianas (>
90) e porcentagens de bootstrap (> 70) da maximassieilhanca, respectivamente.
Valores apds 0s ramos representam a porcentageimeatgéncia genética (K2P) entre os

clados.
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Co. insidiosus

Co. spinosus

Coendousp.

Co. roosmalen

Co. melanurus

Co. prehensili

GI12053742 E. dorsatum

UFES96
UFMG1948

Grupo externo

Figura 3. Filogenia de Erethizontidae inferida atipaa matriz com sequéncia do gene
VWF utilizando méaxima parcimbnia, maxima verosdmailca e inferéncia bayesiana.
Valores acima e abaixo dos ramos representam plolaales posteriores bayesianas (>
90) e porcentagens de bootstrap (> 70) da maximassieilhanca, respectivamente.
Valores apds 0s ramos representam a porcentageimatgéncia genética (K2P) entre os

clados.
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Figura 4. Créanios tipicos dos dois cladosGdendou. Coendoprehensilis(MN73383: A
= vista lateral; B = vista dorsal; C = vista vehteado cladaCoendoumenores (MN72045:
D = vista lateral; E = vista dorsal; F = vista velijt
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Figura 5. Variacdo da pelagem nas espécies do dmendou menores Variacao
observada enCo. insidiosu§A = MBML2347; B = UFMG3043 C = MHNCI3935) em
comparacao com os estados de caracteres da pdipgmoe das espéci€dn. nycthemera
(D = MPEG22451)Co. roosmalenorunfE = UFRO340) eCoendousp. (F = MN72045).
Para cada exemplar, a imagem da esquerda € endorstl e da direita é em vista ventral,
com excecdo de F, que é uma pele aberta.



53

(A)

A Coendou menores

e Co. prehensilis
15 @ Ch. subspinosus

(B)

Co. insidiosus
C.o nycthemera

DF1 x DF2
8 .
6 L
4t A
A
20 A“% A‘ PR
A @9 o9 00°°
ot AA‘ 2 A ‘0.0 °
4 o ©
A
-2 - A
i
a 4
6t
8t
u]
-10 } ”D -
_12 L
o
o
14 +
-16 . .
-10 -5 0 5 10
DF1
DF 1 x DF 2
6 T
5 L
4t
3l 'S
o
* &,
2 B “:““‘
1l * :{ *® ‘“0
¢ . & o A
Ot So Te 0 o
N . o+ &4
) o0 % & o'y b0 oo
1l O
. 54 o
[ -
-2 A O
3L ©
4
e[ (o] (o]
5 (o]
6| o
-7 . . .
-6 -4 -2 0 2 4 6 8
DF 1

Coendou sp.
Co. roosmalenorum

o> 0O e

Figura 6. Valores obtidos a partir das Funcoes ribmcantes 1 (DF 1) e 2 (DF 2) para
cada individuo de Erethizontidae. A) en@h. subspinosysCo. prehensilie as espécies
do cladoCoendoumenores; B) entre as espécies do cladendounenores.



LN

Variaveis de morfometria craniana
2 s £ g
N @ 535 35

BB
LD
PzB
APB
PPB
AB
CIL
HIF
LIF
BIF
BIT
BM1
DL
DH

15.00

12.00

9.00

6.00

3.00

A . 2~ 0.00

-3.00

-6.00

Diferencas entre as médias (mm)

-9.00

-12.00

LN

-15.00
—o—Coendou menores ——Ch. subspinosus =~ ——Co. prehensilis

Variaveis de morfometria craniana

m <
o = 1 =z
o O N o

MTR
LM
BP4
BM1

BB
LD
PzB
APB
HIF
BIT

a

4.00

2.00

0.00

—H
—H

@ ——
>

-2.00

- -4.00

-6.00

Diferencas entre as médias (mm)

-8.00

A

-10.00
—~Clado A Paraguai o PR-SC © RJ-SP

(A)

(B)

54



55

Variaveis de morfometria craniana

m o o < o < o
Zz m Ao NQ Q@ = 4 2 L u L B _ s a > o I
Jm o < o < ONOTIIommAOo =3 oo0A0

4.00

3.00

2.00

o3
o

>3O
[

it TN
\ -

-2.00

Diferencas entre as médias (mm)

-3.00

-4.00

-5.00 (C)

—Clado a4 Co.insidiosus 0O Co.spinosusC © Co. spinosus S

Figura 7. Diferencgas entre as médias de morfometaiaiana: A) entr€o. prehensili® as
espécies do cladéoendoumenores em relacdoGh. subspinosysB) entreCo. spinosus
disponiveis em Voss (2011) em relacdo ao cladoinsidiosust Co. spinosugpresente
estudo) sendo que os exemplares forma divididos por regégrafica: Paraguai, PR-SC
(Brasil: Parana e Santa Catariana) e RJ-SP (BRisilde Janeiro e Sao Paulo); C) entre
Co. insidiosus os grupos d€o. spinosugC = Centro e S = Sul) descritos por Caldara &
Leite (2012) em relagéo ao cla@w. insidiosust Co. spinosugpresente estudoypiglas
das variaveis seguem a Tabela 2. As barras veriiwdicam os desvios padrdes da médias
do cladoCo. insidiosus Co. spinosus



107t

05+

PC2: 7.45%

05}

-10

0,0t

-1,0

-0,5 0,

0 0,5 1,0

PC1:71.76%

PC1xPC2

(A)

PC 2: 7.45%

e

-10

PC 1: 71.76%

56

(B)

Figura 8. (A) Projecdo das variaveis em relacaoda@s primeiros componentes principais

(PC1 x PC2) para exemplares de Erethizontidae;DBpersdo dos autovalores obtidos

para o PC1 x PC2 dos exemplares de Erethizont®igkas das varidveis seguem a Tabela
2. s =Ch.subspinosus, p €o. prehensilisr = Co. roosmalenorupn =Co. nycthemerax

= Coendouwsp. e i =Co. insidiosus Co. spinosus.



57

4.9. Tabelas

Tabela 1. Exemplares de Erethizontidae utilizadas analise moleculares, incluindo exemplares
cujas amostras de tecido foram utilizadas parangBtede sequéncias no presente trabalho ou ainda
as sequéncias obtidas diretamente do Genbank ifidastpelos seus nimeros de acesso, exceto
grupos externos).

Espécime Espécie Genes Localidade Origem
MN73383  Co. prehensilis Citb + vVWF  Sirinhaém, PE presente trabalho
UFRO342  Co. prehensilis Citb + vwWF  Porto Velho, RO presente trabalho
UFRO460  Co. prehensilis Citb + vwWF  Porto Velho, RO presente trabalho
UFRO463  Co. prehensilis Citb + vwWF  Porto Velho, RO presente trabalho
UFRO408 Co. roosmalenorum Citb + vwWF  Porto Velho, RO presente trabalho
UFRO433 Co. roosmalenorum Citb + VWF Porto Velho, RO presente trabalho
UFES2079 Co. nycthemera Citb + vWF  Estreito, TO presente trabalho
UFPE1708 Coendousp. Citb + vWF  Sirinhaém, PE presente trabalho
UFPE1709 Coendousp. Citb + vVWF  Sirinhaém, PE presente trabalho
MN72046 Coendousp. Citb + vWF  Sirinhaém, PE presente trabalho
MN72045  Coendousp. Citb + VWF  Sirinhaém, PE presente trabalho
UFES1184 Coendousp. Citb + vWF  Sirinhaém, PE presente trabalho
CSA24 Co. melanurus Citb + vwWF  Rio Curiau, AP presente trabalho
UFES136 Co. insidiosus Citb + VWF Nova Vicosa, BA presente trabalho
UFES137 Co. insidiosus Citb + vwWF  Caravelas, BA presente trabalho
UFES928 Co. insidiosus Citb Santa Teresa, ES presente trabalho
UFES1183 Co. spinosus Citb + vWF  Vila Velha, ES presente trabalho
LPC1376 Co. spinosus Citb + VWWF  S&o José do Calcado, ES presente trabal
UFMG3043 Co. spinosus Citb + vwWF  Ipanema, SP presente trabalho
MCN3602  Co. spinosus Citb + vwWF  Triunfo, RS presente trabalho
MCN3603  Co. spinosus Citb + vWF  Triunfo, RS presente trabalho
MCN360 Co. spinosus Citb + vWF  Viamao, RS presente trabalho
AF411581  Co. prehensilis Citb UHE Manso, MT Genbank
AF411582  Co. prehensilis Citb UHE Manso, MT Genbank
AF411584  Co. prehensilis Citb UHE Manso, MT Genbank

U34851 Co. prehensilis Citb Fazenda Santa Fé, AC Genbank
u34852 Co. prehensilis Citb Rio Jurua, AM Genbank
AF411583 Co. melanurus Citb Sao Joao de Baliza, RR Genbank
AF407277  Co. spinosus Citb Rio das Ostras, RJ Genbank
AF411580 Co. spinosus Citb Sumidouro, RJ Genbank
EU544661 Co. spinosus Citb UHE Rosal, ES Genbank
EU544662 Co. spinosus Citb Biritiba Mirim, SP Genbank
FJ357428  Er. dorsatum Citb USA Genbank
EU544660 Ch. subspinosus Citb Salvador, BA Genbank
Gl4467378 Co. melanurus VWF Kourou, Guiana Francesa Genbank
Gl12053742 Er. dorsatum vWF USA Genbank

UFES96 Ph. pattoni Citb + vwWF llha Salina, BA Genbank
UFMG1948 Eu. spinosus Citb+ vWF  Catas Altas, MG Genbank

1. Exemplares identificados erroneamente c@Quoobicolorem Bonvicincet al. (2002) (veja Voss, 2011).



Tabela 2. Descricdo das medidas cranianas obtafasxemplares de Erethizontidae.

Sigla Nome Descrigéo

ABL Comprimento da bula auditiva Distancia da satda bula auditiva com o basioccipital até a exttade do processo da bula auditiva
APB Largura palatal anterior Medida entre os codisprimeiros molares superiores

BB Largura da caixa craniana Maior largura da canemiana, sobre a raiz do esquamosal no arco Aimon

BIF Largura do forame incisivo Largura interna ernds forames incisivos

BIT Largura das extremidades dos incisivos Medittaeeas extremidades externas de ambos incisivos

BM1 Largura do primeiro molar Maior largura da cao primeiro molar superior

BNA Largura da abertura nasal Maior dimenséo trarsat do orificio nasal, medida sempre proximataraunaso-pré-maxilar
BP4 Largura do quarto pré-molar Maior largura deaalo pré-molar superior permanente

CIL Comprimento condilo-incisivo Medida desde aestigie articular do condilo occipital até a matorvatura do incisivo superior
DH Altura do dentario Distancia entre as extrem@ados processos angular e condiléide

DI Profundidade do incisivo Distancia entre a mai@a menor curvatura do incisivo superior

DL Comprimento do dentario Distancia entre a exidawhe do processo angular até a margem posteravédolo dos incisivos
HIF Tamanho do forame infraorbital Medida como maiidmetro interno, realizada com angulo entrea3®9° do plano sagital

LD Comprimento do diastema Medida da base de unind@svos até a margem alveolar da coroa do quagenolar

LIF Comprimento do forame incisivo Comprimento inie do forame incisivo

LM Comprimento dos molares Maior medida entre asamda série molar superior

LN Comprimento do osso nasal Distancia da extred@daterior até a margem posterior do 0sso nasal

MTR Comprimento da série maxilar Maior medida desderoa do quarto pré-molar até a do terceiro mola

PPB Largura palatal posterior Medida entre as cdoa terceiros molares superiores

PZB Largura zigomatica posterior Maior larguraadioo zigomatico

ZL Comprimento zigomatico Medida da margem postatmforame intraorbital até a curvatura postetertd do arco zigomatico
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Tabela 3. Caracteres morfolégicos variaveis emhiz@titidae. Co.insid €o. insidiosust Co. spinosusCo.spinu =Co. spinosusCo.nycth =
Co. NycthemeraCo.sp =Coendousp.; Co.prehen £o0. prehensilis Co.ichill = Co. ichillus Er.dorsa =Er. dorsatum Ch.subsp =Ch.
subspinosusCo.roosm =Co. roosmalenorunC = cabecas; O = ombros; M = mesodorso; A = amaPe= preto; T = terceira cor dos espinhos
tricolores.

Caracteres Co.insid Co.nycth Co.sp Co.roosm Co.prehen Er.dorsa Ch.subsp
Presenca de espinhos ondulados Ausente Ausente Ausente Ausente Ausente Ausente Presente
Presenca de pelos recobrindo espinhos Presente ou Ausente Ausente Presente Ausente Presente Ausente
parcial
Cor da base dos pelos sobre o dorso Bege ou Castanho- Castanho-  Castanho-claro Castanho- Castanho- N&o se aplica
Castanho- escuro escuro escuro escuro
escuro
Cor das pontas dos pelos dorsais Bege, Amarelo, Castanho-claro Laranja Amarelo Castanho-claro @hstalaro Nao se aplica
Laranja ou
Castanho-
escuro
Presenca de espinhos tricolores Ausente ou Presente Presente Ausente Presente Presente Ausente
Presente
Posicéo dos espinhos tricolores C-O-M ou C-O-M Todo o dorso N&o se aplica Todo o dorso Todo o dorso N&o se aplica
Todo dorso
Tamanho das faixas de cores dos espinhos  A>P, A>SP=T A=P>T A=P>T A>P A=P>T ou A>P=T N&o se aplica
ou A=P>T A<P>T
Cor da ponta dos espinhos Preto, Amarelo Amarelo Laranja Preto Branco Amarelo Preto
ou Laranja
Presenca de cerdas-espinhosas Ausente Ausente Ausente Presente Ausente Ausente senfau
Cor da base das vibrissas Castanho-claro Castanho- Castanho- Castanho- Castanho- Castanho- Castanho-
escuro escuro escuro escuro escuro escuro
Cor da ponta das vibrissas Castanho-claro Castanho-claro Castanho-claro Castanho-claro unédor Uniforme Uniforme
ou Uniforme
Cor da base dos pelos ventrais Castanho-claro  Castanho- Castanho-  Castanho-claro Castanho- Castanho- Castanho-
ou Castanho- escuro escuro escuro escuro escuro
escuro
Cor das pontas dos pelos ventrais Beges ou Beges Beges Beges Beges Beges Beges
Amarelos
Tipo de pelagem ventral Pelos Pelos Pelos Pelos Espiculas Pelos Pelos

(Continua)
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Caracteres Co.insid Co.nycth Co.sp Co.roosm Co.prehen E.dorsa Ch.subsp
Cor das pontas das espiculas na regiao Uniforme, Amarela Laranja Bege Bege ou Uniforme Uniforme
ventral da base da cauda Amarelo ou uniforme
Laranja
Proporcao das faixas de cores das espiculas 2:1 ou 3:1 3:1 2:1 3.1 31 N&o se aplica N&o seapl
da regido ventral da base da cauda
Comprimento da extremidade anterior do Curto ou Longo Longo Longo Longo Longo Curto Longo
nasal em relacdo a extremidade do
premaxilar
Formato da sutura naso/frontal VouU VouU U U UouW w w
Presenca do espinho "lacrimal” Ausente ou Ausente ou Ausente Ausente Ausente ou Ausente Ausente
Presente Presente Presente
Presenca do espinho "parietal” Ausente ou Ausente ou Presente Presente Ausente ou  Presente Presente
presente Presente presente
Angulo da arco zigomatico (vista dorsal) Pouco ou Muito Pouco ou Muito Pouco arqueaddPouco arqueadoMuito arqueado Pouco arqueadoPouco arqueado
argueado arqueado
Angulo da arco zigomatico (vista lateral) Diagonal ou Horizontal Horizontal Diagonal Horizontal Horizohta  Horizontal
Horizontal
Formato da fossa incisiva Oval ou Fusiforme Fusiforme Oval Oval Fusiforme Fusiforme
Fusiforme
Largura da crista maxilar em relagéo ao Igual ou Maior Igual Igual Igual Igual ou Maior lglu Igual
palatino
Formato da margem anterior da fossa U,Voul/ Uoul\ / U U U ] \%
mesopterigoide
Posicdo da margem anterior da fossa M2 ou M2-M3 M2-M3 M2 M2-M3 M2-M3 ou M3 M2-M3 M2-M3
mesopterigoide
Tamanho da fossa esfenopalatina Discreta ou Discreta ou Evidente Evidente Discreta ou Discreta Discreta
Evidente Evidente Evidente
Formato do forame infraorbital Oval ou Oval ou Oval Oval Triangular Triangular Triangular
Triangular Triangular
Tamanho do processo gnatico Curto ou Longo Curto Longo Longo Longo Longo Longo
Posicéo da sutura lacrimo/frontal em relacdo Quase fundida Quase Fundida  Préxima Préoxima Quase fundida Préxima Quase fundida
ao forame etmoidal ou Proxima ou Proxima ou Proxima
Formato da depressao condilo UouV U U U U U U
occipital/processo paraoccipital
Largura do basioccipital Estreito ou Estreito Estreito Estreito Largo Estreito Estreito
Largo

(continua)
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Caracteres Co.insid Co.nycth Co.sp Co.roosm Co.prehen E.dorsa Ch.subsp

Formato da crista do occipital Suave Acentuada Acentuada Acentuada Acentuada amhant Suave

Tamanho da fenestra subesquamosal Discreta ou Evidente Discreta Discreta Discreta ou  Evidente Discreta
Evidente Evidente

Tamanho do processo coronéide Curto Longo ou Curto Curto Curto Curto Curto

Longo

Formato do crénio em vista lateral Fusiforme Fusiforme Fusiforme Fusiforme Arredondado Fusiforme Fusiforme

Formato da superficie do cranio em vista Achatada Achatada Achatada Achatada Inflado Achatad  Achatada

lateral

Formato da abertura nasal Triangular Triangular Triangular Triangular Arredizta Arredondada Triangular

Comprimento do cranio Curto Curto Curto Curto Longo Curto Curto

Largura do cranio Estreito Estreito Estreito Estreito Largo Largo reiso

Comprimento da série molar em relagdo ao Curta Curta Curta Curta Longa Longa Curta

comprimento do cranio

Comprimento do diastema em relacéo ao Curto Curto Curto Curto Longo Curto Curto

comprimento do cranio

Comprimento da bula timpénica em relacédo Longo Longo Longo Longo Curta Longo Longo

ao comprimento do cranio

Comprimento do rosto em relacdo ao Longo Longo Longo Longo Curto Longo Longo

comprimento do cranio

Altura do rostro em relagéo a altura do Alto Alto Alto Alto Baixo Baixo Alto

cranio

Largura do rostro em relagéo a largura do Estreito Estreito Estreito Estreito Largo Largo reiso

cranio

Largura do nasal em relacdo a largura do Estreito Estreito Estreito Estreito Largo Largo reiso

cranio

Largura dos incisivos em relacéo a largura Largo Largo Largo Largo Estreito Largo Largo

do crénio

Largura da fossa mesopterigoide em relacdo Larga Larga Larga Larga Larga Larga Larga

a largura do créanio
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Tabela 4. Estatistica descritiva basica e significA das diferencas nas médias das variaveis diommetria externa e craniana entce.
prehensilis Ch. subspinosus o claddCoendoumnenores (as siglas seguem a Tabela 2).** = p ¥,6,6 p < 0,05 e ns = nédo significativa . n =
tamanho da amostra e d=pdesvio padrédo das médias.

Co. prehensilis Ch. subspinosus CladoCoendounenores
ysg%gs Médias Minimo Maximo d.p. n Médias Minimo Maéaximo d.p. N Médias Minimo Maximo d.p. n p-valor
LN 34.56 28.07 42.59 412 42 26.90 24.74 28.95 1.3510 22.16 16.96 26.82 2.04 121 **
BB 39.89 35.29 45.15 1.83 45 33.22 30.22 35.75 1.9610 32.27 28.79 36.94 152 124 **
LD 25.82 20.01 29.85 2.10 45 26.15 23.70 28.73 1.4410 18.28 13.66 22.47 149 129 **
PZB 56.30 49.78 61.80 2.68 41 44.79 41.25 48.09 2.0110 43.23 35.47 48.55 263 113 **
APB 6.21 2.92 8.47 1.08 44 5.20 4.43 6.16 0.61 10 4.79 2.84 18.69 1.44 125 **
PPB 9.49 8.01 11.21 0.88 43 6.29 4.39 756 1.12 9 7.26 3.79 9.06 0.85 121 **
ABL 24.41 20.98 28.91 1.61 45 20.50 18.59 2295 15810 19.30 6.20 22.36 1.73 127 **
CIL 99.79 85.61 112.29 5,58 45 85.32 81.12 91.99 3.0210 72.28 59.40 79.16 3.28 125 **
ZL 36.06 26.82 40.28 255 45 33.23 30.47 36.73 2.0510 28.07 22.82 32.96 191 124 **
BNA 23.70 17.84 28.01 1.97 44 11.63 10.46 13.39 0.9410 11.16 9.23 13.37 0.95 123 **
HIF 14.49 9.53 17.90 1.69 45 10.72 8.70 12.27 0.97 10 9.29 6.32 11.99 0.93 127 **
LIF 7.19 5.11 11.71 135 42 6.75 5.44 8.72 0.95 10 5.40 2.52 8.28 1.12 124 **
BIF 4.39 2.79 6.10 081 42 3.34 2.58 403 0.50 10 3.30 1.63 5.26 0.66 124 **
BIT 7.74 6.42 8.99 058 39 6.54 6.02 6.97 032 9 6.08 3.90 7.40 0.59 126 **
DI 4.64 3.98 5.89 0.37 44 3.25 2.84 497 0.63 10 3.57 2.50 4.76 0.35 126 **
MTR 21.03 18.75 22.45 0.88 42 19.52 18.60 20.67 0.68 9 15.65 13.40 17.68 0.88 125 **
LM 15.57 13.98 16.85 0.70 41 14.72 14.19 15.49 051 9 11.49 9.50 13.43 0.67 125 **
BP4 6.02 4.86 6.90 046 43 3.60 3.12 5.12 0.62 10 4.56 3.81 5.79 0.36 128 **
BM1 5.69 4.43 6.54 0.39 43 3.78 3.51 429 0.2510 4.29 3.72 5.47 0.31 125 **
DL 58.28 48.88 65.67 3.49 43 5254 49.03 57.78 2.9010 41.38 33.18 49.96 3.01 123 **
DH 29.37 24.27 34.23 218 43 2381 22.73 27.30 1.4010 21.77 16.62 25.86 1.69 122 **
TOL 995.42 770.00 1124.00 87.71 24 - - - - - 614.38 487.00 726.00 56.20 58 **
TAL 513.00 390.00 600.00 57.47 24 - - - - - 273.60 200.00 340.00 33.66 58 **
HFL 93.13 70.00 110.00 11.13 24 - - - - - 62.72 42.00 85.00 9.22 57 **
EAR 21.82 10.00 30.00 573 22 - - - - - 18.96 10.00 30.00 510 53 **
W 3754.71 2330.00 5570.00 916.95 17 - - - - - 1372.83 700.00 2140.00 381.2147 *

(continua)
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Tabela 4. Estatistica descritiva basica e significA das diferencas nas médias das variaveis diommetria externa e craniana entte.
prehensilis Ch. subspinosus o cladadCoendounenores (continuagéo).

Co. prehensilis

Ch. subspinosus

CladoCoendounenores

yggi\ézlss Médias Minimo Maximo d.p. n Médias Minimo Maximo d.p. n Médias Minimo Maéaximo d.p. n p-valor
TAL/TOL 0.52 0.46 0.66 0.04 24 - - - - - 0.64 0.37 1.12 0.12 58 **
WI/TOL 3.77 2.14 5.41 094 17 - - - - - 2.21 0.58 3.16 0.58 47 *
LN/CIL 0.35 0.27 0.43 0.04 42 0.32 0.30 0.34 0.01 10 0.31 0.25 0.37 0.02 119 *
LD/CIL 0.26 0.21 0.28 0.01 45 0.31 0.29 0.33 0.01 10 0.25 0.21 0.29 0.01 124 *
ABL/CIL 0.25 0.21 0.29 0.02 45 0.24 0.22 0.26 0.01 10 0.26 0.00 0.31 0.03 123 **
ZL/CIL 0.36 0.27 0.40 0.02 45 0.39 0.38 0.42 0.01 10 0.39 0.33 0.43 0.02 123 **
MTR/CIL 0.21 0.19 0.24 0.01 42 0.23 0.22 024 001 9 0.22 0.19 0.25 0.01 118 **
LM/CIL 0.16 0.14 0.19 0.01 41 0.17 0.16 0.18 0.01 9 0.16 0.14 0.19 0.01 118 **
DL/CIL 0.58 0.55 0.65 0.02 43 0.62 0.57 0.65 0.02 10 0.57 0.46 0.67 0.03 116 **
BB/PZB 0.71 0.66 0.80 0.03 41 0.74 0.64 0.80 0.05 10 0.75 0.68 0.87 0.03 113 =
BNA/PZB  0.42 0.35 0.49 0.03 40 0.26 0.22 0.30 0.02 10 0.26 0.21 0.34 0.02 110 **
BIT/PZB 0.14 0.12 0.16 0.01 35 0.5 0.13 0.15 0.01 9 0.14 0.11 0.17 0.01 110 ns
PPB/APB 158 1.13 3.05 033 43 121 0.71 1.70 0.27 9 1.55 0.00 2.53 0.28 122 **
BIF/LIF 1.67 1.03 2.45 032 42 2.05 1.54 247 031 10 1.67 1.04 2.99 0.39 124 ns
PZB/CIL 0.52 0.00 0.61 0.16 45 0.52 0.51 0.55 0.01 10 0.54 0.00 0.66 0.19 125 *
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Tabela 5. Estatistica descritiva basica e sigmficgidas diferencas nas variaveis de morfometitierex e craniana entre as espécies do clado
Coendoumenores (as siglas seguem a Tabela 2). ** = @0%,0,= p < 0,05 e ns = ndo significativa. n = garho da amostra e dpdesvio
padrdo das médias.

Co. insidiosus- Co. spinosus Coendap. Co. nycthemera Co. roosmalenorum
\éaagg\elzls/ Médias Minimo Maximo d.p. n Médias Minimo Maximo d.p. n Médias Minimo Maximo d.p. n  Médias Minimo Maximo d.p. n p-valor
LN 22.79 17.53 26.82 1.87 83 22.24 21.38 23.21 0.72 5 20.80 17.67 23.56 1.50 27 19.75 16.96 23.04 242 5
BB 32.79  29.74 36.94 1.35 84 32.46 31.54 34.40 1.18 5 31.11 28.79 33.44 1.15 28 30.65 29.00 31.96 1.32 6 **
LD 18.55 14.40 22.47 153 89 18.82 17.22 19.36 091 5 17.46 13.66 19.53 1.18 28 17.69 16.00 1893 125 6 ns
PZB 4431 3547 48.55 222 78 4231 41.07 44.22 125 5 4110 37.33 44.24 1.42 23 3891 36.90 39.94 1.04 6 *
APB 492 3.18 6.22 0.54 87 3.99 3.17 4.49 054 5 445 2.84 18.69 295 26 5.37 4.94 5.66 0.28 6 =**
PPB 7.50 5.80 8.79 069 86 6.98 6.73 7.39 027 5 6.33 3.79 7.63 0.75 23 7.89 6.60 9.06 0.86 6 =**
ABL 19.07 16.34 22.36 1.26 89 19.77 19.41 20.63 050 5 19.88 6.20 21.48 2.84 28 20.06 19.84 20.27 0.23 4
CIL 7274  65.43 79.16 3.10 85 73.11 69.09 76.63 274 5 71.83 62.14 75.97 272 28 67.18 59.40 7246 475 6 ns
ZL 28.85 22.82 32.96 169 85 2731 26.30 28.03 065 5 26.32 24.90 28.75 1.04 27 2597 24.71 27.83 1.35 6
BNA 11.20 9.23 13.37 0.97 83 11.57 11.17 11.90 0.30 5 10.97 9.69 13.29 0.79 28 11.39 9.30 13.33 154 6 ns
HIF 9.17 6.78 10.97 0.86 87 10.99 10.19 11.99 0.70 5 9.30 6.32 10.52 090 28 951 8.50 1135 1.06 6 **
LIF 5.67 3.25 8.28 1.13 84 451 3.90 4,95 041 5 4387 2.52 6.40 093 28 5.04 3.90 5.58 063 6 *
BIF 3.53 2.53 5.26 052 84 2.36 1.81 2.74 035 5 270 1.63 3.96 0.43 28 3.82 2.40 5.04 1.02 6 =
BIT 6.16 491 7.40 055 88 5.86 5.61 6.04 0.17 5 596 5.06 7.05 052 26 5.82 3.90 6.75 121 6 ns
DI 3.63 2.99 4.39 0.26 87 3.46 3.20 3.85 027 5 333 2.82 3.78 0.21 27 3.95 2.50 4.76 098 6 =**
MTR 15.88 13.55 17.68 0.86 89 15.11 14.64 16.07 057 5 15.16 14.25 16.37 0.50 24 14.85 13.40 16.07 1.15 6 **
LM 11.67 9.77 13.43 0.62 89 11.09 10.78 11.82 0.42 5 11.03 10.41 11.73 0.39 24 11.12 9.50 1229 1.13 6 =**
BP4 4.53 3.83 5.16 031 90 4.42 4.05 4.75 025 5 458 3.81 5.26 0.30 26 5.05 4.00 5.79 0.82 6 =**
BM1 4.27 3.72 4.86 0.24 87 4.14 3.94 4.45 022 5 427 3.75 4.83 0.24 26 4.82 3.80 5.47 0.80 6 =**
DL 42.32  33.48 49.96 274 87 41.37 40.02 43.05 146 5 38.93 33.79 41.98 223 26 3898 37.21 40.11 124 4 ==
DH 22.27 16.91 25.86 158 86 21.09 20.62 21.76 046 5 20.52 16.62 23.08 1.44 26 20.72 18.61 22.34 155 4
TOL 615.10 487.00 693.00 55.19 40 677.50 650.00 726.00 3496 4 628.88 600.00 661.00 2591 8 533.8090.00 551.00 26.33%  **
TAL 268.20 200.00 332.00 31.60 40 307.50 286.00 320.00 1491 4 305.00 275.00 340.00 19.09 8 245.2000.00 280.00 31.366  **
HFL 65.79  49.00 85.00 8.70 39 57.00 56.00 58.00 1.15 4 58.63 45.00 67.00 780 8 51.40 42.00 55.00 541 &
EAR 18.92 11.00 30.00 497 38 18.25 17.00 20.00 126 4 15.83 10.00 24.00 6.21 6 23.75 19.00 28.00 492 4s
W 1513.48 820.00 2140.00339.68 31  1437.50 1050.00 1650.00 271.95 4  1086.43 880.00 1600.00251.77 7 887.50 800.00 1000.0085.39 4  **

(continua)
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Tabela 5. Estatistica descritiva basica e sigmifich das diferencas nas variaveis de morfometriarex e craniana entre as espécies do clado
Coendoumenores (continuagao).

Co. insidiosus- Co. spinosus Coendap. Co. nycthemera Co. roosmalenorum
\éggg\gils/ Médias Minimo Maximo d.p. n Médias Minimo Maximo d.p. n  Médias Minimo Maximo d.p. n  Médias Minimo Maximo d.p. n p-valor
TAL/TOL 0.65 0.37 0.95 0.10 40 0.61 0.52 0.77 0.11 4 0.53 0.38 0.59 0.07 8 0.71 0.48 1.12 0.24 5%
W/TOL 2.44 0.58 3.16 053 31 213 1.54 2.54 042 4 1.73 1.47 2.42 033 7 1.67 1.54 1.82 0.12 4=
LN/CIL 0.31 0.26 0.37 0.02 81 0.30 0.28 0.33 0.02 5 0.29 0.26 0.32 0.02 27 0.29 0.25 0.32 0.03 5 ==
LD/CIL 0.26 0.21 0.29 0.01 84 0.26 0.25 0.26 001 5 0.24 0.22 0.26 0.01 28 0.26 0.25 0.27 0.01 6 =~
ABL/CIL 0.26 0.00 0.31 0.03 85 0.27 0.26 0.29 001 5 0.28 0.09 0.30 0.04 28 0.29 0.27 0.31 0.01 4
ZL/CIL 0.40 0.33 0.43 0.02 84 0.37 0.37 0.38 001 5 0.36 0.35 0.40 0.01 27 0.39 0.36 0.42 0.02 6 **
MTR/CIL 0.22 0.20 0.25 0.01 82 0.21 0.20 0.22 001 5 021 0.19 0.24 0.01 24 0.22 0.20 0.25 0.02 6 **
LM/CIL 0.16 0.14 0.18 0.01 82 0.15 0.15 0.16 001 5 0.5 0.14 0.17 0.01 24 0.17 0.14 0.19 0.02 6 **
DL/CIL 0.58 0.49 0.67 0.03 80 0.57 0.52 0.59 0.03 5 054 0.48 0.58 0.02 26 0.56 0.54 0.57 0.01 4 ==
BB/PZB 0.74 0.68 0.87 0.04 78 0.77 0.74 0.80 0.02 5 0.76 0.71 0.80 0.02 23 0.79 0.74 0.82 0.03 6 ==
BNA/PZB 0.25 0.21 0.31 0.02 75 0.27 0.26 0.29 0.01 5 0.27 0.24 0.31 0.02 23 0.29 0.25 0.34 0.03 6 ==
BIT/PZB 0.14 0.11 0.17 0.01 77 0.14 0.13 0.15 0.00 5 0.15 0.12 0.17 0.01 21 0.15 0.11 0.17 0.03 6 ==
PPB/APB 1.52 0.00 2.53 0.24 87 1.77 1.50 2.14 025 5 1.62 0.20 2.31 0.39 23 148 1.27 1.83 0.19 6 ns
BIF/LIF 1.63 1.10 2.96 036 84 1.95 1.42 2.38 035 5 184 1.04 2.99 0.45 28 1.37 1.09 1.69 025 6 =~
PZB/CIL 0.55 0.00 0.66 0.18 85 0.58 0.56 0.60 0.02 5 047 0.00 0.62 0.22 28 0.58 0.54 0.62 0.03 6 **




5. Capitulo 2

Evolucgéo fenotipica em ouricos-cacheiros (Rodenti&rethizontidae)
(Manuscrito a ser submetido na revista BMC EvohaioBiology)
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5.1. Resumo

Introdugéo: Os ourigos-cacheiros da familia Erethizontidaerim no inicio do Mioceno
no continente sul americano e pouco se sabe ssbpadrbes de origem e evolucdo das
caracteristicas morfologicas tipicas desses anim@is mapeamento de caracteres
filogenéticos tem sido empregado para compreendecepsos de transformacdo de
caracteres, engquanto métodos filogenéticos conipasatpara descobrir os eventos
evolutivos responsaveis pela cladogenese dos grapaissados. Assim, considerando a
vasta variacao fenotipica intra e interespecifltseovada nos ouricos-cacheiros, o objetivo
deste trabalho foi avaliar e compreender os proseds evolugdo de caracteres fenotipicos

de Erethizontidae e seu papel na taxonomia despe.gr

Resultados: A andlise do desenvolvimento em Erethizontidae afestnou que espécies
menores pouco alteram seus cranios durante o tr&sim, mas as espécies maiores sofrem
grande transformacdo craniana. Na maioria das iespéoalisadas, a pelagem dorsal é
bastante alterada durante o desenvolvimento. O anagr@o dos caracteres da pelagem foi
pouco conclusivo para 0s caracteres mais variagaig,ianto o mapeamento da maioria
dos caracteres cranianos confirmou os estadosodesg e das espécies menores como 0s

mais provaveis. Poucos caracteres apresentaragneiad de inércia filogenética.

Conclusfes: De maneira geral, o processo mais influente ndue&io dos ouricos-
cacheiros foi a deriva genética, mas a selecaoratafprincipalmente direcional ou
disruptiva) é mais influente na evolucéo das esgéaiuais, enquanto a deriva genética foi
mais importante no inicio da diversificacdo dospgrirecentes de eretizontideos no inicio

do Mioceno, refletindo na distingdo dos grupos sfgeies, géneros e subfamilias atuais.
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5.2. Introdugéao

Erethizontidae constitui a familia que agrupa reoeslocaviomorfos conhecidos como
ourigos-cacheiros ou porcos-espinhos do Novo Mu@dogrupos recentes desta familia se
diversificaram no inicio do Mioceno, ha cerca denillhdes de anos [1], no continente sul
americano, apos a chegada dos roedores caviomaiffrantes, provavelmente no Eoceno
[1-4]. FOsseis de eretizontideos sao muito divensoRatagobnia (principalmente no sul da
Argentina) do final do Oligoceno ao meio do Miocenmas também séo conhecidos do
meio do Mioceno, na localidade de La Venta, Col@fb]. Espécimes de géneros recentes
como Coendoue Erethizonsao conhecidos do Plioceno e Pleistoceno em tdulaegifio

zoogeogréfica Brasileira [5].

Embora os Erethizontidae sejam morfologicamentdagies aos porcos-espinhos do Velho
Mundo (Hystricidae), as classificacdes recentepddisn estas duas familias em grupos
diferentes: Phiomorpha para Hystricidae e Caviommarpara Erethizontidae (e.g. [1-6]).
Muitos autores consideraraf@haetomys Erethizon Coendoue Echinoprocta como
géneros de Erethizontidae (e.g. [7-11]), mas ass@es mais recentes sobre o grupo
consideram apenas os trés primeiros como génelides/ée.g. [12-14])Entretanto, outros
autores reconhecem outro géneBmhiggurus(e.g. [15-19]), distinto deCoendoupela
presenca de pelos longos recobrindo os espinhosgdo dorsal do corpo, além de cranio
muito menor, estreito e fusiforme, nasais mais#es, incisivos mais largos e série molar
menor, superficie dorso-frontal do cranio achatguoa, exemplo. Apesar da variacao
craniana parecer importante para a definicdo dergénEllerman [10] sugeriu que 0s
caracteres de morfologia craniana ndo sado eficaaesaracterizacdo das espécies de

Erethizontidae devido ao seu alto grau de variacéo.
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Apesar da grande variacdo morfologica craniana petiegem observada, pouco se sabe
sobre os padrdes de origem e evolugéo das casdic@simorfoldgicas tipicas dos ourigcos-
cacheiros. Por exemplo, a compreensdo quanto anorips espinhos ainda € incerta,
sendo consideradas tanto a hipétese de origem @mcdrethizontidae e Hystricidae
guanto a de duas origens independentes em cadaestas familias [20]. Entretanto, ha
mais evidéncias para origem dupla, pois estas iEBnildo sdo grupos irmdos e existem
diferencas significativas na morfologia dos espinem cada uma delas [3,4]. As espécies
de porco-espinho do Velho Mundo apresentam vaipmss tde espinhos, podendo ser
achatados, em forma de plaquetas ou ainda semio @hocalhos [21]. Os espinhos dos
ouricos-cacheiros variam mais quanto a coloragéiods normalmente cilindricos e com
superficie barbada [21]. As cores e formatos dastasas da pelagem, principalmente de
pelos e espinhos dorsais, variam acentuadamenteretimzontidae [22] e a variacdo nas
estruturas da pelagem é utilizada como carateméar@o neste grupo, podendo se a
principal ferramenta para a identificacdo das e@spéeCoendoy como descrito por Voss
[14]. A coloracéo de pelos e espinhos dorsais wamesideravelmente intraespecificamente

como demonstrado ek dorsatunf23] e emCo. insidiosusg Co. spinosu§22].

O mapeamento de caracteres filogenéticos tem sidpregado para compreender
processos de transformacéo de caracteres atra@ali#cdo dos estados ancestrais mais
provaveis [24], que pode ser realizada utilizanaidmetros de maxima parciménia [25] ou
de maxima verossimilhanca [26]. Essa metodologm $&do empregada a fim de se
esclarecer filogenias e descobrir quais eventosutwos podem ser responsaveis pela
cladogénese [27,28]. As técnicas mais usadas péedriadaptacdes e selecdo natural
envolvem dados comparativos [29] e a maioria dowdos filogenéticos comparativos
baseia-se em testar correlacdes entre caractenéisiuazs (e.g., tamanho do corpo, taxa

metabolica, ou area de distribuicdo) com critéf@sotipicos baseados em afinidades



70

filogenéticas, comportamentais, ecoldgicas oulfgicas [30]. O problema é que grande
parte dos trabalhos envolvendo comparacgfes de témlogicos atraves de correlagdes ou
regressbes pressupdem independéncia entre as essp&ti relacdo aos caracteres
analisados [31], o que pode gerar falsas corretagfie estejam erroneamente sugerindo
adaptactes [32]. Um dos métodos empregados paraveeno efeito filogenético é a
analise de autocorrelacao filogenética [32], quesitera que a variagdo total de um carater
pode ser dividida em um componente filogenétice (gxpressa a variancia compartilhada
entre as espécies) e em um componente especitiecefgpressa a parte da variacdo que €
Unica da espécie, refletindo adaptacées como aelsutta selecdo direcional) [32]. Quando
o componente filogenético da analise resulta envalor elevado, indica que as espécies
analisadas séo similares para o carater em quest@ao a proximidade filogenética [33],

0 que é conhecido como inércia filogenética. A digérfilogenética é esperada por
processos de selecdo estabilizadora entre os gesdi29] ou processos estocasticos de
deriva genética, que podem ser modelados pelo nesnorBrowniano [34]. Na auséncia
de inércia filogenética, os desvios observados stade dos caracteres em relacdo a
hipétese nula gerada pelas simulacdes de movinBnotwniano podem ser interpretados
como decorrentes da evolucéo por selecdo natwralptiva ou direcional nesses caracteres
[35]. Assim, considerando a vasta variacao fendipitra e interespecifica observada nos
ouricos-cacheiros, o objetivo deste trabalho éiava compreender os processos de
evolucdo de caracteres fenotipicos de Erethizamtidam como seu papel na taxonomia
desse grupo, utilizando o mapeamento de caradikrgsnéticos e métodos filogenéticos

comparativos.
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5.3. Resultados

5.3.1 Desenvolvimento pos-natal

Foram registrados exemplares jovensCade prehensilisCo. nycthemera Co. insidiosus

e a andlise dos padrdes de desenvolvimento polsahedtas espécies demonstrou que
existe variacdo ontogenética nos estados dos emacinalisados, principalmente entre os
individuos jovens e aqueles subadultos, adultosligos. Esses padrées foram utilizados
para a ordenacdo dos estados de caracteres parglses posteriores (Tabelas 1 e 2).
Infelizmente, ndo foi analisado nenhum espécimesrjowde Ch. subspinosyso que
impossibilitou a analise do desenvolvimento do teandresenca de espinhos ondulados,
tipica desta espécie da subfamilia Chaetomyinatretanto, este carater foi registrado
como uma autapomorfia para esta espécie (Tabetar)p, por isso, sua auséncia definida
como provavel estado primitivo e sua presenca cestado derivado. A analise das séries
de transformacdes dos estados de caracteres dusardesenvolvimento pos-natal
demonstrou que ha pelos recobrindo espinhos enmgosle todas as espécies analisadas
(Figura 2). Esta caracteristica € perdida nas esp§oe ndao possuem pelos recobrindo os
espinhos na fase adulta, portanto a presenca ds pedobrindo os espinhos foi defina
como provavel estado primitivo deste carater. Adaobase dos pelos sobre o dorso € bege
ou castanho-claro nos individuos jovens (Figurae )ode permanecer desta forma em
alguns exemplares d€o. insidiosus mas muda para castanho-escuro na maioria dos
individuos das demais espécies. Por isso, a caartasescuro foi considerada como
estado provavelmente primitivo para base dos pé&lodos os espécimes jovens analisados
possuem pelos dorsais com coloracdo homogéneasdaatias pontas. A cor destes pelos
pode manter-se homogénea em alguns exemplar€odesidiosus mas a cor de sua
ponta frequentemente muda para bege, amarelo anjdarOs espinhos tricolores estéo

ausentes nos individuos jovens e aparecem a garfase de subadultos nas espécies que
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apresentam esta caracteristica. Por isso, sua ciausém considerada como estado
provavelmente primitivo. Inicialmente, os espinlinsolores aparecem na cabeca e nos
ombros, mas em seguida estes espinhos estenddi+sesodorso ou por todo o dorso, o
gue serviu para a ordenacao dos estados desterc&@&amanho das faixas de cores dos
espinhos tricolores parece ndo variar com o desamanto, pois se definem a partir do
aparecimento destes espinhos e o0 padrdo permarssg® aurante o restante do
crescimento dos animais. Entretanto, o padréo dpmles bicolores que se forma nos
individuos jovens € possuir a faixa amarela seon@do que a faixa preta (A>P), sendo
essa condicdo considerada como provavel estaddipomA partir disto, considerou-se a
existéncia da faixa amarela maior do que as dedmisores (A>P=T) como estagio
seguinte, seguido da existéncia da faixa amarek & preta e maior do que a terceira cor
(A=P>T) e como estagio mais derivado a existéneifatka preta maior do que as demais
cores (A<P>T). Da mesma maneira, a ordenacaorddasopontas dos espinhos foi defina
considerando-se como provavel estado primitivo a m®@ta, presente nos espinhos
bicolores do inicio do desenvolvimento, seguid@@aamarela, pois € uma cor ja presente
nos espinhos bicolores. A cor branca foi definideng estado mais primitivo do que a cor
laranja, pois se considerou que a perda da pigg@Emté menos custosa do que o
aparecimento de um novo tipo de pigmentacao, qde per causada por uma de funcdo de
genes responsaveis pela formacao de células pigreentomo observado dheromyscus
polionotus[36]. As espiculas na regido ventral da base ddacado uniformemente beges
ou castanho-claras nos espécimes jovens analidadivetanto, a cor de sua base altera-se
para castanho-escuro na grande maioria dos esgédrueisso, o estado homogéneo foi
considerado como estado provavelmente primitiva pacarater propor¢cdo das faixas de
cores das espiculas da regido ventral da baseuda,csendo seguido pelas propor¢des 3:1

castanho-escuro para ponta e, por ultimo, 2:1 mhgtascuro para ponta. Além disto, a cor
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bege foi definida com provavel estado mais prirpitlas pontas das espiculas na regido
ventral da base da cauda por ter sido registradandividuos subadultos. Em seguida,
definiu-se a cor castanho-escuro, por ser a caepte na base destas espiculas na maior
parte dos individuos adultos. A cor amarela foirdgd como mais primitiva do que a cor

laranja por se tratar de uma coloragéo presentespshos dorsais de todas as espécies.

O cranio dos exemplares jovens de todas as esgég@bésadas € curto e estreito, fusiforme
e achatado em vista lateral, com abertura nasalgiiar com 0ss0s nasais estreitos, série
maxilar e diastema curtos, bula timpanica longeisinos e fossa mesopterigoide largos,
rostro curto, estreito e alto (Figura 3). Por issstes estados de caracteres foram
considerados provavelmente mais primitivos em &eslagos estados alternativos (Tabela
1). A maioria das espécies analisadas apresentasyeéstados de caracteres na fase adulta
(Tabela 2), com excec¢do com comprimento do rogtre,é longo para essas espécies. Nos
exemplares adultos deo. prehensili® E. dorsatumo cranio torna-se longo e largo, com
rostro e nasais largos. Estas espéciés.anelanurugpossuem séries maxilares longas em
relacdo ao comprimento do cranio. Os cranios dodteeddeCo. prehensilisornam-se
arredondados, inflados, com abertura nasal arrediandcom diastema longo bula

timpanica curta, rostro curto e baixo, incisivdegsa mesopterigoide estreitos.

5.3.2. Mapeamento de caracteres fenotipicos

O mapeamento da presenca de espinhos onduladosnstemoioque a auséncia desta
caracteristica provavelmente (PEA = 0,80) é o estaucestral para Erethizontidae e
apareceu como autapomorfia da familia Chaetomy{régura 4). Ja no caso de pelos
recobrindo os espinhos, existe aproximadamente ssmméerobabilidade de que o estado
ancestral seja a auséncia (PEA = 0,51) ou pregeiga = 0,49) em Erethizontidae (Figura

5). O mesmo é valido para a subfamilia Erethizaetinsendo a auséncia de pelos
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recobrindo os espinhos dorsais ligeiramente maiwgwel (PEA = 0,54) do que sua
presenca (PEA = 0,46). Entretanto, a probabilidipelos recobrindo os espinhos dorsais
torna-se um pouco menor para o gérieéoendou(PEA = 0,66) e maior para a origem do
clado que incluCo. insidiosusCoendousp. eCo. nycthemer@dPEA = 0,62) (Figura 5). O
estado ancestral mais provavel para cor da basgealos dorsais é castanho-escuro em
todos os niveis mapeados na filogenia (Figura @em, o mapeamento da cor das pontas
dos destes pelos demonstrou que ndo h& estadasadteces mais provaveis para nenhum
dos estados testados (PEA = 0,25 para todos osogestados) em nenhum dos niveis
mapeados na filogenia (Figura 7). A presenca delesp tricolores € ligeiramente mais
provavel (PEA = 0,56) do que sua auséncia (PEA44)0como estado ancestral para
Erethizontidae (Figura 8). No entanto, a probahdel de presenca destes espinhos com
estado ancestral aumenta a partir da subfamilihiEoatinae e em todos os ramos internos
mais recentes mapeados na filogenia. Devido a eiasée espinhos tricolores em algumas
espécies, a posicdo destes espinhos sé pode semdmapm alguns niveis da filogenia
(Figura 9). Por esse motivo, este carater ndotiiimado nas analises seguintes. Em todos
0S niveis mapeados, encontraram-se as mesmas tidzsks (PEA = 0,50) de que os
espinhos tricolores cobrissem da cabeca ao mesodarpor todo o dorso dos ancestrais.
Também foram encontradas probabilidades muito $emtds (PEA~ 0,33) para os trés
estados possiveis em todos 0s niveis mapeadokgenia para os caracteres proporcdes
das faixas de cores dos espinhos tricolores (FitQy& propor¢cdes das faixas de cores das
espiculas da regido ventral da base da cauda &ig)r Resultado semelhante foi obtido
no mapeamento dos caracteres cor da ponta doshespilorsais (Figura 12) e cor das
pontas das espiculas na regido ventral da baseadda c(Figura 13), onde foram
encontradas probabilidades iguais (PEA = 0,25) parquatro estados possiveis em todos

0s niveis mapeados na filogenia.
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O mapeamento obtido para nove dos caracteres wosnfai rigorosamente igual (Figura
14). Neste mapeamento, encontraram-se probabiBdauléto maiores para que o cranio
fusiforme e achatado, com abertura nasal triangdiastema curto, bula timpanica longa,
fossa mesopterigoide e incisivos largos e rostim @llongo sejam os estados ancestrais
para estes caracteres em todos os niveis mapeadilsgenia (PEA > 0,83). A Unica
excecao é quanto ao estado ancestral mais propaw@Co. prehensilisque devem ter
cranio arredondado e inflado, com abertura nasadandada, diastema longo, bula
timpanica curta, fossa mesopterigoide e incisivatse#os e rostro baixo e curto como
estados ancestrais mais provaveis (PEA = 0,923 ®#dros quatro caracteres cranianos, 0s
estados ancestrais mais provaveis para ErethizenfEA = 0,60), Erethizontinae (PEA =
0,72) eCoendouPEA = 0,70) séo cranio longo e largo, com rostrasal largos (Figura
15). No entanto, estes estados devem ter se nauhifiem Chaetomyinae a partir da
origem dos ouri¢os-cacheiros pequenos (PEA = 0@8Je cranio curto e estreito, com
rostro e nasal estreitos sdo os estados ancesiagsprovaveis. De forma semelhante, o
estado ancestral mais provavel para Erethizon{{B&A = 0,72), Erethizontinae (PEA =
0,89), Coendou(PEA = 0,93) e para a origem dos ouri¢cos-cachgierpuenos (PEA =
0,81), é série maxilar longa (Figura 16). Porénriesénaxilar curta é o estado mais
provavel em Chaetomyinaea partir da origem do clado que agr@m roosmalenorugmn

Coendouwsp.,Co. nycthemera Co. insidiosugPEA = 0,79).

5.3.3. Processos evolutivos

N&o existe correlacdo significativa entre a vagadas matrizes de distancias entre os
estados de cada carater para as espécies analsadaariacdo da matriz de distancia
filogenética total (Tabela 3). Isso indica que béga evidéncia para existéncia de inércia
filogenética na evolucdo dos caracteres analisamlagje pode ser avaliado testando a

possibilidade de inércia filogenética nas diferentlasses de distancia filogenética. Foi
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registrada existéncia de inércia filogenética papsesenca de espinhos ondulados entre os
géneros e espécies mais proximas (classe 2) e astreubfamilias (classe 3) de
Erethizontidae. Também houve inércia filogenétiea presenca de pelos recobrindo
espinhos e comprimento da série maxilar entre pécess (classe 1) e 0s géneros e
espécies mais proximas (classe 2). Na classe Bgtanmouve inércia filogenética para o

comprimento do cranio, a largura do cranio, a leaxglo rostro e a largura do nasal.

Os coeficientes de | de Moran obtidos para a pgasda espinhos ondulados nas classes 1
e 2 foram similares aos coeficientes médios daslages de movimento Browniano,
sendo apenas significativamente diferente naseclaggigura 17A). A presenca de pelos
recobrindo espinhos apresentou coeficiente maigueéoa meédia obtida para as simulacdes
na classe 1, menor na classe 2 e igual na cla$3guBa 17A). Para a presenca de espinhos
tricolores, apenas o coeficiente da classe 1 faiane&lo que o coeficiente médio das
simulacdes (Figura 17A). A cor da base dos pelbseso dorso, a cor das pontas dos pelos
dorsais, o tamanho das faixas de cores dos espalaosor da ponta dos espinhos néo
foram avaliados na classe 3 de distancia filogeaétilevido a auséncia destas
caracteristicas ei@h. subspinosusApenas os coeficientes obtidos para a cor da thase
pelos sobre o dorso e cor da ponta dos espinhesayparam coeficientes menores do que
os das simulacbGes da classe 1 (Figura 17B). A asrpbntas das espiculas na regido
ventral da base da cauda e a proporcdo das fagxaesrds das espiculas da regido ventral
da base da cauda apresentaram inferiores aosndala@es na classe 1 e iguais aos das
simulacdes nas classes 2 e 3 (Figura 18A). O d¢eefe obtido para todos os caracteres
cranianos demonstraram tendéncias similares nogelegramas filogenéticos, sendo
superiores ao coeficiente médio das simulacdes a@eénmnto Browniano na classe 1 e

muito semelhantes ao das simulacdes na classgRiguBas 18B).
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Os processos que tiverem maior importancia na e#olwos caracteres analisados nas
classes de distancia filogenética estdo apresentaald-igura 18. A deriva genética foi o
processo mais importante para a evolu¢cdo da malodgecaracteres durante a origem das
subfamilias (classe 3), géneros e grupos de espédiasse 2) de Erethizontidae. Esse
processo também foi responsavel pela evolucéo sfwahl®s ondulados durante a origem
das espécies (classe 1) e dos géneros e grupapéees, além da evolucdo da cor das
pontas dos pelos dorsais e da propor¢cédo das fdéxasres dos espinhos entre as espécies.
A selecdo natural estabilizadora atuou na evoluw@# pelos ondulados na origem das
subfamilias, dos pelos recobrindo espinhos domsaige géneros, grupos de espécies e
espécies e do comprimento da série maxilar na rarigas espécies. A selecdo natural
direcional ou disruptiva foi importante para a egdlo da maior parte dos caracteres
durante a origem das espécies de Erethizontidaed@dase dos pelos sobre o dorso,
presenca de espinhos tricolores, cor da ponta sjuah®s, proporcdo da faixas de cores
das espiculas da regido ventral da base da caoddas pontas das espiculas na regido
ventral da base da cauda e todos os caracteregrmanexceto comprimento da série

maxilar).

5.4. Discussao

5.4.1. Evolucéo da pelagem

A coloracdo da pelagem de mamiferos € considerada adaptacdo explicita devido a
selecdo natural [43]. EfErethizontidae, a variagdo nas cores dos pelopiehes dorsais

tem sido utilizada como carater taxonémico paragrihaticar as espécies (e.g. [7-14)).
Mais do que isto, o padrdo de cores da pelagemaldguancipalmente resultante da

coloracdo dos espinhos, tem sido apontado comaagdlo de adverténcia [20,21], sendo
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produto do contraste das faixas escuras e clarasedpinhos devido a presenca de
substancias que fazem as faixas claras dos espbriibarem quando expostas a luz
ultravioleta, o que deve ser visivel inclusive baixas condi¢cdes de luminosidade [20,21].
Nas espécies que possuem pelos recobrindo os esmiolsais, a coloragdo de adverténcia
torna-se menos conspicua, o que deve servir comaafae camuflagem, sendo que a
coloragdo de adverténcia sé é evidenciada comc¢a@e@mos pelos dorsais [20] quando o
espécime encontra-se acuado. Desta forma, sergraelgp que as caracteristicas que
resultam na pelagem de camuflagem ou adverténvaastm evoluido devido a pressdes
seletivas, 0 que sO foi confirmado para a evolugée ocorreu entre as espécies de
Erethizontidae, sendo que a diversificacdo dos ngxsuperiores foi influenciada

principalmente pela deriva genética.

Os espinhos dos ourigos-cacheiros variam mais gquanbloracdo do que quanto a forma
[20,41], mas existe uma grande variacao na fornsaedpinhos dorsais @h. subspinosus
em relacdo as espécies da subfamilia ErethizontiErabora também tenham superficie
barbada, os espinhos @é. subspinosusio ondulados, monocromaticos (castanho-escuro)
e menos rigidos do que nas demais espécies dezlreitiae. Esses espinhos devem servir
melhor como camuflagem do que como protecdo e thaa [20]. A presenca de
espinhos ondulados € uma autapomorfiaGie subspinosu® sofreu selecdo natural
estabilizadora a partir de seu aparecimento nosmemids grupos da subfamilia
Chaetomyinae (classe 3), provavelmente devido aitagem que confere. o que € muito
importante para uma espécies que exibe metabolismmovimentacdo lentos [42].
Entretanto, a presenca de espinhos ondulados pwes®frido pouca pressdo seletiva
desde seu aparecimento, pois 0s resultados deru@mstque o principal processo para sua

evolucdo foi a deriva genética entre espécies.
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A presenca de pelos recobrindo espinhos tem siojpopta por alguns autores (e.g. [15-
19]) como principal carater diagndstico das espédi® suposto génei®phiggurus Este
carater esta presente nos individuos jovem anaksadesmo em espécies onde os pelos
ndo recobrem os espinhos na fase adulta. O maptameste carater demonstrou que
existe a mesma probabilidade de que o estado ealcesja a auséncia ou presenca desse
pelos tanto em Erethizontidae quanto em Erethiaaati (Figura 5). Entretanto, a
probabilidade de presenca de pelos recobrindo mahes dorsais ser primitiva torna-se
um pouco menor no génef@oendouy sugerindo que esta caracteristica possa terdsurgi
independentemente efd. dorsatume em algumas espécies @oendou(e.g., Co.
insidiosus, Co. melanurys sendoperdida no clado que agrupgaoendousp. e Co.
nycthemeraDada a sua provavel condicdo simplesiomorficagcagnca de pelos sobre os
espinhos ndo € um bom carater para servir comodssearranjos genéricos das espécies
de Coendou (vide Capitulo 1). A presenca ou auséncia destactaistica deve-se
principalmente a acao da selecdo natural estathiliassobre a pelagem de camuflagem ou
adverténcia que confere as espécies e génerosgela® 2), embora as espécies com pelos
sobre os espinhos posam exibi-los quando acua@d&l]2 A coloracdo dos pelos dorsais
tem pouca influéncia quando o animal se coloca esic@o de adverténcia, sobretudo nas
espécies em que estes pelos ndo recobrem os esffoEntretanto, € possivel concluir
gue a cor da base dos pelos dorsais é mais imgortein que de suas pontas para a
composicdo da pelagem de camuflagem ou advertéosi@spécimes, pois os resultados
demonstraram a cor dos pelos sofreram pressadedg@igaatural direcional ou disruptiva
em sua evolucao entre as espécies. Isso € coemnta grande variacao intraespecifica da

cor da ponta dos pelos dorsais nas espécies dezbrdtdae (vide Capitulo 1).

A presenca de espinhos tricolores foi proposta camodos caracteres que diferenciam

certas espécies de Erethizontidae, co@wo. spinosus(presentes) eCo. insidiosus
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(ausentes)12,14] Entretanto, este tipo de espinho esta presentalgums individuos de
Co. insidiosusmas apenas na cabeca e ombros [22] e existees fevidéncias para que
esses nomes se apliqguem a uma so espécie (vidallGdpj como na filogenia utilizada no
presente estudo. Os espinhos tricolores estdo tegsems jovens e aparecem nos
subadultos, surgindo inicialmente na cabeca e niyas e em seguida estendendo-se até
0 mesodorso ou todo o dorso. Foi encontrada a mesolmbilidade de presenca ou
auséncia de espinhos tricolores como estado aakesirErethizontidae, mas sua presenca
€ o0 estado ancestral mais provavel nos niveis miecassivos da filogenia. 1sso sugere
gue esta caracteristica foi perdida €@m melanurusCo. roosmalenorure nos individuos
do grupo norte d€o. insidiosusConforme esperado devido a sua grande importam@cia n
composicdo da pelagem de adverténcia dos indivif@®&1], a evolugcdo dos espinhos
tricolores entre as espécies analisadas deve-ggiaa de selecdo natural disruptiva ou
direcional, apesar da deriva genética ter sido mgi®rtante mais cedo na diversificacao
do grupo. O tamanho das faixas de cores dos espmbocor de sua ponta ndo variam ao
longo do desenvolvimento, pois se definem a pddiaparecimento destes espinhos nos
subadultos, permanecendo assim durante o restamtecrescimento dos animais.
Aparentemente, esses Sdo 0s caracteres mais impsrizara a composi¢cao do padrao de
cores da pelagem dorsal, que pode ser usada coloag@m de adverténcia [20,21].
Entretanto, a propor¢cdo das faixas de cores domhesp tricolores parece ndo ser
importante para o componente seletivo da pelagesaligois as diferencas deste carater
entre espécie e géneros devem-se a processosststixdle deriva genética, o que é
condizente com a grande variacdo intraespecifistadmracteristica exibida em algumas
espécies de Erethizontidae (vide Capitulo 1). Ni@mrd¢n, a cor da ponta dos espinhos
dorsais é um produto principalmente da selecaoralatlisruptiva ou direcional nas

espécies de Erethizontinae.
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Pouco se sabe sobre a importancia biologica doH@adie coloracdo das espiculas da
regido ventral da base da cauda, mas existem dapées sobre sua fungéo na interagéo
entre individuos, principalmente quanto a atividadeual [20,23]. O que sabe € que este
padréo de coloragéo varia intra e interespecificaeeomo par&o. insidiosug22] (vide
Capitulo 1). As caracteristicas das espiculas tautivem ter sofrido acdo da selegédo
natural disruptiva ou direcional durante a evolugas espécies e da deriva genética na
evolucdo destes estruturas nos outros niveis filtgEs avaliados, mas ndo € possivel
apontar selecdo natural ou deriva genética comaepso produtor da variacao

intraespecifica registrada ddo. insidiosugpor Caldara e Leite [22].

5.4.2. Evolugéo craniana

Caracteres cranianos tem sido uteis na identifccaddds géneros de Erethizontidae,
sobretudo na suposta distincdo erfieendoue Sphiggurussugerida por alguns autores
(e.g. [15-19]), mas ndo sdo eficazes na identidficade espécies [10,22]. A principal
diferenciacdo entre os caracteres cranianos fareada entr€€o. prehensili® as demais
espécies de Erethizontidae analisad&oendou prehensilisadultos tem cranios
arredondados, inflados, com abertura nasal arredianddiastema longo, bula timpanica
curta, rostro curto e baixo, incisivos e fossa meg@oide estreitos, ao contrario dos
jovens de todas as espécies e adultos da mai@iasgecies. Os crani@. prehensilis
também sdo longos e largos, com rostro e nasgissldcaracteres também observados em
E. dorsatun) e séries maxilares longas em relacdo ao comptango cranio (carater
também observado enk. dorsatum e Co. melanurus Candela [5] descreveu
Noeosteiromys pattonim ouri¢o-cacheiro gigante extinto do Mioceno Tar@roveniente
da localidade de Chiquimil, Argentina, como per@rie a um grupo proximo de
Erethizontinae. Neste trabalho, a autora propdsegtee espécie foi maior do que qualquer

Erethizontidae vivente, sendo seu cranio 40 % nm@dmoque o cranio d€o. prehensilis



82

Noeosteiromys pattorpossuia cranio longo, largo e arredondado, corerfige dorsal
inflada, rostro longo, estreito e baixo, nasaigdar fossa mesopterigoide estreita e longa,
bula timpanica curta, diastema e séries maxilanegds e abertura nasal aproximadamente
arredondada [5]. A grande maioria destes estadamu@deteres cranianos sdo 0S mesmos
encontrados ento. prehensiliso maior Erethizontidae vivente, o que sugere egtes
estados estéo relacionados ao aumento integradstguras cranianas, como observados
em carnivoros [44,45]. Além disto, maioria dos dgstaracteres desenvolvem-se nos trés
modulos cranianos com desenvolvimento mais integmccom origem tecidual Unica
dentre os seis médulo cranianos presentes em miamierios propostos por Goswami
[46]: oral-nasal (denticAo anterior e esqueletdafgcmolar posterior (mastigatorio) e
basicranio (ossos endocondrais de sustentacdoad)rAs mudancas no tamanho das
estruturas cranianas acontecem antes das mudamgasiee forma e requerem ajustes
morfologicos para seu perfeito funcionamento [#74s o tamanho e a forma da estruturas
cranianas evoluem quase independentemente [48JmAss maioria dos estados de
caracteres tipicos deo. prehensiliglevem ter tido origem durante a evolucao das espéc
maiores, pois 0s estados ancestrais sdo provavelroginio fusiforme e achatado, com
abertura nasal triangular, diastema curto, bulgpdmta longa, fossa mesopterigoide e
incisivos largos e rostro longo e alto na maiorigs ahiveis mapeados na filogenia. A
evolucdo craniana observada atualmente entre &ansilies e entre os géneros e grupos de
espécies mais proximas de Erethizontidae foi intieda principalmente por deriva
genética. Surpreendentemente, isso demonstra quiifemsncas em forma e tamanho
observadas ero. prehensili'em relacdo as demais espéciesCdendoll sugeridas por
alguns autores como distintivas deste género $phaggurus(e.g. [15-19]), parece nédo
terem sofrido pressdes seletivas durante sua orijenentanto, a partir disso, a selecéo

natural disruptiva ou direcional tem atuado nardifeiacdo dos caracteres cranianos entre
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as espécies de Erethizontidae, com excecéo do ooerio da série maxilar, que deve ter

tido maior influéncia de selecdo natural estahiliza.

5.4.3. Tendéncias evolutivas

A codificacédo dos estados dos caracteres podeakzada observando a variagao entre os
grupos estudados, seus padrbes de desenvolviméniopela comparacdo com grupos
externos [37,38]. Apesar das espécies de Hystaogkibirem pelos e espinhos similares
aos dos eretizontideos, seria pouco prudenteartéixemplares desta familia como grupo
externo para no presente trabalho devido a fortdémuia de que suas caracteristicas
similares sejam produto de convergéncia adaptatovap sugerido por Roze [20]. Embora
existam excelentes descricdes de caracteristicanianas de espécies fosseis de
Erethizontidae (e.g. [5,39,40]), pouco se sabe es@mus padrbes de pelagem, o que
também impossibilita seu uso como grupo externo.id3o, a analise do desenvolvimento
dos caracteres foi a metodologia escolhida paraddicacdo de seus provaveis estados
ancestrais, pois puderam ser registrados os padeddssenvolvimento de quase todos os
caracteres analisados. A codificacdo dos estadoardeteres pode ser avaliada através de
testes de congruéncia por andlise cladistica [B7g8@ pode ser aprofundada pela analise
das probabilidades de cada estado como ancestliaba pelo mapeamento de caracteres

filogenéticos (e.g. [24-26]).

A inferéncia dos processos envolvidos na evolugiocadracteres, a metodologia aplicada
no presente estudo foi adequada para o volume desdatilizados, possibilitando a

compreensao da histéria evolutiva de cada carasisado, bem como a proposi¢do dos
processos envolvidos em sua evolucdo. Entretaristemn outras metodologias para o

estudo da evolugdo de caracteres que podem smadd$, com conjuntos de dados
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diferentes, como através da comparacdo da variéoeaiancia de dados morfométricos
e/ou genéticos (e.g. [49-51]) ou através de arsdld® morfometria geométrica (e.g.
[48,52,53]). Considerando os dados acima discutép®ssivel concluir que a evolucao de
cada carater fenotipico analisado em Erethizontidéedirigida por um conjunto de
processos evolutivos que atuaram com maior ou miemuortancia dependendo no nivel
de distancia filogenética considerado. De formaalger processo mais frequentemente
influente na evolucdo de Erethizontidae a deriv@égea, que foi atuante em pelo menos
um nivel de distancia filogenética em todos os ataras morfolégicos avaliados.
Observando os processos responsaveis pela evafiogdoaracteres fenotipicos em cada
classe de distancia filogenética, pode-se conauig ha um padrdo na evolucdo de
Erethizontidae: a diferenciacdo entre as espéews-se a selecdo natural, principalmente a
direcional ou disruptiva; a distincdo dos gruposedeécies, géneros e subfamilias foi
produto de processos estocasticos de deriva gandigse padrdo € mais evidente na
evolucdo craniana e dos caracteres mais importpatasa composicao da pelagem dorsal
em Erethizontinae. A selecao natural parece texdatna geracédo dos padrdes de coloracéo
de camuflagem ou adverténcia exibido pelas espésiggianto o estabelecimento destas
caracteristicas entre os taxons superiores paeedido influéncia importante da deriva

genética.

5.5. Conclusao

A analise dos padrdes de desenvolvimento em Ecettiitae demonstrou que nas espécies
menores de ouricos-cacheiros, os estados de gasactanianos pouco se alteram durante
0 crescimento, mas as espécies de maior porte mddasticamente, 0 que parece ser

influenciado pelo grande crescimento integrado mdslulos cranianos. Na maioria das
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espécies analisadas, a pelagem dorsal sofre gnaodiécacdo durante o desenvolvimento.
Para muito caracteres da pelagem, houve alteragiestados ancestrais mais provaveis ao
longo da filogenia. No entanto, 0 mapeamento comir os estados presentes nos jovens e
nas espécies de ourigos-cacheiros menores comaaigspmovaveis para a maioria dos

caracteres cranianos.

Poucos caracteres apresentaram evidéncias deairfdogenética e, de maneira geral, o
processo mais influente na evolucdo dos ourigobesaas foi a deriva genética. Entretanto,
h& um padréo na evolucéo de Erethizontidae, salweta evolucdo craniana e da pelagem
dorsal, onde a selecdo natural (especialmente iaac ou disruptiva) atuou mais
recentemente na evolugdo das espécies e a dernaioge na diversificacdo basal,

representada atualmente nos tdxons superioreofgdepespécies, géneros e subfamilias).

5.6. Metodologia

5.6.1. Andlise de caracteres fenotipicos e hipotedegenética

Foram analisados 359 individuos de Erethizontiddes quais 357 encontram-se
preparados em forma de pele e cranio ou apenaosmais e apenas 19 possui esqueleto
completo. Foram analisados 23 individuogGihe subspinosuyglois deE. dorsatum78 de
Co. prehensilis39 deCo. nycthemeraquatro deCo. roosmalenorumcinco deCoendou
sp. e 208 deCo. insidiosugconsideranddCo. spinosusomo seu sinbnimo junior, vide

Capitulo 1).

Foram analisados dez caracteres fenotipicos daygelee 14 caracteres fenotipicos
cranianos de cada individuo de Erethizontidae dpéaesCh. subspinosy€. dorsatum

Co. prehensilisCo. melanurusCo. nycthemeraCo. roosmalenorumCoendousp. eCo.
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insidiosus(considerand&o. spinosugomo seu sindnimo). Os caracteres foram analisados
nos mesmos espécimes testemunho depositados rexPemlcientificas descritas no
Capitulo 1 e, par&o. melanurus foram obtidos os estados de caracteres a pantir d
trabalho de Vos®t al. [54]. As estruturas analisadas foram escolhidast@@m sido
sugeridas como diagndsticas para 0s géneros eiespiec Erethizontidae [14,15,16,22].
Para a analise da morfologia dos pelos (setiforrees¥ypinhos (aristiformes), amostras
desses materiais de cada exemplar foram coletadeesgiio mesodorsal de seu corpo. Os
estados dos caracteres da pelagem e cranianaativeordenamento de seus estados feito
a partir da avaliacdo de seus padrdes de desemenito pos-natal. Para isso, 0s espécimes
foram classificados em quatro faixas etarias (jeysnbadultos, adultos e velhos) a partir
de padrbes de erupcao da série maxilar, do encemtardas suturas cranianas e maturacao
da pelagem, de acordo com Voss & Angermann [12]akldfa & Leite [22]. Foram
registrados os estados de caracteres presentemdarfdiios neonatos e suas séries de
transformacao observadas nas fases subsequentesealovolvimento. A partir da analise
dos caracteres morfolégicos, foi construida umarimate dados com os estados de
caracteres presentes em cada espécie. Apenassedadaracteres com mais de 30 % de
frequéncia foram considerados como polimérficos @ espécies, para que a andlise nao
fosse influenciada por estados de caracteres mawmofossem consideradas possiveis
homoplasias, tal como sugerido por Voss & Jansd. [B&sta forma, espécies com
polimorfismo foram representadas com mais de undade taxonémica operacional, para
gue todos os estados de caracteres validos obsermadtas espécies fossem considerados

no mapeamento e no estudo da evolucdo dos camsactere

Foram analisados os seguintes caracteres da pelayétresenca de espinhos ondulados;
2) Presenca de pelos recobrindo espinhos; 3) Cbasa dos pelos sobre o dorso; 4) Cor

das pontas dos pelos dorsais; 5) Presenca de espiidolores; 6) Posicdo dos espinhos
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tricolores; 7) Tamanho das faixas de cores dosiespj 8) Cor da ponta dos espinhos; 9)
Cor das pontas das espiculas na regido ventradstada cauda; 10) Propor¢cdo das faixas

de cores das espiculas da regido ventral da baseida;

Foram analisados os seguintes caracteres cranignbsrmato do cranio em vista lateral;
2) Formato da superficie do cranio em vista lateBalFormato da abertura nasal; 4)
Comprimento do cranio; 5) Largura do cranio; 6) @amento da série maxilar em relacao
ao comprimento do cranio; 7) Comprimento do diastem relacdo ao comprimento do
cranio; 8) Comprimento da bula timpanica em relagdocomprimento do cranio; 9)

Comprimento do rosto em relagdo ao comprimento rdai@, 10) Altura do rostro em

relacdo a altura do cranio; 11) Largura do rostro relacdo a largura do cranio; 12)

Largura do nasal em relacdo a largura do cranipLaByura dos incisivos em relacéo a

largura do cranio; 14) Largura da fossa mesoptiglggem relacao a largura do cranio.

A filogenia obtida através da matriz com as segaénio gene mitocondrial Citocromo b
(Cit b) e do éxon 28 do gene nuclear que codificator von Willebrand (VWF) em
concatenado apresentada no Capitulo 1 foi utilizzmlao hipotese filogenética para o
mapeamento estudo de sua evolucdo dos caractedfpieos (Figura 1). Cada unidade
taxondmica operacional representa uma espécieathiEmtidae, mas, para representar a
variacdo de estados de caracteres present€@emsidiosuse Co prehensilisestas foram
representadas por trés e duas unidades taxonémjaacionais, respectivamente. Os
tamanhos dos ramos foram definidos a partir da angdimética dos valores dos tamanhos
dos ramos dos clados que os representam na fibbgenreferéncia. Nesta filogeniah.
subspinosug grupo irmao das demais espécies, seguidoEpalorsatumcomo grupo
irméo do clado contendo as espéciesCaendou Neste cladoCo. prehensilise grupo

irmao das demais espécies @eendoy seguido deCo. melanuruse depois deCo.
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roosmalenorum Coendou insidiosussdo grupo irmdo do clado formado pQo.

nycthemera Coendousp. (Figura 1).

5.6.2. Mapeamento e analise da evolucdo dos caraetemorfolégicos

O mapeamento dos caracteres fenotipicos analisedbipotese filogenética foi realizado
utilizando os programas Mesquite versdo 2.75, dedado por Maddison e Maddison
[56] através do critério de maxima verossimilhampgaa reconstrucdo dos estados de
caracteres ancestrais. O modelo de probabilidade&ada para 0 mapeamento foi o "one-
parameter Markov k-state" [57], pois considera @nmee probabilidade de mudanca entre
os estados de caracteres. A partir deste modetanfealculadas as probabilidades para

cada possivel estado ancestral (PEA) dos caracteatisados.

A filogenia obtida foi utilizada para o calculo dma matriz de distancia filogenética entre
as espécies (Anexo 1). Além disso, a matriz de slattrfoldgicos foi utilizada para gerar
matrizes de distancia euclidiana entre as esppai@scada carater analisado. Baseado nos
resultados do mapeamento, os caracteres que dar@sermapeamentos idénticos foram
tratados como uma variavel nos testes seguintentoealizados testes de Mantel com
5000 permutacbes para avaliar a correlacdo (p §) Gedtre a matriz de distancias
filogenéticas e cada uma das matrizes de dist@lusacaracteres analisados para testar a

existéncia de inércia filogenética para cada canatefoldgico analisado.

A partir da analise distancias filogenéticas, fordeterminadas classes de distancia
filogenética que segregam as subfamilias, géneespécies de eretizontideos analisados
para avaliar a existéncia de inércia filogenétimadiferentes niveis da filogenia (Figura 1).
Foram geradas matrizes binarias que representarnckuéses de distancia filogenética
observando-se distancias capazes de separar thferdueis taxonémicos da filogenia. Na

classe 1 foram considerados agrupamento com distéilogenética menor (0) ou maior
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(1) do que 60, visando separar as espécies deZzomgillae. A classe 2 separa 0s géneros e
grupos de espécies mais proximamente relacionadado separaCo. prehensilidas
espécies do cladboendoumenores (vide Capitulo 1para a classe 2, foram considerados
agrupamento com distancia filogenética menor (O)naior (1) do que 145. Na classe 3
foram considerados agrupamento com distancia filégea menor (0) ou maior (1) do que
300, separando as subfamilias Erethizontinae e t@hgmae. Foram realizados novos
testes de Mantel com 5000 permutagcfes entre aszeszatle cada classe de distancia
filogenética e as matrizes das demais variavessndo identificar inércia filogenética em
diferentes niveis da filogenia. Todos os testamaceferidos foram realizados no software

PAST 2.01 (desenvolvido por Hamnedral. [58]).

A hipétese filogenética anotada foi reconstruidgrograma PDAP (Phenotypic Diversity
Analysis Program) versao 6.0 (http://www.biology.adu/people/faculty/
Garland/PDAP.html) utilizando o pacote PDTREE. Atipalesta hipotese, foram feitas
1000 simulacbes de movimento Browniano no mesma@ramoa utilizando o pacote
PDSIMUL, seguindo Garlanet al. [59], para simular como teria sido a evolucao easa
dos taxons baseada na filogenia do grupo e comsideras mesmas classes de distancia
filogenética definidas anteriormente. Utilizandovadores das simulacdes de movimento
Browniano, foram gerados coeficientes médios dicénde autocorrelacdo espacial | de
Moran utilizando o programa Autophy (desenvolvidor iniz-Filho [34]). Também
foram gerados coeficientes do indice de autoca@dielaspacial | de Moran a partir os
valores dos estados observados para cada carasdisadn. Os coeficientes de
autocorrelacdo de | de Moran das simulacdes demsmtd Browniano e dos caracteres
foram dispostos em correlogramas filogenéticostad®s quanto a sua significancia (p <
0,05) para avaliar as tendéncias dos processost®easl que resultaram na evolucdo em

cada classe de distancia filogenética.
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Na inferéncia dos processos envolvidos na evoldgdocaracteres, a existéncia de inércia
filogenética pode ser interpretada como resultdetgrocessos de selecdo estabilizadora
[29] ou processos estocasticos de deriva gené&djaA distingdo entre os dois processos é
possivel através da comparacdo entre os coefisieltd de Moran dos caracteres e 0s
coeficientes da modelagem produzida pelas simutadéemovimento Browniano, que
visam simular processos de evolucdo ao acaso [[3R84ta forma, similaridades entre os
coeficientes dos caracteres e das simula¢gfes ndjoa esses caracteres evoluiram devido
a processo estocasticos de deriva genética [34]. céwatrario, os caracteres com
coeficientes diferentes das simulacfes represedémvios em relacdo a hipotese nula de
deriva genética gerada de movimento Browniano,edpyve ser interpretado como tendo
evolucao por selecdo natural, sendo: 1) quandodréia filogenética, atribui-se evolugéo
do carater como decorrente de selecao naturalilestdbra [29,34]; 2) na auséncia de
inércia filogenética, determinam-se processos teg&e natural direcional ou disruptiva

COMO 0 processo mais importante para evolucao rdbecd32,35].
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5.8. Anexo 1
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Matriz de divergéncia filogenética entre os grupode Erethizontidae (unidades taxondmicas operaciorai OTU) analisadosCo. insidN,
Co. insidC eCo.insidS =Co. insidiosugios grupos Norte, Centro e Sul, respectivamentpgstos por Caldara e Leite (201€}. nycth= Co.
nycthemeraCo. roosm= Co. roosmalenorunCo. melan= Co. melanurusCo. preheC e =Co. prehensilicom pelagem clara&o. prehekE =

Co. prehensilizom pelagem escurg; dorsa= E. dorsatumCh. subsp= Ch. subspinosus

Grupos (OTU)

Co.insidN Co.inssdC Co.insdS Co. nycth Coendou sp. Co.roosm Co.melan Co.preheC Co.preheE

E. dorsa Ch. subsp
Co.insidiosus N. 0 46 48 94 80 146 142 152 142 230 341
Co. insidiosus C. 46 0 44 90 76 142 138 148 138 226 337
Co.insidiosus S. 48 44 0 92 78 144 140 150 140 228 339
Co. nycthemera 94 90 92 0 84 162 158 168 158 246 357
Coendou sp. 80 76 78 84 0 148 144 154 144 232 343
Co. roosmalenorum 146 142 144 162 148 0 164 174 164 256 408
Co. melanurus 142 138 140 158 144 164 0 128 118 210 362
Co. prehensilis C. 152 148 150 168 154 174 128 0 58 168 324
Co. prehensilisE. 142 138 140 158 144 164 118 58 0 178 334
E. dorsatum 230 226 228 246 232 256 210 168 178 0 350
Ch. subspinosus 341 337 339 357 343 408 362 324 334 350 0
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5.9. Figuras

Co.insidiosus N

Co. insidiosus C
Co.insidiosus S

Co. nycthemera
Co. roosmalenorum
Co. melanurus

Co. prehensilis E
Co. prehensilis C
Ch. subspinosus

E. dorsatus

5.0
0
23 0
49 0
350
340

Classe 1 = a =

Classe 3 a

Figura 1. Hipotese de relacionamento filogenétiotree os Erethizontidae analisados,
baseada nos resultados do Capitulo 1. As linhajardas indicam as classes de distancia
filogenética definidas. Valores representam comgnitos dos ramos.
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Figura 2. Pelagem de individuos jovens de Erethidae. Todos os exemplares ilustrados
estdo no mesmo estagio de desenvolvimento (apere$os pré-molares e primeiros
molares eclodidos). Comparacéao erd@ nycthemergMZUSP13520: A = dorsal; B =
ventral), Co.insidiosus (MN11466: C = dorsal; D = ventral) eCo.prehensilis
(MPEG125989: E = dorso; F= ventral).
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Figura 3. Cranios de individuos jovens de Erethidae demonstrando grande
similaridade nos estados nas fases iniciais dendesémento (apenas o0s quartos pré-
molares e primeiros molares eclodidos). Comparagi@Co. insidiosug§MHNCI4631: A

= lateral; B = dorsal; C = ventral)@o. prehensiliMPEG24574: D = lateral; E = dorsal;

F = ventral).
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Co.insidiosus N
Co.insidiosus S
Co. nycthemera
Co. prehensilis E
Co. prehensilis C

Coendou sp.

O Ch. subspinosus

. E. dorsatus

. Co. roosmalenorum
. Co. melanurus

. Co. insidiosus C

? '

Figura 4. Mapeamento da presenca (preto) e aus@meinco) de espinhos ondulados. Probabilidadesada estado como possivel estado
ancestral (PEA) representadas em cada no.
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Figura 5. Mapeamento da presenca (branco) e aas@meto) de pelos recobrindo espinhos. Probabiiidale cada estado como possivel estado
ancestral (PEA) representadas em cada né.
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Co.insidiosus N
Co.insidiosus S
Co. nycthemera
Co. prehensilis E
Co. prehensilis C

Coendou sp.

. Co. insidiosus C
O Ch. subspinosus

. E. dorsatus

{ ) Co. roosmalenorum
{ ) Co. melanurus

?

Figura 6. Mapeamento da cor da base dos pelos satiweso. Preto = castanho-escuro (C-escuro); vercistanho-claro (C-claro); branco =
bege; cinza = estado de carater indefinido. Prdidabdes de cada estado como possivel estado ald@A) representadas em cada no.
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Figura 7. Mapeamento da cor da ponta dos pelog sollorso. Preto = castanho-claro (C-claro); branbege; azul = amarelo; verde = laranja;
cinza = estado de carater indefinido. Probabilidatiecada estado como possivel estado ancestrs)l (Bitesentadas em cada no.
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Co.insidiosus N
Co.insidiosus S
Co. nycthemera

Coendou sp.
Co. prehensilis E
Co. prehensilis C

. Co. insidiosus C
O Ch. subspinosus

{ ) Co. roosmalenorum
{ ) Co. melanurus

T y o

Figura 8. Mapeamento da presenca (branco) e aaséuato) de espinhos tricolores. Probabilidadesatta estado como possivel estado
ancestral (PEA) representadas em cada né.
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Co.insidiosus N
Co.insidiosus S
Co. nycthemera
Co. prehensilis E
Co. prehensilis C

Coendou sp.

{ ) Co. roosmalencrum
{ ) Co. melanurus
{ ) Ch. subspinosus

O Co. insidiosus C

v

—QO
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Figura 9. Mapeamento da posicdo dos espinhosdresl Preto = espinhos tricolores sobre todo oogldm@nco = espinhos tricolores sobre a
cabeca, ombros e mesodorso (C-O-M); Cinza = estadarater indefinido. Probabilidades de cada estatho possivel estado ancestral (PEA)
representadas em cada no.
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Figura 10. Mapeamento do tamanho das faixas des do®espinhos. Preto = faixa amarela igual a faigta e estas maiores que a terceira cor
(A=P>T); verde = faixa amarela maior do que asdsigretas e da terceira cor (A>P=T); branco = faixarela maior do que a faixa preta
(A>P); cinza = estado de caréter indefinido. Prdluinles de cada estado como possivel estado eald@4tA) representadas em cada no.
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Co.insidiosus N
Co.insidiosus S
Co. nycthemera
Co. prehensilis E
Co. prehensilis C

Coendou sp.
o Ch. subspinosus

. E. dorsatus

{ ) Co. roosmalenorum
{ ) Co. melanurus

. Co. insidiosus C

(
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Figura 11. Mapeamento da cor da ponta dos pelag sotlorso. Preto = preta; azul = amarelo; verbeanco; branco = laranja; cinza = estado
de carater indefinido. Probabilidades de cada estacho possivel estado ancestral (PEA) represetadaada no.
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Figura 12. Mapeamento da proporcdo da faixas desatas espiculas da regido ventral da base da. dawda = duas partes para cor da base
para uma para a cor da ponta (2:1); verde = trésegpara cor da base para uma para a cor da (®fja branco = coloracdo uniforme.
Probabilidades de cada estado como possivel estagstral (PEA) representadas em cada no.
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Figura 13. Mapeamento das espiculas na regidoavaf@rbase da cauda. Preto = laranja; azul = dastescuro (C-escuro); verde = amarelo;
branco = bege. Probabilidades de cada estado cossivpl estado ancestral (PEA) representadas esaméad
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Figura 14. Mapeamento dos caracteres formato doocrformato da superficie do cranio, formato darabya nasal, comprimento do diastema,
comprimento da bula timpanica, altura do rostroguea dos incisivos, comprimento do rosto e largimafossa mesopterigoide. Branco =
condicédo 1 (cranio fusiforme e achatado, com akemasal triangular, diastema curto, bula timpatocga, fossa mesopterigoide e incisivos
largos e rostro alto e longo); preto = condicaacrar{io arredondado e inflado, com abertura nasatlandada, diastema longo, bula timpanica
curta, fossa mesopterigoide e incisivos estreitogs&o baixo e curto). Probabilidades de cadadesteamo possivel estado ancestral (PEA)
representadas em cada noé.
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Figura 15. Mapeamento dos caracteres comprimentoratoo, largura do cranio, largura do rostro guaa do nasal. Branco = condicéo 1
(crénio curto e estreito, com rostro e nasal éekgipreto = condi¢éo 2 (cranio longo e largo, costro e nasal largos). Probabilidades de cada
estado como possivel estado ancestral (PEA) reqiestes em cada no.
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Figura 16. Mapeamento do comprimento da série mra@ranco = curta; preto = longa. Probabilidadesada estado como possivel estado
ancestral (PEA) representadas em cada no.
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Classes de distancia filogené
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Figura 17. Dipersédo dos coeficientes de autoc@dielaem cada classe de distancia
filogenética para as simulagcbes e para cada uma vdaisiveis analisadas em
Erethizontidae. Barras verticais indicam os despedrdo dos coeficientes médios de | de
Moran para as simulacdes de movimento Brownianmtd3oem amarelo significam
coeficientes de caracteres significativamente elifess (p < 0,05) dos coeficientes das
simulacdes de movimento Browniano.
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Caracteres

® Selecdo Direcional/Disruptiva # Selecfio Estabilizadora @ Deriva Genética

Figura 18. Processos mais importantes para a émldigs caracteres em cada uma das classes deidifi@genética. Lista de caracteres: 1)
presenca de espinhos ondulados; 2) presenca derpettbrindo espinhos; 3) cor da base dos pelesaidp#d) cor das pontas dos pelos dorsais;
5) presenca de espinhos tricolores; 6) propor¢c8daigas de cores dos espinhos; 7) cor da pontagfoshos; 8) proporcao da faixas de cores
das espiculas da regido ventral da base da cauclar @as pontas das espiculas na regido ventrabsk da cauda; 10) formato do cranio,
formato da superficie do cranio, formato da abarhasal, comprimento do diastema, comprimento tathmpanica, altura do rostro, largura
dos incisivos, comprimento do rosto e largura dgadamesopterigoide; 11) comprimento do cranioutargo cranio, largura do rostro e largura

do nasal; 12) comprimento da série maxilar.
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5.10. Tabelas

Tabela 1. Estados registrados para os caracterafisamios nos individuos de
Erethizontidae. C-claro = castanho-claro, C-escurcastanho-escuro, C = cabecga, O =
ombro, M = mesodorso, A = amarelo, P = preto, &redira cor.

Caracteres analisados Estado0 Estadol Estado 2 t&do 3
Presenca de espinhos ondulados Ausente Presente - -
Presenca de pelos recobrindo espinhos Presente ntAuse - -

Cor da base dos pelos sobre o dorso Bege C-claro esc@o -
Cor das pontas dos pelos dorsais Bege Amarelo jaaranC-claro
Presenca de espinhos tricolores Ausente Presente - -
Posicdo dos espinhos tricolores C-O-M Dorso — —
Tamanho das faixas de cores dos espinhos A>P ASP=TA=P>T A<P>T
Cor da ponta dos espinhos Preto Amarelo Branco njara
Proporcao da faixas de cores das espiculas daniforme 31 2:1 -
regido ventral da base da cauda

Cor das pontas das espiculas na regido ventral Bege C-escuro  Amarela Laranja
da base da cauda

Formato do cranio Fusiformé\rredondado - -
Formato da superficie do cranio Achatada Inflada — -
Formato da abertura nasal Triangularredondada - -
Comprimento do cranio Curto Longo — —
Comprimento do diastema Curto Longa - -
Comprimento da bula timpéanica Longa Curta - -
Altura do rostro Alto Baixo - -
Largura dos incisivos Largo Estreito - -
Comprimento do rosto Curto Longo - -
Largura da fossa mesopterigoide Larga Estreita - -
Largura do cranio Estreito Largo - -
Largura do rostro Estreito Largo - -
Largura do nasal Estreito Largo - -

Comprimento da série maxilar Curta Longa - -
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Tabela 2. Estados de caracteres registrados paspésies analisadas. Nomenclatura dos estad@satgeres segue a Tabela 1. Co.insSBlo=
insidiosusdo grupo Norte; Co.insC €o. insidiosuglo grupo Centro; Co.insSGo. insidiosuslo grupo Sul; Co.nyc €0. nycthemeraCo.sp. =
Coendousp; Co.roo =Co. roosmalenorumCo.mel =Co. melanurusCo.preC =Co. prehensilisio padrao claro; Co.preEGo. prehensiliglo
padréo escuro; E.dorsk dorsatumCh.sub =Ch. subspinosus

Caracteres analisados Co.insN Co.insC Co.insS Co.nyc Co.sp. Co.roo Co.mel Co.preC Co.preE E.dors Ch.sub

Presenca de espinhos ondulados 0 0 0 0 0 0 0 0 0 01
Presenca de pelos recobrindo espinhos 0 0 0 1 1 0 0 1 1 0 1
Cor da base dos pelos sobre o dorso 0 2 2 2 2 1 1 2 2 2 -
Cor das pontas dos pelos dorsais 0 2 1 3 2 1 1 3 3 3 -
Presenca de espinhos tricolores 0 1 1 1 1 0 0 1 1 10
Posicdo dos espinhos tricolores - 0 1 0 1 - - 1 1 1 -
Proporcéo das faixas de cores dos espinhos 0 1 2 21 0 0 2 2 1 -
Cor da ponta dos espinhos 0 3 1 1 3 0 0 2 2 1 -
Cor das pontas das espiculas na regido ventralstada cauda 0 2 1 1 2 0 3 0 3 3 3
Proporcao da faixas de cores das espiculas daregidiral da 0 2 2 1 2 1 0 1 0 0 0
base da cauda

Formato do cranio 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0
Formato da superficie do cranio 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0
Formato da abertura nasal 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0
Comprimento do cranio 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0
Comprimento do diastema 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0
Comprimento da bula timpénica 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0
Altura do rostro 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0
Largura dos incisivos 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0
Comprimento do rosto 1 1 1 1 1 1 1 0 0 1 1
Largura da fossa mesopterigoide 0 0 0 0 0 0 0 1 1 00
Largura do cranio 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0
Largura do rostro 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0
Largura do nasal 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0

Comprimento da série maxilar 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0
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Tabela 3. Correlagédo entre as matrizes de dist@losiastados de caracteres e a matriz de
distancia filogenética total e de cada classe ditggica. Valores em negrito representam
correlagdes significativas. Classe 1 = espécieassel 2 = géneros e grupos de espécie
espécies proximas; Classe 3 = subfamilias.

Caracteres Total classe 1 classe 2 classe 3
Presenca de espinhos ondulados 0.85 0.14 0.40 1.00
Presenca de pelos recobrindo espinhos 0.04 0.31 0.35 0.05

Cor da base dos pelos sobre o dorso -0.12 -0.14 .16 -0 -

Cor das pontas dos pelos dorsais 0.05 0.09 0.00 -
Presenca de espinhos tricolores 0.13 0.01 -0.02 8 0.1
Tamanho das faixas de cores dos espinhos -0.08 0.00-0.12 -

Cor da ponta dos espinhos -0.19 -0.05 -0.23 —
Propor¢éo da faixas de cores das espiculas da -0.06 -0.10 -0.17 -0.06
regido ventral da base da cauda

Cor das pontas das espiculas na regido ventral da.08 -0.07 0.05 0.00
base da cauda

9 caracteres cranianos -0.07 0.19 0.12 -0.13
4 caracteres cranianos 0.14 0.25 0.31 -0.13
Comprimento da série maxilar 0.17 0.29 0.27 -0.10

9 caracteres cranianos = formato do cranio, forng@osuperficie do cranio, formato da abertura nasal
comprimento do diastema, comprimento da bula tingadnaltura do rostro, largura dos incisivos,
comprimento do rosto e largura da fossa mesoptdego

4 caracteres cranianos = comprimento do cranigutardo créanio, largura do rostro e largura dolnasa
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6. Conclusao

Este trabalho contribuiu para a compreensdo dasdet filogenéticas e sistematica de
Erethizontidae. Pela primeira vez, foram utilizadequéncias do éxon 28 do gene nuclear
que codifica o fator von Willebrand (VWF), tanto esaparado quanto concatenadas a
sequéncias do gene mitocondrial citocromo b (Cjtdgara inferéncia filogenética. As
analises filogenéticas combinadas as analises hagitas e morfométricas confirmaram a
distingdo das subfamilias Chaetomyinae e Erethizamte dos género€haetomys
Erethizone Coendou Além disto, também permitiu a distingdo@e. prehensiliglo clado
com as espécies menores @eendoy utilizando principalmente caracteres cranianos e
diferencas em suas medidas, mas ndo é adequaddaagsie clado ao epiteto genérico
Sphiggurus As espécies do claddoendoumenores sdo claramente distinguivel por seus
caracteres da pelagem e por algumas variaveis métficas. Os resultados também
reforcam a designacdo da nova espécie que estd slwtrita em outro trabalho.
Diferentemente do proposto por muito autores, esantes resultados demonstram Qae
spinosus é sinbnimo deCo. insidiosus pois esses grupos ndo sSao reciprocamente
monofiléticos, exibem grande sobreposicdo em ssiagl@s de caracteres cranianos e da

pelagem e constituem um grupo coeso segundo daseanalorfomeétricas.

Neste trabalho foi demonstrado que os espécimesgode Erethizontinae exibem estados
de caracteres cranianos muito similares aos da&ciespmenores de ouri¢cos-cacheiros de
pequeno porte, nas quais o0 cranio pouco se alieaate 0 crescimento, mas as espécies de
maior porte mudam drasticamente. Tal como aprederdan outros trabalhos, o grande
crescimento integrado dos maédulos cranianos pode sesponsavel pelas modificacdes
cranianas dos ouricos-cacheiros de maior porteemanto, os estados de caracteres da
pelagem dorsal dos jovens sofrem grandes modifesaciirante o desenvolvimento na

maioria das as espécies analisadas.
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O presente estudo abordou 0 mapeamento de um granueo de caracteres fenotipicos e
0 estudo de seus processos evolutivos. O mapeampoitbou 0s estados ancestrais mais
provaveis de muitos caracteres da pelagem variamnongo da filogenia, mas nao foi

conclusivo para os caracteres mais variaveis. Nan&m para a maioria dos caracteres
cranianos, os estados de presentes nos jovensespeses de ouricos-cacheiros menores

sdo os estados ancestrais mais provaveis em teduseais da filogenia.

Este € o primeiro trabalho onde se buscou compeeeos padrbes de evolucdo dos
caracteres fenotipicos em Erethizontidae. De fogeeal, processo mais influente na
evolucdo dos ourigos-cacheiros foi a deriva geagtitas é possivel afirmar que a selecéo
natural (principalmente a direcional ou disruptiia) o processo mais influente na
diversificacdo das espécies, enquanto a derivatiganéontribuiu mais fortemente na

origem dos taxons superiores (grupos de espéé@nsrags e subfamilias).

Apesar das contribuicdes do presente trabalho, lusi®s complementares sobre a
filogenia, sistematica e evolucdo de Erethizontidadem ser obtidas amostrando-se as
espécies nao incluidas nestas analises. Além distalusdo de outros genes pode refinar
0S agrupamentos e aumentar o suporte dos cladosteadns. Também é possivel que
outras metodologias para o estudo da evolucéo ifecet possam contribuir para a

compreensao da histoéria evolutiva dos ouricos-gexhe



