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“In nature we never see anything isolated,

but everything in connection with something else
which is before it, beside it, under it and over it”
Johann Wolfgang Von Goethe

“Médico bom era o de antigamente, que sabia de tudo.
Hoje em dia, eles estdo especializados na unha do pé...
Como? Se o corpo humano ¢ todo interligado”

Ana Claudia Carvalho



RESUMO

O estudo da integracio morfologica, isto ¢, do relacionamento entre caracteres
morfolégicos, é relativamente recente. Desde a década de 50, estudos neste campo
floresceram, envolvendo os campo da morfometria tradicional e, mais recentemente, a
morfometria geométrica. Muitos dos trabalhos realizados com ferramentas da
morfometria geométricas sao heuristicos, visando o desenvolvimento de métodos
analiticos, utilizando quase sempre asas de insetos ou mandibula de roedores. Os
estudos com morfometria linear tém se tornado mais exploratorios, se preocupado em
comparar padrées de integracao entre grupos taxonodmicos, bem como verificar a
existéncia de moédulos (grupo de caracteres fortemente relacionados) hipotéticos. O
resultado de cerca de 60 anos de estudos nesta area é uma gama de ferramentas e
conceitos distintos, desenvolvidos por diversos autores, que nao tém sido utilizados em
conjunto em um mesmo estudo. No presente estudo, padrdes de integragao morfologica
e modularidade em marsupiais didelfideos foram investigados por meio de ferramentas
da morfometria linear e geométrica, ao passo que as diferentes metodologias utilizadas
foram comparadas. Para tanto, foram analisados 937 espécimes de cranio e 1040 de
mandibula de 13 espécies do grupo através de fotos. Os dados consistiram de medidas
lineares com e sem efeito da variagdo de tamanho e coordenadas geométricas, sendo
analisados separadamente. A partir destes dados, matrizes de correlagio e matrizes de
covariancia foram extraidas, para cada espécie, e foram submetidas as analises de
compara¢ao de padroes (correlacio de matrizes e correlagdo de vetores), magnitude
geral de integracao (coeficiente de correlacio quadrado médio) e testes confirmatorios
de modularidade. Testes confirmatérios de modularidade com base nas matrizes
empiricas foram efetuados através da comparacdo com matrizes tedricas e calculo do
coeficiente RV. Todos os métodos concordaram que os padroes de integragao sio
altamente similares entre os didelfideos, mas os resultados da morfometria linear sem
efeito do tamanho e geométrica foram mais similares, tanto para cranio quanto para
mandibula. Nas anilises confirmatdrias de modularidade, resultados semelhantes foram
novamente obtidos entre as morfometrias geométrica e linear sem efeito do tamanho,
principalmente para o cranio. A evidéncia de modularidade ¢ maior quando se retira o
efeito do tamanho e componente alométrico, principalmente para o cranio. No entanto,
mais uma vez, morfometria linear e morfometria geométrica produziram resultados mais
similares Estes resultados sugerem que padroes de integracao e modularidade podem ser
analisados por qualquer uma das ferramentas morfométricas (linear ou geométrica),
porém ¢ necessario levar em consideragao o efeito alométrico e o fato de que os valores
obtidos podem ser arbitrarios dentro de certos limites, apesar de, no geral, apresentarem
evidéncias de modularidade. Além disso, conclui-se que a evolugao dos padroes de
integracao e modularidade na mandibula e principalmente do cranio dos didelfideos ¢
fortemente dirigida pela mudanga na magnitude geral de integragao e efeito alométrico.

Palavras-chave: Integracio morfologica. Morfometria. Evolugio morfolégica.
Didelfideos.



ABSTRACT

The study of morphological integration, that is, the relationship between morphological
traits, is fairly recent. Since the 50s, studies in this field flourished, encompassing the
traditional ~(linear) morphometrics and, even more recently, the geometric
morphometrics. Most works done through the geometric morphometric tools are
heuristic, seeking the development of analytical methods, by mostly using either insect
wings or rodents mandible. The studys with linear morphometrics, that are older, have
become more exploratory, concerning about to compare patterns of morphological
integration between taxonomic groups, as well as examine the existence of hypothetical
modules (groups of tightly related traits). The result of neatly 60 years of research in this
field is a range of distint tools and concepts, developed by several authors, that has not
been used together in the same study. Here, the patterns of morphological integration
and modularity in didelphid marsupials were investigated by means of tools from linear
and geometric morphometrics, whereas the different used methodologies were
compared. For this, through photos, 937 skull and 1040 mandible specimens from 13
species of that group were analysed. The data consisted of linear measures, with and
without the size variation effects, and geometric coordinates, each individually analyzed.
From these data, correlation matrices and covatriance matrices were extracted, for each
specie, and were submitted to the analysis of patterns comparision (matrices correlation
and vectors correlation) and confirmatory analisys of modularity. Confirmatory analysis
upon the empirical matrices were performed through comparision with theoretical
matrices and coefficient RV calculation. All of the comparision methods agree among
themselves that the patterns of integration are highly similar between the didelphids, but
the results from linear morphometrics without size effects and geometric
morphometrics were even more similar, for both skull and mandible. The evidence of
modularity is larger when the size effects are removed and the allometric component,
mainly for skull. However, one more time, linear morphometrics and geometric
morphometrics yielded more similar results. These findings together suggest that the
patterns of integration and modularity can be analyzed by any morphometrics tools
(linear or geometrics), but it is necessary to take into account the size and allometric
effects. Also, one must consider the fact that the values obtained might be arbitrary
within certain limits, despite they yielded evidences of modularity. Furthermore, one
might conclude that the evolution of pattens of integration and modularity in the
mandible and especially in the skull, for didelphids marsupials, is tighly driven by the
shifts in the overall magnitude of integration and allometric effects.

Keywords: Morphological integration. Morphometrics. Morphological integration.
Didelphids.
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1. INTRODUCAO

Interessados em como a correlagio entre caracteres morfoldgicos pode influenciar a evolugiao
dos organismos, Olson e Miller (1951, 1958) realizaram uma série de estudos nos quais eles
procuraram quantificar as relagdes entre caracteres, e compara-las a hipéteses de relacionamento
biolégico (e, fungio e desenvolvimento) e, entio, com filogenia. Em 1958, Olson e Miller
publicaram o livto Morphological integration, onde reuniram todos os seus achados, somados a um
amplo arcabou¢o metodolégico. Muito embora a integridade dos métodos desenvolvidos por Olson
e Miller se tornou obsoleta, os conceitos que desenvolveram permanecem relevantes atualmente
(Chernoff & Margwene, 1999).

Entre as principais ideias defendidas por Olson e Miller estava a de que o relacionamento
entre os caracteres, causados pelo compartilhamento de fun¢ao e vias de desenvolvimento, os
conduziriam a evoluir de maneira coordenada. Atualmente, apesar de permanecerem relevantes, estes
conceitos se desviaram por novos terrenos, sendo capturados principalmente pela genética
quantitativa (Cheverud, 1982; Cheverud, 1995). Neste contexto, em uma série de estudos, Cheverud
(1982, 1995, 1996) langou os principios basicos da relacdo entre integragao fenotipica e a arquitetura
genética (ze., integracao genética).

O modelo de Cheverud (1996) demonstra que caracteres que compartilham fungdes ou vias
de desenvolvimento, contribuem de forma coordenada, enquanto variam, para o valor adaptativo, o
que corresponde a um padrao de selecao estabilizadora. Tal padrao de selecao pode, assim, conduzir
caracteres a serem geneticamente integrados, uma vez que genes que atuam em caracteres
relacionados por desenvolvimento e fungao (ze., efeito pleiotropico) tendem a ser selecionados. Este
processo eventualmente produz o nivel genético de integracao. Assim, caracteres passam a covatiar
na populagdo como um todo e, entdo, passam ser herdados em conjunto, respondendo a selecao
direcional de forma coordenada. Desta forma, a integracio genética, introduzida pela genética
quantitativa, serve como ponte entre integracio no nivel de individuo e integracdo evolutiva
(Cheverud, 1996; Klingenberg, 2008).

A abordagem inicial de Olson e Miller e os estudos que o sucederam, incluindo no campo da
genética quantitativa, utilizaram, em geral, medidas lineares como caracteres morfolégicos nas
analises de correlagdo e covariancia. De fato, a morfometria linear permaneceu sendo, durante as
primeiras decadas, a principal forma de se representar os caracteres de interesse. Enquanto isso, a

morfometria geométrica, que estava em pleno desenvolvimento, apresentava-se como um campo
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mais controverso, com diversas linhas de pesquisa divergindo em suas metodologias utilizadas
(Zelditch et al., 2004).

O principio basico da morfometria geométrica é a extracao da informacio da forma
geométrica de um sistema biologico (estrutura ou organismo). Dentro desta corrente metodologica, a
forma pode ser tratada, matematicamente, como toda variagao que resta, do total de variagdo, apds a
retirada da variacdo relacionada ao tamanho isométrico, posicao e orientagao (Zelditch ez al., 2004).
Na morfometria geométrica, a captura da informacido morfolégica ¢é feita, em geral, através da
aplicacio de pontos de referéncia, ou marcos anatomicos, cada qual com suas coordenadas
geométricas em um plano cartesiano (no caso de objetos bidimensionais) ou em um hiperplano (no
caso de objetos tridimensionais), representando o objeto de interesse. Assim, as coordenadas
geométricas de uma configuracio de marcos carregam informa¢ao da posi¢ao de cada um relativo
aos outros. Um conjunto de medidas lineares nao carrega tal informacio, sendo menos eficaz em
representar a forma de um objeto do que as coordenadas geométricas (Zelditch ez al,, 2004). E neste
pondo que reside a principal diferenga entre as duas morfometrias e que pode ser crucial em um
estudo de integracao morfologica e modularidade.

Estudos de integragao morfolégica e modularidade através da morfometria geométrica sao
mais recentes do que os baseados em morfometria linear e geralmente mais heuristicos, no geral
(Klingenberg, 2008), preocupando-se, em sua maioria, em testar ferramentas analiticas para
identificar moédulos. Muitos dos estudos pioneiros neste campo utilizaram asas de insetos
(Klingenberg e Zaklan, 2000; Klingenberg e a/., 2001a; Klingenberg ¢f al., 2004; klingenberg, 2009),
bem como mandibula de roedores (Klingenberg e Leamy, 2001; Klingenberg e a/, 2001b; Leamy et
al., 2002; Klingenberg et al., 2003; Klingenberg ¢f al., 2004b; Klingenberg, 2009; Zelditch ez al., 2009).
Por outro lado, as linhas de pesquisas que tém incluido morfometria linear estio mais avangadas em
comparar padrdes de integracdo através de varios grupos taxonémicos e modularidade entre grupos
e, em alguns casos, relaciona-los a causas genéticas (Atchley ez a/, 1982; Cheverud et al, 1991;
Atchley, 1993; Cheverud ef al., 1997; Cheverud, 2004; Marroig & Cheverud, 2001; Oliveira ef al.,
2009; Porto e al., 2009; Shirai & Marroig, 2010). No entanto, ha também a aplicacdo das ferramentas
morfométricas para comparar padrées de integragio e modularidade em varios grupos taxonomicos
(Goswami, 2000) ou relaciona-los com causas genéticas (Klingenberg, e7 al., 2004b; Porto ez al., 2009).

Integracao morfolégica e modularidade tém sido investigadas, na grande maioria dos casos,
em mamiferos (Klingenberg, 2008). Os estudos que compararam padroes de integragao entre grupos

de mamiferos tém mostrado que eles permaneceram bastante similares durante o processo evolutivo,
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a despeito do alto grau de variagdo morfologica que ha no grupo (Marroig & Cheverud, 2001;
Oliveira et al., 2009; Porto et al., 2009; Shirai & Marroig, 2010), mesmo considerando linhagens que
divergiram ha muito tempo como a dos marupiais e a dos placentarios (Porto ez al., 2009). Por outro
lado, as magnitudes de integracdo tém se mostrado mais plasticas evolutivamente (Porto ez a/., 2009;
Shirai & Marroig, 2010), fato que se traduz em diferentes potenciais evolutivos (ze., diferentes
evolvabilidades). Por exemplo, apesar de os padroes de integragdo morfolégica nido serem tdo
distintos entre marsupiais didelfideos e primatas, estes grupos apresentam uma alta e uma baixa
magnitude de integragdo geral, respectivamente. Como consequéncia as populacdes de didelfideos
variam mais no tamanho e tendem a responder as pressoes seletivas principalmente na dire¢ao da
variacio de tamanho, ou linha de menor resisténcia evolutiva. Por outro lado, os primatas, que
variam menos no tamanho, devem responder a selecdo com maior flexibilidade, explorando mais
facilmente outras dire¢cbes no espago fenotipico (Marroig e al, 2009). Os principais métodos de
analises para a compara¢io dos padroes, utlizados atualmente, sio a correlagao de matrizes, que
compara matrizes de correlagiao através da correlagdo de Pearson, e o método dos vetores aleatorios,
que compara matrizes de covariancia por comparacdo de suas respostas a vetores gerados
aleatoriamente (Marroig & Cheverud, 2001; Cheverud & Marroig, 2007; Porto e al. 2009. Goswami
& Polly, 2010).

Os estudos que investigaram padroes modulares foram, em sua maioria, realizados com
mandibulas de roedores (Mezey et al., 2000; Klingenberg ¢ al., 2001b; Leamy ef al., 2002; Klingenberg
et al., 2003; Klingenberg ez al., 2004b; Klingenberg, 2009; Cheverud ez 4/, 2004; Zelditch ez al., 2008).
No geral, estes estudos sao uma forma mais moderna do esforco de Olson e Miller (1958) em
comparar grupos de correlagao estatistica com os grupos de relacionamento biolégico tedricos. Na
maioria dos casos, dois moédulos tém sido identificados: um que engloba os caracteres do ramo
horizontal (ou regidao alveolar) e outro que engloba os caracteres do ramo ascendente (ou regiao dos
processos). No entanto, a intensidade com que este padrao tem se mostrado varia de acordo com as
espécies estudadas, o que mostra que a modularizacao da mandibula nao ¢ uma lei de “tudo-ou-
nada” e sim ¢ esperado, a uma certa intensidade, correlagdes entre caracteres de modulos diferentes
(Klingenberg, 2010). Para este tipo de analises, métodos confirmatérios, ou seja, os que procuram
confirmar hipéteses de modularidade, tém sido desenvolvidos tanto para estudos que utilizaram
morfometria linear, como para os que utilizaram morfometria geométrica (Goswami & Polly, 2010).
No primeiro caso, o método mais utilizado atualmente é a compara¢ao de matrizes de correlagio

empiricas com matrizes de conectividade teérica (Marroig & Cheverud, 2004; Porto ez al., 2009;
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Shirai & Marroig, 2010) , o qual testa a hipdtese de que caracteres que hipoteticamente compartilham
vias de desenvolvimento ou func¢io (Ze., pertencentes ao mesmo modulo) apresentem correlagoes
mais fortes que caracteres niao relacionados. Com morfometria geométrica, muitos autores tém
investigado padrées modulares através do calculo da covariancia entre grupos de caracteres definidos
a priori, tradicionalmente com o método dos minimos quadrados parciais (Rohlf & Corti, 2000
Klingenberg ef al., 2001b), que atualmente tem sido substituido pelo coeficiente RV (Klingenberg,
2009; Goswami & Polly, 2010; Jojic ez al., 2012).

Recentemente, tem surgido o interesse na comparacao dos diferentes métodos usados no
estudo da integragao morfoldgica. Neste contexto, Goswami e Polly (2012) compararam ferramentas
da morfometria linear e da morfometria geométrica para investigar padrOes de integragao e
modularidade no cranio do macaco-japonés. Estes autores compararam padroes e avaliaram
modularidade, inclusive, através de métodos confirmatérios. Para os métodos confirmatérios,
Goswami & Polly (2010) utilizaram as correlagdes com matrizes teodricas (Cheverud, 1995; Porto ef
al., 2009) e o coeficiente RV (Klingenberg, 2009), para dados de morfometria linear e geométrica,
respectivamente, e mostraram que ambas as analises confirmaram os modelos de modularidade
testados, no nivel de variacdo entre individuos. No entanto, Jojic e colaboradores (2012) assumiram
que, no contexto da comparagao entre metodologias, faltava informagao sobre a variagdo assimétrica
(assimetria flutuante) e o efeito da variacdo do tamanho na forma (alometria). Assim, estes autores
testaram modulos hipotéticos na mandibula de uma espécie de roedor, considerando estes fatores, e
encontraram fortes evidéncias para a similaridade entre as duas morfometrias, que mostraram que 0s
moédulos sio mais evidentes para o componente assimétrico do que individual da variagao e que a
alometria ndo obscurece os médulos hipotéticos investigados.

Nio obstante Goswami e Polly (2010) e Jojic e colaboradores (2012) obtiveram éxito em
mostrar similaridades entre as morfometrias linear e geométrica na analise de integracao morfologica
e modularidade, ambos os estudos incluiram apenas uma espécie em suas analises. A comparagao dos
resultados entre mais de uma espécie pode fornecer a informacgao do quanto as duas morfometrias
dao resultados similares, ja que os padroes de integracao e modularidade podem mudar através delas
(Porto et al., 2009; Shirai & Marroig, 2010), assim como os fatores que os influenciam, especialmente
a alometria.

No caso particular da variagao alométrica, comparar os resultados das morfometrias linear e
geométrica entre grupos, pode ser de fundamental importincia. As coordenadas geométricas

carregam a informacao de forma de maneira mais completa que as medidas lineares (Zelditch ez 4.,
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2004). Ainda, a influéncia do tamanho na forma muda entre as populagoes, algumas podendo, em
teoria, nem possuir variagao alométrica. Assim, ao se considerar a variagdo do tamanho e seu efeito
alométrico, nos padroes de integracio morfologica e modularidade, as morfometrias podem fornecer
resultados similares para algumas espécies e diferentes para outras, a medida que os padroes
alométricos mudam entre grupos.

O efeito da variagdo de tamanho de um organismo (ou estrutura) afeta, de forma geral, toda a
sua forma, isto ¢, todas as suas partes, produzindo integracio global entre elas, inclusive ente
modulos. Esse efeito pode eventualmente cobrir uma possivel estruturacio modular (Klingenberg,
2009). E neste ponto que reside a importancia de se considerar a alometria em estudos de integracio
morfolégica e modularidade.

A influéncia da alometria deve ser mais clara em grupos que apresentam uma ampla varia¢ao
de tamanho do que em grupos como os primatas, que, em geral, apresentam uma menor variagao de
tamanho e magnitude de integracao (Marroig & Cheverud, 2004; Marroig & Cheverud, 2001; Porto ez
al., 2009; Shirai & Marroig, 2010). Assim, retirada do efeito tamanho nos primatas resulta em pouca
mudanca no padrio modular evidenciado. No geral, os membros dete grupo apresentam padroes
semelhantes com e sem a variacio do tamanho (controlada matematicamente; Shirai & Marroig,
2010).

O cranio e a mandibula de marsupiais didelfideos sao estruturas apropriadas para se
comparar morfometria linear e geométrica, no estudo da integracio morfologica e modularidade,
considerando a alometria. No geral, os didelfideos apresentam uma grande variacio de tamanho e
elevadas magnitudes de integracio geral e, como consequéncia, os modulos devem ser pouco
evidenciados, como tem sido observado para o cranio (Porto ez al., 2009; Shirai & Marroig, 2010).
Com o controle para o efeito alométrico, Shirai & Marroig (2010) mostraram que os médulos nos
didelfideos, em geral, se tornam mais evidentes, mas ndo com a mesma intensidade para todos os
grupos. Por tanto, o efeito alométrico pode ser claramente avaliado neste grupo, facilitando a
comparacao das analises de morfometria linear e geométrica bem no estudo de integracao
morfolégica e modularidade.

Considerando as caracteristicas apresentadas dos didelfideos, o presente estudo consistiu de
uma investigacdo dos padroes de integracio morfologica e da estrutura modular de cranio e
mandibula em espécies de marsupiais didelfideos. Os caracteres morfolégicos utilizados foram
representados tanto por medidas lineares quanto por coordenadas geométricas. Assim, foi possivel

comparar morfometria linear e morfometria geométrica, bem como analises distintas de integracao e



18

modularidade, verificando se fornecem resultados diferentes. O uso das diferentes metodologias
pode contribuir para uma melhor avaliagdo das propriedades evolutivas dos didelfideos, no que

concerne a integracao morfolégica e modularidade.
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2. MATERIAIS E METODOS

2.1.  Amostragem

No presente estudo, foram incluidas 13 espécies pertencentes a 13 géneros da familia
Didelphidae. Estas espécies fornecem uma ampla representacdo taxonomica do grupo, seguindo a
atual classificagao proposta por Voss & Jansa (2009; a filogenia do grupo esta apresentada na figura
2.1). Assim, foram amostrados representantes da subfamilia Caluromyinae (Caluromys derbianus) e da
subfamilia Didelphinae: tribo Marmosini (Marmosa murina, Marmosa (Miconreus) regina, Monodelphis
domestica e Tlacnatzin canescens) tribo Metachirini (Metachirus nudicandatus), tribo Didelphini (Chironectes
minimus, Didelphis albiventris, Lutreolina crassicandata e Philander opossum) e tribo Thylamyini (Gracilinanus
agilis, Marmosops noctivagus, Thylamys pallidior). Representantes dos demais géneros (Caluromysiops,
Chacodelphys, Cryptonanus, Glironia, Hyladelphys e Lestodelphys) nao foram utilizados aqui, porque nao
existem amostras suficientes destes géneros que permitissem estudos de correlacio e covariagao
entre caracteres. Todas as 13 espécies foram utilizadas nas analises de cranio e mandibula.

Somando todas as estruturas analisadas, foi analisado um total de 1977 espécimes (ver Tabela
2.1 para lista de espécies com respectivos tamanhos amostrais para cada estrutura) por meio de fotos
das vistas dorsal, ventral e lateral do cranio e medial e lateral da mandibula tiradas durante o
doutoramento de Diego Astia (2004), pelo mesmo. Apenas espécimes adultos foram incluidos no
estudo, isto ¢, aqueles que possuissem os quatro molares totalmente eclodidos e que ja tivessem o
terceiro premolar deciduo trocado (Tribe, 1990).

Os espécimes aqui analisados se encontram depositados nas seguintes instituicdes: American
Museum of Natural History (AMNH, Nova York), The Field Museum of Natural History (FMNH,
Chicago), Museum of Natural History, University of Kansas (KU, Lawrence), Louisiana State
University, Museum of Natural Science (LSUMZ, Baton Rouge), Museu Nacional, Universidade do
Rio de Janeiro (MN, Rio de Janeiro), Museum of Southwestern Biology, University of New Mexico
(MSB, Albuquerque), Museo de Historia Natural de la Universidad Nacional Mayor de San Marcos
(MUSM, Lima), Museum of Vertebrate Zoology, University of California, Berkeley (MVZ, Berkeley),
Museu de Zoologia da Universidade de Sao Paulo (MZUSP, Sio Paulo), Sam Noble Oklahoma
Museum of Natural History, University of Oklahoma (OMNH, Norman), Cole¢ao do departamento
de Zoologia, Universidade Federal de Minas Gerais (UFMG, Belo Horizonte), United States
National Museum of Natural History (USNM, Washington), University of Wisconsin
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Figura 2.1. — Filogenia sugerida por Voss e Jansa (2009).
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Tabela 2.1 — Espécies analisadas com os respectivos tamanhos amostrais para cada estrutura.

Espécie Cranio Mandibula
Caluromys derbianus 198 206
Chironectes minimus 80 89
Didelphis albiventris 55 59
Gracilinanus agilis 64 69
Lutreolina crassicandata 61 59
Marmosa murina 63 68
Marmosops noctivagns 74 84
Metachirus nudicandatus 44 60
Micourens (Marmosa) regina 74 82
Monodelphis domestica 62 77
Philander opossum 47 60
Thylamys pallidior 63 73
Tlacunatzin canescens 52 54
Total 937 1040

Zological Museum (UWZM, Madison).

2.2.  Caracteres: coordenadas geométricas e medidas de distancias

Os marcos anatomicos sio os pontos de referéncias, utilizados aqui, que permitem a
ancoragem das medidas de distancias (morfometria linear) ou sio eles mesmos usados como
caracteres morfolégicos (morfometria geométrica; Zelditch ef al., 2004). Para a aquisicio dos dados,
marcos anatomicos foram digitalizados sobre as fotos através do soffware TPSDig2 (Rohlf, 2006), o
qual registra as coordenadas de cada um em um plano cartesiano de duas dimensdes, com escalas
definidas manualmente no proprio programa (cada foto possui uma régua de referéncia para esta
finalidade). Os marcos foram digitalizados em apenas um dos lados das estruturas e foram escolhidos
para cobrir o maximo da integridade de cada estrutura. No geral, os marcos foram colocados em
encontros e limites finais de suturas, bem como em jungdes de ossos e outros pontos de facil
identificacao e homologos entre todas as espécies (e.g., dentes).

Para o cranio, os marcos foram determinados com base em estudos prévios de integragdo

morfolégica (Cheverud, 1995; Marroig & Cheverud, 2001; Porto ez al., 2009; em trés dimensoes, com
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auxilio de uma ferramenta que toca diretamente no cranio analisado, o que permite que marcos em
qualquer ponto de sua superficie pudessem ser digitalizados em todos os exemplares, como, por
exemplo, a juncdo entre os ossos temporal, esfendide e parietal. Esta jun¢ao nao pode ser utilizada
no presente estudo, realizado a partir de fotos, ja que, em alguns exemplares, o arco zigomatico se
sobrepoe a ela, nao permitindo a sua visualizagao. Assim, alguns destes marcos niao puderam ser
utilizados. Para contornar tais problemas, alguns marcos foram baseados em outros estudos que nao
de integracdo (Astia de moraes e a/, 2000; Astia de moraes, 2004), os quais utilizaram marcos
digitalizados em duas dimensdes. No total, foram estabelecidos 28 marcos anatémicos para o cranio
(10 na vista dorsal, 10 na vista ventral e 8 na vista lateral; ver Tabela 2.2 e Figura 2.2).

Para a mandibula, os estudos de integracao morfologica tém sido feitos, em sua maioria, em
roedores (Mezey ef al., 2000; Marquez, 2008; Klingenberg e al, 2001b; 2003; 2004b Klingenberg,
2009), os quais apresentam uma diferenca consideravel na morfologia desta estrutura em relagdao aos
marsupiais. Ainda assim, a homologia entre algumas estruturas (e.g., processos do ramo ascendente)
desses dois grupos permitiu que marcos utilizados nestes estudos pudessem ser utilizados aqui. Para
complementar tais marcos, eu me baseei novamente em estudos de morfometria geométrica em
marsupiais (Astia de Moraes e al, 2000; Astda De Moraes, 2004), para capturar caracteristicas
presentes nos marsupiais e nao nos roedores (e.g, presenga de caninos). Por fim, foi selecionado 8

marcos para a mandibula (ver Tabela 2.2 e Tabela 2.3)

2.2.1. Morfometria Linear

Uma das defini¢oes de caractere utilizada aqui segue a teoria da morfometria linear (também
conhecida como morfometria tradicional; Zelditch ez al, 2004) que consiste na medida de distancia
entre dois pontos em uma estrutura morfolégica. Desta forma, estes pontos, por si so, representam
caracteres discretos e precisam ser homologos entre todas as espécies, para que  tais  distancias
tenham sentido biologico e sejam passiveis de comparacao. Este tipo de caractere tem sido usado em
varios estudos de integragao morfologica e genética quantitativa em mamiferos (Cheverud, 1982,
1995; Marroig & Cheverud, 2001; Porto ef al., 2009; Shirai & Marroig, 2010) e foi utilizada aqui para
permitir comparagdes com estes estudos.

O processo de aquisi¢ao de dados de morfometria tradicional resultou em dois conjuntos de

dados independentes: as medidas brutas (como foram calculadas) e estas mesmas medidas apés um
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Tabela 2.2 — Descricdo dos marcos anatomicos digitalizados sobte as fotos das vistas dorsal, ventral e lateral

do cranio, medial e lateral da mandibula.

Marco Estrutura (vista) Descri¢ao

C1 Cranio (dorsal) Extremidade anterior do osso nasal

C2 Cranio (dorsal) Limite anterior da sutura entre o premaxilar e o maxilar

C3 Cranio (dorsal) Jungio entre o premaxilar, o maxilar e o nasal

C4 Cranio (dorsal) Jungio entre o maxilar, o nasal e o frontal

C5 Cranio (dorsal) Limite lateral, em vista dorsal, da sutura entre o frontal ¢ o
lacrimal

Co Cranio (dorsal) Sutura mediana entre o nasal e o frontal (Nasion)

C7 Cranio (dorsal) Limite superior medial da sutura ente o jugal e o temporal

C8 Cranio (dorsal) Sutura mediana ente o frontal e o parietal (Brégma)

C9 Cranio (dorsal) Juncgao entre os parietais e o intraparietal (Lambda)

C10 Cranio (dorsal) Extremidade posterior mediana do intraparietal

C11 Cranio (lateral) Extremidade anterior do premaxilar

C12 Cranio (lateral) Sutura entre o premaxilar e o maxilar no alvéolo

C13 Cranio (lateral) Equivalente da vista lateral ao marco C2 da vista ventral

C14 Cranio (lateral) Equivalente da vista lateral ao marco C3 da vista dorsal

C15 Cranio (lateral) Jungao ente o maxilar, lacrimal e jugal

C16 Cranio (lateral) Ponto mais posterior da base do quarto molar

C17 Limite dorsal da sutura jugo-esquamosal

C18 Cranio (lateral) Limite ventral da sutura jugo-esquamosal

C19 Cranio (lateral) Ponto mais anterior do meato auditivo externo

C20 Cranio (lateral) Ponto mais ventral do processo jugal

C21 Cranio (ventral) Extremidade anterior da sutura entre os premolares

C22 Cranio (ventral) Sutura entre o premaxilar e o maxilar no foramen incisivo

C23 Cranio (ventral) Extremidade mediana posterior do palato

C24 Cranio (ventral) Extremidade posterior do quarto molar

C25 Cranio (ventral) Limite posterior da sutura entre o maxilar e o jugal

C26 Cranio (ventral) Sutura zigotemporal inferior. Limite medial da sutura entre o
jugal e o Esquamosal

C27 Cranio (ventral) Porcio petrosa anterior do temporal. Limite medial da jungao
entre o basisfenoide e o basioccipital

C28 Cranio (ventral) Extremidade mediana posterior do basioccipital (Basion)

M1 Mandibula (lateral) Ponto mais anterior da base dos incisivos no dentario

M2 Mandibula (lateral) Ponto mais posterior da base do canino no dentario

M3 Mandibula (lateral) Centro da base do primeiro molar no dentario

M4 Mandibula (lateral) Ponto de encontro entre a base anterior da por¢ao ascendente
com a por¢ao alveolar da mandibula

Mo Mandibula (lateral) Ponto de maior circunflexao no angulo jun¢ao do processo

coronodide com o condilo mandibular
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Tabela 2.2 (continuagio)

Marco Estrutura (vista) Descricao
M7 Mandibula (lateral) Ponto mais posterior do condilo mandibular
M3 Mandibula (lateral) Extremidade mais posterior do processo angular

processo de remogao da variacio do tamanho (que serdo referidas em diante, no texto, como
motfometria linear com efeito do tamanho, ou MLCT e morfometria linear sem efeito do tamanho,
MLST).

Para determinados pares de marcos, foram calculadas medidas lineares (distancias euclidianas
no espago bidimensional) entre eles, através do calculo da distancia entre dois pares de coordenadas
em um plano cartesiano, utilizando as relagcées entre os lados de um triangulo retangulo de acordo
com o teorema de Pitagoras. Estas medidas variam em uma dimensao de modo que, quando um
marco muda de posi¢ao em relagdo a outro, através dos espécimes, a medida linear (caractere) entre
eles diminui (quando eles se aproximam) ou aumenta (quando eles se afastam). Portanto, estas
medidas calculadas digitalmente equivalem a medidas obtidas com régua ou paquimetro. Tais
caracteres lineares usados aqui, para cranio e mandibula foram baseados nos mesmos estudos de
integracao morfoldgicas em mamiferos citados anteriormente, os quais eu segui para definir os
marcos. No entanto, como o conjunto de marcos selecionado aqui, em parte, foram diferentes dos
usados nestes estudos, foi preciso definir novas distancias. As medidas lineares representam
caracteres morfologicos com significado biolégico no que concerne a integracio morfoldgica, isto ¢,
possuem, teoricamente, relagdes ontogenéticas e funcionais entre si (Cheverud, 1995; Marroig &
Cheverud, 2001). Assim, elas podem ser definidas a priori. Entio, foram definidas medidas que
pudessem ser representativas dos caracteres que tem sido utilizados nos estudos de integracao em
mamiferos (Cheverud, 1995; Mezey e al., 2000; Marroig & Cheverud, 2001; Porto ez a/, 2009; Shirai
& Marroig, 2010). Este conjunto de medidas, para a MLLCT, ¢ apresentado na tabela 2.4

A variacdo do tamanho e variagdo alométrica a ela correspondente foram retirados
submetendo os dados originais de medidas lineares a um procedimento de normaliza¢ao, derivado
das equagdes tedricas dos efeitos alométricos. Este procedimento reduz o tamanho geral de todos os
individuos a um mesmo tamanho enquanto transforma as formas de cada um deles para as formas
que eles deveriam ter com este novo tamanho, com respeito a alometria (Lleonart, 2000). Tal método

foi usado por Marroig e Cheverud (2004), que usaram a proje¢ao dos logaritmos naturais das
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(A)

Figura 2.2 — llustracdo do crinio de Metachirus nudicandatns com conjunto de marcos anatdémicos
(circunferéncias), medidas de distdncias (retas) e respectivos moédulos distribuidos nas vistas: (A) dorsal,
com 10 marcos e 13 medidas lineares; (B) lateral, com 10 marcos e 8 medidas lineares; (C) ventral com 8
marcos e 12 medidas lineares. As cores vermelho e azul representam os moédulos da face e neurocranio,
respectivamente. As medidas lineares e coordenadas com seus respectivos modulos também se encontram

na tabela 2.4 e 2.5, respectivamente.
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Figura 2.3 — Ilustracdo da mandibula de Metachirus nudicaudatus com conjunto de marcos anatémicos
(circunferéncias), medidas de distancias (retas) e respectivos médulos distribuidos na vista lateral, com 10
marcos ¢ 8§ medidas lineares. As cores vermelho e azul representam os médulos da regido alveolar e regido
ascendente, respectivamente. As medidas lineares e coordenadas com seus respectivos médulos também

se encontram na tabela 2.4 e 2.5, respectivamente.

medidas no primeiro componente principal (CP1) como uma medida de tamanho geral. A

equagao resultante é:

Y=Y Ko/ X

11322}
1

Onde Y, ¢ o valor da medida orignial para o individuo “1”, X, ¢ o antilogaritmo da projecao (score)
desta medida no CP1, Y*, o valor tedrico obtido com tamanho médio, X, ¢ a média dos
antilogaritmos dos scores do CP1, e “b” o coeficiente do CP1 para cada um dos M caracteres (o
namero de caracteres da estrutura em questao). Em resumo, ¢ feita a remocao do CP1, ou o eixo
de maior variagdo das medidas brutas, que deve corresponder ao tamanho e seu efeito alométrico
se todas as variaveis (medidas) tiverem uma projecao positiva neste eixo (Zelditch ez al., 2004),

que fol o caso para todas as espécies encontradas aqui. As medidas resultantes, entdo, para a

MLST, estao apresentadas na tabela 2.4, sendo as mesmas da MLCT.

2.2.2. Morfometria geométrica e Sobreposi¢ao de Procrustes

Os dados das coordenadas foram encaminhados para as analises, sob o conceito da

morfometria geométrica (MG, para simplifica¢ao), apenas apds o processo da sobreposi¢io (ou
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alinhamento) de Procrustes, que é um passo fundamental na analise da forma geométrica.
Resumidamente, ele remove toda a variagao de tamanho, posi¢ao e orientagiao da configuragao de
coordenadas de um individuo relativo aos outros individuos do seu grupo (no caso, aqui, da
espécie), sobrando apenas a informacgao de forma (Klingenberg & Mclntyre, 1998). O processo
foi realizado através do soffware TPSrelw (Rohlf, 2010) e é dividido em quatro etapas principais:
(1) para cada individuo, ¢é calculado o tamanho do centréide, que é uma média ponderada da
configuracio, correspondendo ao ponto onde a soma dos quadrados das distancias dos marcos a
este ponto seja a menor possivel; (2) os individuos sao sobrepostos, colocando-se seus centréides
no ponto de intersecio das coordenadas (a escolha do ponto nio altera o resultado); (3) os
individuos passam a ter o mesmo tamanho geral ao se igualar seus tamanhos do centrdide
(tamanho de centréide de 1.0); (4) por fim, as configura¢des de marcos sdao rotacionadas ao redor
do centréide compartilhado entre elas, até que seja alcancado um melhor ajuste a uma
configuracio média, que ¢ a soma minima dos quadrados das distancias entre marcos
correspondentes da configuracao de cada individuo a configuracio média (Zelditch ez al., 2004).
Diferentemente do processo de remogdao da variagio de tamanho, a sobreposi¢do de
Procrustes, apesar de retirar a informacao de tamanho, nao retira o efeito alométrico da mesma
(Monteiro & Reis, 1999). Assim, a varia¢ao da forma relativa a variacido de tamanho persiste nos

dados de coordenadas alinhadas de Procrustes utilizados aqui.

2.3.  Quantificando integragio morfolégica: matrizes de correlagiao e covaridncia

As duas formas mais utilizadas de se medir integracio entre um par de caracteres
quantitativos foram utilizadas aqui: a correlacdo e covariancia. A razdo para se utilizar ambas as
medidas é que elas serdo exigidas nas analises subsequentes. Assim, tanto matrizes de correlagdo
quanto matrizes de covariancia foram estimadas.

As matrizes de correlacio e de covariancia foram estimadas por meio da rotina GLM
(General Linear Model) do Systat 11 (SYSTAT Inc., Richmond, CA). Esta rotina permite o controle
de variaveis indesejaveis como o sexo, por exemplo. A diferenca na média dos caracteres, entre
os sexos, pode inflar a correlacdo entre eles, encobrindo a estrutura de integracao causada pelo
mapa genotipo-fenotipo (ver exemplo da Tabela 2.3). Existem outras fontes de varia¢ao que nao
sao de interesse nesse tipo de analise, como diferencas entre subespécies, idade e geogratfia
(Marroig & Cheverud, 2001; Porto ez a/, 2009). No entanto, os exemplares das espécies aqui
analisadas sao todos adultos e restritos a uma determinada regiao geografica e a uma categoria

subespecifica. Assim, com o controle da variavel independente sexo, a rotina GLM fornece as
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matrizes residuais de correla¢do e de covariancia do produto-momento de Pearson (Marroig &
Cheverud, 2001).

A partir das medidas lineares, ambas as matrizes, de correlagao e de covariancia, foram
estimadas para cada uma das duas estruturas de cada espécie, antes e depois da remogao do efeito
do tamanho. Assim, cada espécie possui oito matrizes para a morfometria linear. Além disso,
cada espécie possui uma matriz de covariancia estimada a partir das coordenadas geométricas,
para cada estrutura. No total, entdo, foram estimadas 10 matrizes para cada uma das 13 espécies.

A matriz de correlagdo sumariza as correlagdoes de Pearson entre cada par de variaveis,
com a diagonal principal contendo os valores das correlagoes de uma variavel com ela mesma, ou
seja, 1. A matriz de covariancia, por sua vez, sumariza as covariancias entre o conjunto de
variaveis, a covariancia entre uma variavel e ela mesma equivale a sua variancia. Assim, a diagonal
desta matriz contém as variancias das variaveis, por isso ela recebe o nome de matriz de

covariancia (ver Figura 2.2).

2.4. Comparando os padrdes de integragio

Com o intuito de comparar os padroes de integracio morfologica, nas estruturas em
questdo, entre as espécies, foram utilizados dois métodos distintos, que correspondem a cada um
dos dois tipos de matriz (de correlagao e covariancia). Tais métodos tém sido utilizados com
frequéncia em estudos que compararam padroes de integracao (e.g., Marroig & Cheverud, 2001;
Porto et al., 2009; Oliveira et al., 2009; Shirai; Marroig, 2010). Toda as analises realizadas nesta
etapa foram feitas com o programa Matl.ab 7 (The MathWorks, Inc.). Todas as correlagoes
foram consideradas significantes para o = 0,05. Além disso, correlagdes com valores de

significancia entre 0,05 e 0,1 foram consideradas como sendo fracas.

2.4.1. Comparando matrizes de correlagao

Para as matrizes de correlagao, foi utilizado o método de correlagdo de matrizes (Sneath
& Sokal, 1973). Este método compara cada elemento de uma matriz de correlacdo (.e., correlagao
entre duas variaveis) com os elementos equivalentes de uma outra. Desta forma, todas as espécies
foram comparadas entre si, par-a-par. Estas compara¢des sio sumarizadas em uma matriz de
similaridades superior, composta de valores que podem variar de -1 (quando uma matriz ¢é

perfeitamente o oposto de outra) a +1 (quando duas matrizes sio perfeitamente similares). O



29

Tabela 2.3 — Exemplo do efeito do sexo nas correlagSes entre caracteres. Neste exemplo hipotético, fémeas tém as
médias dos caracteres bem maiores que os machos. Testando a correlagdo entre os caracteres X e Y entre 0s
individuos, por Pearson, para os sexos separados, obtemos os valores de -0,085 e 0,075, indicando que os caracteres
ndo sio correlacionados. No entanto, sem separar os individuos de sexos diferentes, a correlacido entre os caracteres

X e Y eles passa a ser de 0,993, ou seja, uma correlagdo quase perfeita.

Machos Fémeas
X Y X Y
0,3 0,1 9.4 9,6
0,8 0,05 8,1 9,5
0,7 0,6 8,7 9,1
0,34 0,35 9,1 9,1
0,9 0,4 8,8 9,3
0,34 0,9 9,9 9,4
0,5 0,06 8,7 9,1
1,4 0,3 9 8,4
0,1 0,3 8,9 9
r=-0,085 r=0,075

(A) (B)
1 -0,10 0,33 1 0,05 0,14
-0,10 1 0,89 0,05 0,19 0,20
033 08 1 0,14 0,20 0,31

Figura 2.1 — Exemplo hipotético de uma matriz de correlagdo (A) e uma matriz de covariancia (B). A
diagonal principal da matriz de correlagio contém as correlagdes de cada variavel com ela mesma, ou seja,
¢ igual a um. A diagonal principal da matriz de covaridncia contém as covariagdes de cada caractere com
ele mesmo, ou seja, sua variancia (1, 0,19 e 0,31, para os caracteres X, Y e Z respectivamente).

perfeitamente o oposto de outra) a +1 (quando duas matrizes sdo perfeitamente similares). O
calculo da significancia das correlagdes entre as matrizes foi feito com o teste de Mantel. Neste
teste, cada par de matrizes é comparado 1000 vezes com o método de correlagio, sendo que, em
cada uma destas comparagdes, uma das matrizes permanece sempre inalterada, enquanto a outra
¢ rearranjada (com permutagdo das linhas e colunas). Estas 1000 compara¢des geram uma
distribuicao bicaudal (de -1 a +1) de 1000 correlagdes, que correspondem as correlagdes
esperadas ao acaso. Se o valor da correlagdao original das duas matrizes inalteradas foi maior, em
modulo, que 97,5% destas correlagdes esperadas ao acaso, ela pode ser considerada significante

(Cheverud et al., 1989).
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2.4.2.  Comparando matrizes de covariancia

A correlagio de matrizes seguida pelo teste de Mantel ndo é adequada para comparar
matrizes de covariancia porque medidas de distaincia maiores tendem a ter maiores variancias e o
inverso para medidas menores, o que torna inadequado as comparagdes de espécies com
tamanhos absolutos diferentes por este método. Além disso, as linhas e colunas deste tipo de
matriz diferem em escala, significando que uma matriz de covariancia aleatorizada nao ¢
estritamente comparavel a uma outra (Cheverud & Marroig, 2007). Por isso, foi utilizado o
método dos “vetores aleatorios” (random skewers; Cheverud, 1996b) que compara as respostas
evolutivas das matrizes a vetores gerados aleatoriamente. Esse método tem sido utilizado em
varios estudos de integracao (Marroig & Cheverud, 2001, Cheverud & Marroig 2007; Porto ef al.,
2009; Shirai & Marroig, 2010) e faz uso da equagao de resposta multivariada a selecao (Lande,
1979):

AZ =GB

Onde AZ (Z, — Z) é o vetor de resposta a selecio (média final dos caracteres menos a média
inicial); G é a matriz de covariancia e § ¢ o vetor de gradiente de sele¢ao natural, que multiplica a
matriz (alterando a média dos caracteres). A matriz de covariancia genética (matriz G; Cheverud,
1982) ¢, entdo, substituida pela de covariancia fenotipica (Marroig & Cheverud, 2007). O
primeiro passo ¢ gerar vetores aleatorios (1000), que sao colunas com os mesmos numeros de
elementos (similar a um autovetor da matriz) das matrizes que se esta comparando (e.g., vetores
com 9 elementos para as matrizes de covariancia da mandibula). Os elementos de cada vetor sao
extraidos, por Monte Catlo, de uma distribui¢ao normal de valores entre 0 e 1. Em seguida, estes
vetores sio normalizados para o tamanho de 1 (Ze., soma dos quadrados dos seus autovalores
igual a 1). Cada matriz ¢, entao, multiplicada pelos mesmos 1000 vetores. Como resultado,
obtemos 1000 vetores de resposta, que sao, cada um, as diferengas nas médias das variaveis (neste
caso, medidas de distancias ou coordenadas) antes e depois da multiplicacdo, ou seja, o AZ.
Devido as diferencas nas estruturas de covariancia das matrizes, as respostas vetoriais tendem a
ser diferentes entre elas. A comparagao de matrizes ¢ feita, entao, com estes vetores de respostas
(que sio normalizados para o tamanho de 1 para que possam ser comparados), da seguinte
forma: um mesmo vetor multiplicando duas matrizes diferentes geram dois vetores de respostas.
A correlagao destas respostas é calculada pelo cosseno do angulo formado entre os vetores.
Quanto mais similares forem as matrizes, mais similares sao os sentidos dos vetores e, entao,

menor ¢ o angulo entre eles e maior ¢ o valor da correlagao (o cosseno do angulo 0 ¢é igual a 1,
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este valor diminui a2 medida que o angulo aumenta). Por fim, a similaridade de um par de matrizes
¢, entdo, a média de todas as 1000 correlacbes (figura 2.4). O teste de significancia foi feito
correlacionando os 1000 vetores de £ elementos (0 nimero de elementos de cada estrutura) a um
unico vetor aleatorio para gerar uma distribui¢do de correlagdes. A similaridade observada de
duas matrizes ¢ significativa se exceder 95% das correlagbes de vetores esperadas ao acaso
(Cheverud & Marroig, 2007). Por fim, uma matriz de similaridade par-a-par entre as espécies é

gerada para cada estrutura em cada um dos trés tipos de dados.

N VETORES VETORES DE CORRELAGAO DE
ALEATORIOS RESPOSTA VETORES

— MATRIZ | / ‘:L/—;
\ .

/ —_— __aéﬁg

—_— MATRIZ Il \
\ _— cosat' + cosat' + cos@' + ... + cosQ"

N

Figura 2.4 — Ilustracdo esquematica do método dos vetores aleatérios. Inicialmente duas matrizes
diferentes sdo multiplicadas pelos mesmos vetores. Os vetores-produto (ou de resposta) de mesma origem
(representados pelas cores azul, vermelho e verde) sdo entdo correlacionados através do cosseno do
angulo que eles formam. Por fim, é feita a média das correlagdes dos 1000 vetores entre duas matrizes,
que corresponde a similaridade entre elas. No exemplo, as matrizes I e II possuem respostas bastante
similares quando multiplicadas pelo vetor azul e pouco similares quando multiplicadas pelo vetor
vermelho. Baseado em Porto (2009).

Com o intuito de avaliar semelhancas entre resultados das duas diferentes formas de
comparar matrizes utilizadas, as matrizes de similaridades de padrées de correlacio (Cor.) e de
padrdes de covariancia (Cov.) foram comparadas, dentro de cada estrutura e de cada tipo de dado
(apenas MLCT e MLST, ja que a MG nao possui matriz de correlagdo). Tais comparagoes foram

realizadas com o método de correlacio de matrizes e subsequente teste de significancia de
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Mantel, como mostrado para as comparagoes de matrizes de correlagio. Assim tém-se as
seguintes comparagoes: MLCTcor. X MLCTcov.; MLSTcor. X MLSTcov. Além disso,
osresultados das diferentes metodologias foram comparados também através de correlagdes entre
as matrizes de similaridades. Dentro da morfometria linear, tém-se as seguintes comparagoes:
MILCTcor. X MLSTcor.; MLCTcov. X MLSTcov. Entre morfometria linear e morfometria
geométrica tém-se: MLCTcor. X MGcov.; MLCTcor. X MGecov.; MLSTcor. X MGcov,;
MLSTcov X MGcor.

2.4.3. Repetibilidade das matrizes

As comparacbes de matrizes de correlagio e de covariancia nao devem ser feitas sem
levar em conta possiveis erros nas estimativas dos elementos destas matrizes. Tais erros de
amostragem podem limitar os valores de similaridade maximos entre matrizes (Cheverud ez al.,
1989). Isso ocorre porque a variancia observada (V) entre os elementos de uma matriz é
causada, além de pela variancia real (V ), pela variancia devido ao erro (V). Assim, é importante
ajustar as correlaces entre matrizes de correlagdo e as similaridades entre matrizes de covariancia
com o calculo da repetibilidade (4, que é a propor¢io da variancia observada causada pela
varidncia real das correlagdes ou covariancias (V,,/V, ). Assim, a repetibilidade varia de 0 a 1,
sendo que o valor de 1 significa que nao deve haver nenhum erro nas estimativas das matrizes
(Cheverud et al., 1989, 19906b).

A repetibilidade de uma matriz pode ser obtida numa comparacao dela com suas versoes
alternativas feitas por uma reorganizacao aleatorizada, ou bootstrap, do conjunto amostral original
(Cheverud e al., 1989, 1996b). Para tanto, foram utilizados os residuos obtidos nas estimativas de
cada uma das matrizes (por GLM), como mostrado anteriormente. Tais residuos consistem nos
valores observados das varidveis com remocao do efeito do sexo. Para cada matriz, 1000
conjuntos amostrais de N individuos foram criados, realizando-se uma randomizac¢ao dos N
individuos, por reposi¢ao, da amostra original. Com os 1000 conjuntos amostrais simulados, 1000
matrizes foram criadas. Essas matrizes sao comparadas com a matriz original pelos métodos
citados anteriormente (correlagao de matrizes no caso das matrizes de correlagao e random skewers
no caso das matrizes de covariancia). A repetibilidade de uma matriz original é a média das
correlagoes (ou similaridade) entre ela e as 1000 matrizes de bootstrap. Este processo foi realizado

com o soffware MatLab.
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Com as repetibilidades calculadas, os ajustamentos das correlagoes e similaridades entre as
matrizes podem ser feitos. Para isso, basta calcular a raiz do produto das repetibilidades das duas

matrizes sendo comparadas (Marroig & Cheverud, 2001; PORTO e al., 2009):

rmé.x = (fl l‘2>0,5

Como complemento, foram testadas as correlagdes das matrizes originais com suas
versoes ajustada, a fim de se quantificar possiveis mudancas nos padrdes de correlagio e

similaridade apds o ajustamento.

2.5.  Analises confirmatoérias: testando moédulos hipotéticos

Analises confirmatérias sao abordagens que tesam modelos @ priori de modularidade a
partir das matrizes de correlagio e de covariancia. Para matrizes de correlacdo, a analise mais
comumente utilizada é a compara¢ao das matrizes empiricas com matrizes de conectividades
teoricas (matrizes “0 e 17; Marroig & Cheverud, 2004; Porto ez al., 2009; Shirai & Marroig, 2010)
o que ¢ feito através do método de correlacio de matrizes. Ja para as matrizes e covariancia, a
analise tradicionalmente mais utilizada é dos minimos quadrados parciais (ou PLS, do inglés
partial least squares; Rohlf, & Corti, 2000; Klingenberg ez al., 2001a), que identifica os principais
componentes de covariagao entre dois grupos de variaveis. No entanto, este método tem sido
substituido recentemente, por uma abordagem mais diretea e robusta: o coeficiente RV
(Klingenberg, 2009; Goswami & Polly, 2010), que quantifica covariancia entre dois conjuntos de
variaveis. Hste teste tem sido utilizados apenas em estudos de integracio com morfometria
geométrica, mas nao ha razao para nio serem aplicados para dados lineares. Assim, no presente
estudo, ele foi utilizado também para testar padrées de modularidade a partir das matrizes de
covariancia dos dados lineares (MLCT e MLST).

As hipéteses de integracao avaliadas no presente estudo se basearam na relagao entre
caracteres morfologicos, no que concerne ao desenvolvimento e funcdo, sugeridas em estudos
anteriores. Os padroes de modularidade, para cranio, usados aqui foram sugeridos para
mamiferos no geral (Cheverud, 1995), com adaptagdes para os marsupiais da ordem
Didelphimorphia (Porto et al, 2009; Shirai & Marroig, 2010). As hipoteses de integragao
morfolégica no cranio foram testadas, dividindo-o em duas sub-regides maiores: neurocranio e
face. Esta divisao é baseada em estudos de desenvolvimento craniano (Moore, 1981; Hanken &

Hall, 1993; Cheverud, 1982, 1995). Tais estudos baseia da premissa de que o desenvolvimento do
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neurocrianio depende quase inteiramente do desenvolvimento do cérebro e ocorre no prenatal e
pouco tempo depois do nascimento ele esta completamente desenvolvido. Ja a face tem a maior
parte do seu crescimento quando o crescimento do cérebro cessa (Cheverud, 1996a). Assim, o
presente estudo avalia a hipdtese de que os caracteres morfolégicos com desenvolvimento breve
(neurocranio) sao mais integrados entre si, ¢ se o mesmo ¢ verdadeiro para caracteres com
desenvolvimento mais tardio (face; Moore, 1981; Hanken & Hall, 1993; Cheverud, 1982, 1995).
Hipoéteses de integragdo funcional e de desenvolvimento, para a mandibula, tém sido
sugeridas de diversas formas (Marquéz, 2008), mas a que tem sido mais investigada é a subdivisao
da mandibula em dois médulos: a regido alveolar (também chamada aqui de ramo horizontal) e
ramo ascendente; Atchley ¢z al., 1985, 1992; Cheverud ¢f al., 1991, 1997; Leamy, 1993; Mezey ef al.
2000; Enrich e al, 2003; Klingenberg et al, 2003, 2004b). Assim, esta foi a hipdtese analisada

aqui.

2.5.1. Comparagao com matrizes de conectividade teoricas

A construgao das matrizes de conectividade teoricas foi feita seguindo Cheverud (1996b)
e Marroig & Cheverud (2001), com valores de “0” e “1”. Valores de “1” sdo colocados para
caracteres morfologicos que, hipoteticamente, devem fazer parte de um mesmo médulo. Valores
de “0” sdo, entdo, colocados para caracteres de modulos diferentes. Estes valores de “0 e 17 sdao
apenas uma ferramenta para permitir a comparacio de matrizes empiricas com matrizes teoricas.
A integracao morfoldgica nao é uma lei de tudo-ou-nada. Na verdade, é esperado que caracteres
de moédulos diferentes tenham, pelo menos, algum grau de integracao (Klingenberg, 2010).

Uma matriz teérica é construida para cada médulo hipotético. Por exemplo, para
mandibula, hd uma matriz para a regido alveolar da mandibula, na qual os caracteres que
pertencem a ela compartilham o valor “1” na matriz e uma para o ramo ascendente, construida
da mesma forma. Cada uma dessas matrizes de hipdtese foi comparada as matrizes de correlagdes
empiricas da estrutura correspondente. Como exemplo, a matriz de correlagio empirica de
elementos mandibulares foi correlacionada tanto com a matriz tedrica da regiao alveolar quanto
com a matriz tedrica da regiao ascendente e a matrizes total, que aceita as duas regides como
modulos (as matrizes de hipotese de integracao estao apresentadas no anexo).

Para avaliar se uma matriz empirica esta significantemente correlacionada com uma
matriz tedrica foi utilizado o método de correlagao seguida pelo teste de Mantel (como descrito

para a correlacio de matrizes na se¢ao 2.4). As correlagoes sao mostradas com indices de
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significancia de 1, 5 e 10% (Porto et al, 2009), sendo esta ultima considerada uma fraca
correlacio.

Como complemento, para cada hipétese de modularidade, foi calculado a média dos
caracteres hipoteticamente integrados (avg+) e a média dos caracteres nao-integrados (avg-). A
razdo avgt/avg- nos diz se os caracteres dentro de um modulo estio, de forma geral, mais
integrados entre si do que com caracteres de outras partes, o que ocorre quando a razao é maior
que 1. Do contrario, a razao ¢ menor que 1. Assim, esta razao fornece informacao da distin¢ao de

um moédulo em relagdo ao resto do cranio (Porto e7 al., 2009; Shirai; Marroig, 2010).

2.5.2. Coeficiente RV

O coeficiente RV de Escoufier (1973) é uma abordagem recentemente trazida por
Klingenberg (2009) para o estudo da modularidade e mede a associagdao entre dois conjuntos de
variaveis. Assim, o calculo consiste, basicamente, em dividir a covariancia entre dois conjuntos de
variaveis pela variancia dentro de cada conjunto, similarmente ao calculo do coeficiente de
correlagao. Formalmente, extraindo uma matriz simétrica de covariancia “S” para o conjunto

inteiro de variaveis, temos:
S = [51 512]
S21 52

Onde S, e S, sdo as matrizes de covariancia individuais de cada um dos dois conjuntos de
variaveis; S;, é a matriz de covariancia entre os dois conjuntos de variaveis (a matriz S, ¢é a

equivale a matriz S,, transposta. O calculo do coeficiente é feito da seguinte maneira:

\Jtraco(S; 5 )traco(5555)

RV =

O tragco de uma matriz ¢ a soma dos seus elementos diagonais. Nesta equa¢ao, o numerador ¢ a
soma dos quadrados das covariancias entre os dois conjuntos de variaveis. Ja os termos traco (S,
S)) e traco (S, S,), no denominador, se referem a soma dos quadrados dentro de cada matriz
individual (dos dois conjuntos de variaveis), ou seja, o total de variagio dentro de ambas. Assim,
sumarizando o total de covariacio e escalando pelo total de variagdo, o coeficiente RV se

assemelha ao calculo do coeficiente de correlacio. No entanto, o calculo do coeficiente RV usa o
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quadrado das variancias e covariancias, sendo, assim, mais proximo de um coeficiente de
correlagao quadrado (Klingenberg, 2009). Os valores obtidos para o coeficiente RV ficam entre 0,
quando os conjuntos de variaveis sio completamente independentes, e 1, quando os dois

conjuntos sio completamente correlacionados.

2.6.  Medidas de integragao morfolégica geral

A quantificagdo da magnitude de integracao geral entre os elementos de cada estrutura,
para cada espécie, foi realizada em cima apenas das matrizes de correlagio, ja que as variancias (e,
portanto, as covariancias) dependem da escala do organismo (Cheverud ef 4/, 1989). Diversos
métodos para este fim tém sido utilizados. (Marroig & Cheverud, 2001; Porto ef al., 2009; Rolian,
2009; Shirai & Marroig, 2010). Um destes métodos consiste simplesmente em calcular a média
dos quadrados dos coeficientes de correlagio de uma matriz, o r*-médio (ie., coeficiente de
determinagdao da matriz). Os quadrados dos coeficientes sio utilizados para eliminar o sinal
negativo, ja que o objetivo é apenas capturar a intensidade da correlagdo. Assim, a magnitude de
integracao da uma idéia de quanto uma estrutura esta integrada como um todo (Cheverud ez a/,
1983).

Como estudos de integracio morfoldgica no cranio de mamiferos tém mostrado que
valores altos de magnitude de integracio morfologica, em um determinado, grupo podem estar
relacionados com uma baixa distingdo dos seus padroes modulares (identificados pela razao
avg+t/avg-; Porto et al., 2009; Shirai & Marroig, 2010), assim, foi calculada, aqui a correlagio de
Pearson destas duas varidveis: os valores de r-médio com os valores de avg+/avg- de cada

hipétese de integracao ou com os coeficientes RV, sendo significantes quando p < 0,05.



Tabela 2.4 — Distancias (catactetes) entre marcos, de cranio e mandibula, com respectivos médulos

hipotéticos aos quais pertencem.

Medidas Regido Medidas Regido
ClaC2 Face C21a(C23 Face
C1aCo Face C22aC24 Face
C2aC3 Face C22aC25 Face
C3aC4 Face C23aC24 Face
C4aC5 Face C23 a C27 Neurocranio
C4a Co Face C24aC25 Face
C5aCo Face C23 a C27 Neurocranio
C5aC7 Neurocranio C24aC25 Face
C6aC8 Neurocranio C25 2 C26 Neurocranio
C7aC8 Neurocranio C25a C27 Neurocranio
C7aC9 Neurocranio C26 a C27 Neurocranio
C8aC9 Neurocranio C26 2 C28 Neurocranio
C9aC10 Neurocranio C27 a C28 Neurocranio
Cl1aC12 Face M1 a M2 Alveolar
Cl12aCl14 Face M2 a M3 Alveolar
C12aC15 Face M3 a M4 Alveolar
C13aC15 Face M4 a M5 Ascendente
C15aC16 Neurocranio M4 a M6 Ascendente
C16 a C17 Neurocrénio M5 a M6 Ascendente
C17aC18 Neurocranio M6 a M7 Ascendente
C19 a C20 Neurocranio M6 a M8 Ascendente
C21aC22 Face M7 a M8 Ascendente

Tabela 2.5 — Marcos anatoémicos e respectivos modulos hipotéticos aos quais pertencem.

Medidas Regido Medidas Regiao

C1 Face C19 Neurocranio
C2 Face C20 Neurocranio
C3 Face C21 Face

C4 Face C22 Face

C5 Face C23 Face

Co Face C24 Face

C7 Neurocranio C25 Neurocranio
C8 Neurocranio C26 Neurocranio
C9 Neurocranio C27 Neurocranio
C10 Neurocranio C28 Neurocranio
C11 Face M1 Alveolar
C12 Face M2 Alveolar
C13 Face M3 Alveolar
Cl14 Face M4 Alveolar
C15 Face M5 Ascendente
C16 Face Mo Ascendente
C17 Neurocranio M7 Ascendente

C18 Neurocranio M8 Ascendente
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3. RESULTADOS

3.1. Comparagodes dos padrées de integragdo morfolégica

No geral, as diferentes metodologias mostraram padroes de integragao morfologica
bastante semelhantes entre as espécies aqui estudadas tanto para cranio quanto para mandibula.
Independente da metodologia utilizada, todas as correlagbes entre matrizes de correlagio e
similaridades entre matrizes de covariancia foram significativas (p < 0,01). Além disso, todos os
valores de repetibilidades podem ser considerados altos, o que mostra que as matrizes foram
estatisticamente bem estimadas (ver as diagonais das tabelas 3.2, 3.3, 3.4, 3.6 e 3.6, para cranio ¢
3.8, 3.9, 3.10, 3.11 e 3.12, para mandibula). Os resultados resumidos das comparagdes entre

padrdes encontraram-se nas tabelas 3.1, para cranio e 3.7, para mandibula.

3.1.1. Cranio

Tabela 3.1 — Resumo dos parametros (médias e desvios-padrio) das comparacoes de matrizes, para o
cranio. Os valores das médias estdo acompanhados dos menores e maiores valores encontrados para cada
matriz de similaridades. Os pardmetros das matrizes de similaridades entre matrizes de covariancia estdo

em negrito para facilitar a comparacgdo visual. As médias das repetibilidades também sdo mostradas.

Método Bruto Ajustado Repetibilidade.
Média D.P. Média D.P. Media

MLCT (cor.) 0,693 0,078 0,748 0,080 0,926
0,514 - 0,868 0,545 - 0,925

MLCT (cov.) 0,848 0,036 0,879 0,036 0,965
0,757 - 0,934 0,780 - 0,964

MLST (cor.) 0,494 0,074 0,565 0,084 0,875
0,359 - 0,649 0,407 - 0.722

MLST (cov.) 0,711 0,052 0,766 0,055 0,929
0,591 - 0,894 0,635 - 0,864

MG (cov.) 0,670 0,054 0,731 0,057 0,916
0,567 - 0,778 0,612 - 0,826
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3.1.1.1. Morfometria linear com variacao do tamanho

Na comparacao de matrizes de correlagdo com variagao do tamanho, os valores brutos
variaram de 0,514 (entre Lutreolina crassicandata e Marmosops noctivagus) a 0,868 (entre Marmosa regina
e Marmosa murina), com média de 0,693 e desvio padrio de 0,078. Apds o ajuste para a
repetibilidade, os valores aumentaram, em média, em 0,055. Os valores ajustados ficaram entre
0,545 (novamente entre Lutreolina crassicandata e Marmosops noctivagns) e 0,925 (novamente entre
Marmosa regina e Marmosa murina), com média de 0,748 e desvio padrao de 0,080. Os resultados
completos estio apresentados na tabela 3.2.

A comparagao das matrizes de covariancia com efeito do tamanho, pelo método dos
vetores aleatérios, mostrou valores brutos que variaram de 0,757 (entre Lutreolina crassicandata e
Metachirus nudicandatus) a 0,934 (entre Marmosa murina e Marmosa regina), com média de 0,848 e
desvio padrao de 0,036. Apds o ajuste da repetibilidade, os valores, que em média aumentaram
0.032, passaram a variar entre 0.780 (Lutreolina crassicandata e Marmosops noctivagns) e 0.964
(novamente entre Marmosa murina e Marmosa regina). A média passou a ser de 0,879 e o desvio

padrao passou a ser de 0,036. Os resultados completos estao apresentados na tabela 3.3.

3.1.1.2. Morfometria linear sem variacio do tamanho

Com a remogao da varia¢ao causada pelo tamanho, as correlagdes brutas ente matrizes de
correlagao variaram de 0,359 (entre Lutreolina crassicandata e Metachirus nudicaudatns) a 0,649 (entre
Caluromys derbianns e Didelphis albiventris), com média de 0,494 e desvio padriao de 0,074. O ajuste
para a repetibilidade proporcionou um aumento médio de 0,071 nas correlagdes. Os valores
ajustados ficaram ente 0,407 (novamente entre Lutreolina crassicandata e Metachirus nudicandatus) e
0,722 (entre Thylamys pallidior e Tlacuatzin canescens), com média de 0,565 e desvio padrao de 0,084.
Os resultados completos estao apresentados na tabela 3.4.

As similaridades brutas ente matrizes de covariancia, sem variacio do tamanho, variaram
de 0,591 (entre Lutreolina crassicandata e Tlacuatzin canescens) a 0,824 (entre Caluromys derbianus e
Monodelphis domestica), com média de 0,711 e desvio padrao de 0,052. Com o ajuste para a
repetibilidade, os valores aumentaram, em média, em 0,055, e passaram a ficar entre 0,635
(novamente entre Lutreolina crassicandata e Tlacuatzin canescens) a 0,864 (novamente entre Caluromys
derbianus e Monodelphis domestica), com média de 0,766 e desvio padrio de 0,055. Os resultados
completos estio apresentados na tabela 3.5.

3.1.1.3. Morfometria geométrica
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O método dos vetores aleatorios aplicado as matrizes de covariancia das coordenadas
geométricas apresentou valores brutos variando entre 0,567 (entre Chironectes minimus e Lutreolina
crassicandata) e 0,778 (entre Caluromys derbianus e Monodelphis domestica), com média de 0,670 e
desvio padrio de 0,054. O ajuste para a repetibilidade resultou em um aumento nas similaridades
de 0,061, em média. As similaridades ajustadas passaram a ficar entre 0,612 (novamente entre
Chironectes minimus e Lutreolina crassicandata) e 0,826 (novamente entre Caluromys derbianus e
Monodelphis domestica e entre Gracilinanus agilis ¢ Marmosa regina), com média de 0,731 e desvio

padrao de 0,057. Os resultados completos estao apresentados na tabela 3.6.

3.1.1.4. Comparagdo entre as morfometrias

Na morfometria linear, todas as correlagdes ajustadas entre matrizes de correlagio sio
maiores para os dados com efeito do tamanho do que para os dados com o efeito retirado. Como
visto anteriormente, as matrizes de similaridade ente espécies, para as matrizes de correlagao,
tiveram médias de 0,748 e 0,565 para a MLCT e a MLST, respectivamente. Comparando-se estas
duas matrizes, através do teste de correlacio de matrizes, foi encontrada uma correlagao de 0,61
(p < 0,05). Similarmente, as matrizes de covariancia apresentaram, entre si, similaridades sempre
maiores para os dados tratados com efeito do tamanho do que os com efeito retirado. Apds a
retirada do efeito do tamanho, a média das similaridades, que era de 0,879 na matriz de
similaridades ajustadas da MLCT, passou a ser 0,766 na matriz de similaridades ajustadas da
MLST. Estas duas matrizes de similaridades apresentaram uma correlagao de 0.66 (p < 0,05).

A morfometria geométrica apresentou resultados semelhantes aos resultados da
morfometria linear sem o efeito do tamanho (mais ainda do que esta e a prépria MLCT). O
padrao de similaridade entre as espécies, para as matrizes de covaridncia, foi muito semelhante
entre estas duas metodologias. A matriz de similaridades da MG apresentou correlagoes altas com
a matriz de similaridades das matrizes de covariancia (r = 0,86; p<0,05) e, ainda, com a matriz de
similaridade das matrizes de correlagao (r = 0,80; p<0,05), ambas da MLST. Quando a MG foi
comparada com a MLCT, uma correlagao forte e positiva ainda foi encontrada entre a matriz de
similaridades nos padrées de covaridancia de ambas (r = 0,80; p<0,05). No entanto, uma
correlagao apenas moderada foi encontrada entre a matriz de similaridades da MG e a matriz de

similaridade nos padrées de correlagaio da MLCT (r = 0,57; p < 0,05).



Tabela 3.2 — Similaridades entre matrizes de correlagdo das medidas lineares com efeito do tamanho, para o crinio. As similaridades brutas observadas estio na
diagonal inferior e as ajustadas estdo na diagonal superior. As repetibilidades estio em negrito na diagonal. Todas as comparacoes foram significativas (p < 0,01). (*)

menores valores, antes e depois do ajuste, e (**) maiores valores, antes e depois do ajuste.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
1. Caluromys derbianus 0,965 0,782 0,848 0818 0660 0,847 0,809 0702 0,840 0,755 0,762 0,710 0,837
2. Chironectes minimus 0,745 0,941 0,712 0773 0,669 0,775 0674 0,796 0,761 0710 0,739 0679 0,715
3. Didelphis albiventris 0,795 0,659 0,909 0,784 0,776 00870 0721 0,630 0849 0,705 0,774 0,797 0,901
4. Gracilinanus agilis 0,763 0712 0,711 0,903 0,662 0833 0809 0721 0852 0,775 0,698 0820 0,828
5. Lutreolina crassicandata 0,627 0,628 0,716 0,609 0,936 0,753 0545 0605 0,710 0,630 0574 0,675 0,757
6. Marmosa murina 0,803 0,725 0,800 0,764 0,702 0930 0768 0,764 00915 0715 0,745 0,791 0,893
7. Marmosops noctivagus 0,774 0,637 0,670 0750 0514* 0,721 0,950 0,605 0,837 0819 0,647 0,755 0,759
8. Metachirus nudicandatus 0,652 0,730 0,568 0,648 0553 0,697 0,558 0,895 0,705 0,684 0683 0,670 0,626
9. Micourens regina 0,802 0,718 0,787 0,787 0,668 0,858 0,793 0,648 0,945 0802 0,760 0,749 0925%*
10. Monodelphis domestica 0,717 0,666 0,649 0,712 0,589 0,666 0,771 0625 0753 0,933 0,704 0,758 0,732
11. Philander opossum 0,705 0,675 0,695 0,625 0,523 0,677 0594 0,609 0696 0640 0,888 05593 0,751
12. Thylamys pallidior 0,667 0630 0,727 0,745 0,624 0729 0704 0606 0,696 0,699 05534 0914 0,743

13. Tlacuatzin canescens 0,794 0,669 0,829 0,760 0,707 0,831 0,714 0,572 0,868** 0,683 0,683 0,685 0,931




Tabela 3.3 — Similaridades entre matrizes de covariincia das medidas lineares com efeito do tamanho, para o cranio. As similaridades brutas observadas estdo na
diagonal inferior e as ajustadas estdo na diagonal superior. As repetibilidades estio em negrito na diagonal. Todas as comparacoes foram significativas (p < 0,01). (*)

menores valores, antes e depois do ajuste, e (**¥) maiores valores, antes e depois do ajuste.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
1. Caluromys derbianus 0,985 0,875 0938 0901 0879 0927 0882 0,878 0907 0923 0908 0,898 0,901
2. Chironectes minimus 0,854 0,968 0843 0860 0,829 0870 0,843 0857 0866 0,822 0868 0845 0,797
3. Didelphis albiventris 0,911 0811 0,957 0890 0,893 0939 0,865 0841 0924 0896 0897 0916 0,913
4. Gracilinanus agilis 0,875 0,827 0851 0,956 0,866 0941 0,892 0,867 0938 0,884 0868 0912 0,912
5. Lutreolina crassicandata 0,860 0,804 0,862 0,835 0,973 0,877 0780% 0,790 0,859 0,837 0819 0,854 0,842
6. Marmosa murina 0,903 0,840 00902 0903 0,849 0,964 0,898 0,885 0964* 0,890 0,893 0925 0,926
7. Marmosops noctivagus 0,866 0,820 0837 0862 0,760 0872 0,977 0,870 0910 0,908 0,850 0854 0,852
8. Metachirus nudicandatus 0,848 0,820 0,800 0,824 0,758* 0,845 0,836 0,945 0,856 0,872 0855 0,875 0,806
9. Micourens regina 0,888 0,840 00892 0905 0,836 0934* 0887 0,821 0974 0901 0873 0895 0914
10. Monodelphis domestica 0,904 0,798 0865 0,852 0,814 0,862 0885 0837 0876 0973 0,887 0,884 0,881
11. Philander opossum 0,877 0,831 0854 0826 0,786 0853 0818 0,809 0838 0,852 0947 0863 0,861
12. Thylamys pallidior 0,873 0814 0877 0873 0,825 0889 0,826 0833 0864 0,853 0,822 0,958 0,880

13. Tlacuatzin canescens 0,877 0,769 0876 0874 0815 0,892 0,826 0,769 0,884 0,852 0,822 0,845 0,962




Tabela 3.4 — ¢ das medidas lineates sem efeito do tamanho, para o cranio. As similaridades brutas observadas estio na diagonal inferior e as ajustadas estio na
diagonal superior. As repetibilidades estdo em negrito na diagonal. Todas as comparac¢Ses foram significativas (p < 0,01). (*) menores valores, antes e depois do

ajuste, e (**) maiores valores, antes e depois do ajuste.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
1. Caluromys derbianus 0,938 0,647 0,721 0596 0557 0,599 0571 0,677 0,662 0691 0,590 0,608 0,641
2. Chironectes minimus 0,588 0,878 0559 0,534 0411 0475 0442 0560 0466 0,547 0,585 0438 0,476
3. Didelphis albiventris 0.649%¢ 0487 0,864 0478 0,554 0574 0488 0,552 0624 0,602 0,92 0624 0,599
4. Gracilinanus agilis 0,532 0462 0410 0,850 0,535 0513 0533 0,536 0,688 0,624 0446 0578 0,664
5. Lutreolina crassicandata 0,516 0369 0492 0472 0,916 0437 0,433 0407* 0441 0,502 0446 0459 0,485
6. Marmosa murina 0,541 0415 0498 0441 0389 0,869 0,600 0554 0618 0612 0,564 0594 0,655
7. Marmosops noctivagus 0,525 0394 0431 0467 0394 0532 0,904 0467 0671 0,670 0436 0570 0,602
8. Metachirus nudicandatus 0,605 0485 0473 0456 0359% 0477 0,410 0,852 0,494 0541 0494 0,440 0,492
9. Micourens regina 0,596 0,406 0539 0590 0,392 0535 0593 0423 0864 0665 0,626 0581 0,714
10. Monodelphis domestica 0,624 0478 0522 0537 0,448 0,532 0,594 0466 0577 0,870 0,554 0,688 0,636
11. Philander opossum 0,522 0501 0588 0375 039 0480 0379 0416 0532 0472 0835 0616 0,602
12. Thylamys pallidior 0,551 0384 0543 0499 0411 0,518 0,508 0380 0505 0,600 0,527 0,876 0,722%*

13. Tlacuatzin canescens 0,577 0,415 0518 0569 0,431 0,567 0,532 0422 0,617 0,552 0,511 0,628 0,864




Tabela 3.5 — Similaridades entre matrizes de covaridncia das medidas lineares sem efeito do tamanho, para o cranio. As similaridades brutas observadas estio na
diagonal inferior e as ajustadas estdo na diagonal superior. As repetibilidades estio em negrito na diagonal. Todas as comparacoes foram significativas (p < 0,01). (*)

menores valores, antes e depois do ajuste, e (**) maiores valores, antes e depois do ajuste.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
1. Caluromys derbianus 0,971 0,821 0840 0,729 0,777 0,787 0,777 0846 0816 0864* 0,796 0,780 0,733
2. Chironectes minimus 0,787 0,946 0758 0710 0,706 0,720 0,736 0,762 0,758 0,796 0,800 0,707 0,648
3. Didelphis albiventris 0,793 0,707 0,918 0,698 0,718 0779 0732 0,759 0808 0814 0841 0818 0,727
4. Gracilinanus agilis 0,687 0,661 0640 0915 0,686 0784 0760 0,723 0853 0,734 0,729 0806 0,806
5. Lutreolina crassicandata 0,741 0,665 0,666 0,635 0,937 0657 0,667 0,680 0682 0,709 0,90 0,669 0,635*
6. Marmosa murina 0,745 0,673 0,717 0721 0,610 0922 0777 0,784 0845 0,768 0,809 0810 0,808
7. Marmosops noctivagus 0,741 0,693 0680 0705 0,626 0723 0,938 0,744 0829 0,823 0,701 07753 0,752
8. Metachirus nudicandatus 0,794 0,706 0,692 0,659 0,627 0717 0,686 0,907 0,774 0,831 0782 0,747 0,716
9. Micourens regina 0,775 0,711 0,747 0,788 0,636 0,783 0,774 0,711 0930 0,820 0,829 0810 0,830
10. Monodelphis domestica  0.824%% 0,749 0,755 0,680 0,664 0,714 0771 0765 0,765 0,936 0,800 0,817 0,773
11. Philander opossum 0,745 0,739 0,765 0,662 0,635 0738 0645 0,708 0,760 0,736 0,902 0,792 0,758
12. Thylamys pallidior 0,740 0,661 0,754 0,741 0,623 0,748 0,701 0684 0751 0,760 0,723 0,925 0,328

13. Tlacuatzin canescens 0,695 0,606 0,670 0,742 0,591* 0,746 0,701 0,656 0,770 0,719 0,693 0,766 0,925




Tabela 3.6 — Similaridades entre matrizes de covaridncia das coordenadas alinhadas, pata o cranio. As similaridades brutas observadas estdo na diagonal inferior e as
ajustadas estdo na diagonal superior. As repetibilidades estdio em negrito na diagonal. Todas as compara¢oes foram significativas (p < 0,01). (¥) menores valores,

antes e depois do ajuste, e (**) maiores valores, antes e depois do ajuste.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
1. Caluromys derbianus 0,959 0,758 0,814 0,744 0739 0,778 0,736 0,780 0,794 0.826* 0,787 0,758 0,732
2. Chironectes minimus 0,715 0,926 0670 0,679 0612% 0669 0,665 0,698 0696 0,694 0,718 0615 0,570
3. Didelphis albiventris 0,758 0,613 0,903 0,685 0,727 0735 0702 0,98 0763 0,781 0,807 0751 0,696
4. Gracilinanus agilis 0,692 0,621 0619 0,903 0,678 0807 0739 0,716 0826% 0,716 0,702 0,793 0,780
5. Lutreolina crassicandata 0,697  0568% 0,665 0,621 0928 0,667 0,622 0659 0,677 0,676 0697 0,653 0,649
6. Marmosa murina 0,726 0,612 0665 0730 0,611 0905 0798 0,770 0805 0751 0,753 0,803 0,795
7. Marmosops noctivagus 0,694 0616 0642 0676 0,577 0731 0,927 0,713 0774 0,763 0,658 0734 0,741
8. Metachirus nudicandatus 0,717 0,631 0,623 0,639 0597 0,688 0,645 0,883 0,713 0,759 0730 0,684 0,657
9. Micourens regina 0,747 0,643 0696 0754 0,626 0736 0715 0,643 0922 0,792 0,765 0,796 0,819
10. Monodelphis domestica — 0778%% 0,642 0,714 0,655 0,626 0,687 0,706 0686 0,731 0,924 0,767 0,781 0,755
11. Philander opossum 0,726 0,651 0,723 0,628 0,633 0675 0597 0,646 0692 0,695 0,888 0,707 0,663
12. Thylamys pallidior 0,712 0,568 0685 0,723 0,603 0,733 0,678 0617 0733 0,720 0,639 0,920 0,811

13. Tlacuatzin canescens 0,689 0,527 0,636 0,713 0,601 0,727 0,686 0,593 0,756 0,698 0,601 0,748 0,924
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3.1.2. Mandibula

Tabela 3.7 — Resumo dos parametros (médias e desvios-padrdo) das comparacdes de matrizes, para a
mandibula. Os valores das médias estdo acompanhados dos menores e maiores valores encontrados para
cada matriz de similaridades. Os parametros das matrizes de similaridades entre matrizes de covariancia
estdo em negrito para facilitar a comparagio visual. As médias das repetibilidades também sido mostradas.

Método Bruto Ajustado Repetibilidade.
Média D.P. Média D.P. Media

MILCT (cor.) 0,607 0,137 0,677 0,152 0,897
0,258 - 0,910 0,281 - 0,958

MILCT (cov.) 0,893 0,045 0,916 0,038 0,975
0,766 - 0,971 0,818 - 0,994

MILST (cor.) 0,756 0,096 0,822 0,099 0,919
0,498 - 0,928 0,537 - 989

MLST (cov.) 0,878 0,041 0,902 0,041 0,973
0,760 - 0,946 0,786 - 0,975

MG (cov.) 0,830 0,040 0,872 0,038 0,952
0,702 - 0,903 0,757 - 0,937

3.1.2.1. Morfometria linear com variagao do tamanho

Nas comparagbes dos padroes de correlagdo para dados com variagdo do tamanho, os
valores brutos variaram de 0,258 (entre Caluromys derbianns e Marmosops noctivagns) a 0,910 (entre
Monodelphis domestica e Tlacuatzin canescens), com média de 0,607 e desvio padrao de 0,137. Com o
ajuste para a repetibilidade, os valores aumentaram, em média, em 0,070. Os valores ajustados
ficaram entre 0,281 (novamente entre Caluromys derbianus e Marmosops noctivagus) e 0,958
(novamente entre Monodelphis domestica e Tlacuatzin canescens), com média de 0,677 e desvio padrio
de 0,152, o maior encontrado em todas as metodologias. Os resultados completos estao
apresentados na tabela 3.8.

As comparagoes das matrizes de covariancia, com efeito do tamanho, pelo método dos
vetores aleatérios, forneceram valores brutos que variaram de 0,766 (entre Monodelphis domestica e
Philander opossum) a 0,971 (entre Didelphis albiventris e Lutreolina crassicandata), com média de 0,893 e
desvio padrao de 0,045. Apds o ajuste da repetibilidade, os valores, que em média aumentaram
em 0.023, passaram a variar entre 0.818 (novamente entre Monodelphis domestica € Philander opossum)
e 0.994 (novamente entre Didelphis albiventris e Lutreolina crassicandata), com nova média e desvio
padrao de 0,916 e 0,038, respectivamente. Os resultados completos estao apresentados na tabela

3.9.
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3.1.2.2. Morfometria linear sem variacao do tamanho

Os dados tratados com remog¢ao do tamanho para a mandibula forneceram resultados
diferentes dos achados para cranio. Surpreendentemente, as correlagdes ente matrizes de
correlagio aumentaram consideravelmente. Os valores brutos variaram de 0,489 (Chironectes
mininins € Marmosops noctivagus) a 0,928 (entre Gracilinanus agilis e Tlacuatzin canescens), com média de
0,756 e desvio padriao de 0,096. O ajuste para a repetibilidade proporcionou um aumento médio
de 0,066 nas correlagdes. Os valores ajustados ficaram ente 0,537 (novamente entre Chironectes
mininus € Marmosops noctivagus) e 0,989 (Gracilinanus agilis e Tlacuatzin canescens), com média de 0,822
e desvio padrio de 0,099. Os resultados completos estao apresentados na tabela 3.10.

As similaridades brutas ente matrizes de covariancia, sem a variacio relacionada ao
tamanho, variaram de 0,760 (entre Didelphis albiventris e Gracilinanus agilis) a 0,949 (Monodelphis
domestica e Philander opossum), com média de 0,878 e devio padrao de 0,41. Com o ajuste para a
repetibilidade, os valores aumentaram, em média, em 0,024, e passaram a ficar entre 0,786
(novamente entre Didelphis albiventris e Gracilinanus agilis) a 0,975 (novamente entre Monodelphis
domestica e Philander opossum), com média de 0,902 e desvio padrao de 0,041. Os resultados

completos estio apresentados na tabela 3.11.

3.1.2.3. Morfometria geométrica

Na comparagdo entre matrizes de covariancia das coordenadas geométricas, os valores
brutos encontrados variaram entre 0,702 (entre Chironectes minimus e Tlacuatzin canescens) e 0,903
(entre Caluromys derbianus e Philander opossum), com média de 0,830 e desvio padrao de 0,040. O
ajuste para a repetibilidade resultou em um aumento nas similaridades de 0,042, em média. As
similaridades ajustadas passaram a ficar entre 0,757 (novamente entre Chironectes minimus e
Tlacuatzin canescens) e 0,937 (entre Gracilinanus agilis € Philander opossum), com média de 0,872 e

desvio padrao de 0,038. Os resultados completos estio apresentados na tabela 3.12.

3.1.2.4. Comparagao entre as metodologias

Na morfometria linear, diferentemente dos resultados obtidos para cranio, todas as
correlagoes ajustadas entre matrizes de correlagaio aumentaram consideravelmente com a retirada
do efeito do tamanho, com a média passando de 0,607 para 0,565. A matriz de similaridades nos

padrdes de correlagao e sua equivalente apresentaram uma correlagao de apenas 0,36 (p < 0,05).
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Em contrapartida, as similaridades entre matrizes de covariancia nao mudaram efetivamente com
a retirada do efeito do tamanho. As médias das duas matrizes de similaridades sio praticamente
as mesmas (0,916 para a MLCT e 0,902 para a MLST). Apesar disso, estas duas matrizes nao se
mostraram correlacionadas (r = 0,02; p > 0,05). No entanto, esta baixa correlagdo provavelmente
se deve ao fato dos valores de similaridade, dentro das duas matrizes, serem muito proximos
entre si, de forma que as variacdes observadas, nestes valores tendem a ser a0 acaso.

Assim como encontrado para o cranio, a morfometria linear sem o efeito do tamanho
apresentou resultados mais semelhantes com a morfometria geométrica do que com a prépria
morfometria linear com efeito do tamanho. Os valores de correlagio obtidos quando estas
metodologias foram comparadas nao foram altos, mas ainda assim tanto para padrdes de
correlagdo, quanto para padroes de covariancia, valores mais altos foram obtidos para
morfometria linear sem efeito do tamanho e morfomtria geométrica (r = 0,51, para padrdes de
correlagao; r = 0,54, para padroes de covariancia). Comparando os resultados da morfometria
linear com tamanho aos resultados dos outros dois conjuntos de dados, valores mais baixos
foram encontrados tanto para comparagées dentro da morfometria linear (MLCT x MLST; r =
0,36, para matrizes de correlagdo; r = 0,02, para matrizes de covariancia), quanto para
comparagoes entre as morfometrias (MLCT x MG; r = 0,26, considerando a matriz de correlagao
da MLCT; r = 0,01, considerando a matriz de covariancia da MLCT). As similaridades das

matrizes de covariancia foram muito semelhantes entre estas duas metodologias.

3.2. Integragao morfolégica geral e Testes confirmatérios de modularidade

3.2.1. Cranio

Os resultados das analises de integracio morfoldgica geral e modularidade (Z.e., valores de
2, avg+t/avg- e coeficiente RV), para o cranio, estdo expostos na tabela 3.13. Ja os valores das
correlacbes entre os valores de 17, avg+t/avg- e coeficiente RV, apresentados a seguir, para o

cranio, se encontram na tabela 3.14

3.2.1.1. Morfometria linear com variacao do tamanho

,qe . ~ . .. . 2
Nas andlises das matrizes de correlacio de caracteres cranianos originais, os valores 1~

médios apresentaram uma média de 0,26, variando entre 0,17 (Metachirus nudicandatus) e 0,35

(Lutreolina  crassicandata). Na compara¢do com as matrizes de conectividade, os moddulos
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hipotéticos testados foram pouco evidenciados. A hipétese da face nao teve correlagao
significante para nenhuma espécie. A razao avg+/avg- para este médulo foi sempre menor que 1,
com média de 0,90. Ja a hipétese do neurocranio apresentou correlacio significante entre as
matrizes tedricas e empiricas para Didelphis albiventris, Lutreolina Crassicandata e Tlacuatzin canescens.
A média das razodes avgt/avg- foi de 1.19 (apenas C. minimus teve valor abaixo de 1). A hipétese
total, para a existéncia de ambos os moédulos, apresentou resultados semelhantes a hipétese do
neurocranio, com poucas espécies apresentando correlacdo significante (Caluromys derbianus,
Didelphis - albiventris, Lutreolina crassicaudata e Philander opossum) e com uma média da razao
avg+/avg- de 1,04. Em adi¢io, os valores r° nio apresentaram correlacio com as razdes
avg+/avg- para quaisquer hipoteses.

Ainda na MLCT, os coeficientes RV apresentaram uma correlagio alta com os r*-médios
(de -0,89; p < 0,05), como esperado, ja que espécies com menores magnitudes de integracao
tendem a apresentar maiores niveis de modularidade, e vice-versa. A exemplo disto, Metachirus
nudicandatns (£*-médio = 0,17), Philander opossum (**-médio = 0,18) e Thylamys pallidior (*-médio =
0,18) apresentaram os modulos mais evidentes (coeficientes RV de 0,42, 0,37 e 0,43,
respectivamente). No outro extremo, Lutreolina crassicandata (©*-médio = 0,35), Marmosops noctivagns
(F-médio = 0,31), Micourens regina (-médio = 0,31), Monodelphis domestica (r-médio = 0,33) e
Tlacuatzin  canescens (r-médio = 0,32) apresentaram os menores nfveis de modularidade

(coeficientes RV de 0,24, 0,14, 0,17, 0,21 e 0,19, respectivamente).

3.2.1.2. Morfometria linear sem variacio do tamanho

Apébs a remogio do tamanho os valores de r*-médios diminuiram consideravelmente, agora com
uma média de 0,05, e passaram a ser menos variados entre as espécies (D.P. = 0,01). Estes
valores apresentaram uma correlacdo de 0,41 com os valores de r*-médios da MLLCT. Por outro
lado, os médulos passaram a ser mais evidenciados. Para todas as hipoteses, muitas correlagdes
entre as matrizes empiricas e tedricas passaram a ser significantes. Com exce¢ao de Chironectes
minimns € Marmosa murina, todas as espécies apresentaram alguma correlacdo significativa para as
hipéteses da face ou neurocranio. Além de nessas duas espécies, a hipotese da face como unico
moédulo também ndo foi evidenciado em Marmosops noctivagus. Ja a hipétese do neurocrianio
também nao foi estatisticamente evidenciada em Metachirus nudicandatus e Monodelphis domestica. A
existéncia  destes dois modulos  simultaneamente  foi  surportada em  todas
as espécies com excecao de C. minimus. Apesar desta mudanca na modularidade aparente apos a

retirada do efeito do tamanho, os valores avg+/avg- para MLST apresentaram uma correlacio



Tabela 3.8 — Similaridades entre matrizes de correlagio das medidas lineares com efeito do tamanho, para a mandibula. As similaridades brutas observadas estio na
diagonal inferior e as ajustadas estdo na diagonal superior. As repetibilidades estio em negtito na diagonal. Todas as comparacoes foram significativas (p < 0,01). (*)
menores valores, antes e depois do ajuste, e (**) maiores valores, antes e depois do ajuste.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
1. Caluromys derbianus 0,925 0,484 0487 0852 0696 0,711 0281* 0,652 0,492 0351 0435 0,604 0375
2. Chironectes minimus 0,445 0,916 0557 0,862 0,594 0540 0,623 0,561 0861 0701 0,802 0668 0,574
3. Didelphis albiventris 0,434 0493 0,855 0540 0,873 0599 0680 0,713 0654 0594 0,697 0,723 0,544
4. Gracilinanus agilis 0,779 0,784 0474 0,902 0,650 0829 0515 0547 0785 0,715 0,770 0,695 0,692
5. Lutreolina crassicandata 0,613 0,520 0,739 0,565 0,839 0,748 0,753 0811 0,695 0,726 0699 0,746 0,598
6. Marmosa murina 0,646 0487 0523 0744 0,647 0,891 0613 0506 0848 0,870 0813 0,756 0,931
7. Marmosops noctivagus 0258 0,567 0,599 0466 0,656 0551 0,906 0,519 0621 0724 0,640 0887 0,614
8. Metachirus nudicandatus 0,590 05505 0,620 0,489 0,699 0450 0,465 0,886 0,502 0471 0564 0,753 0,363
9. Micourens regina 0,453 0,789 0578 0713 0,609 0766 0566 0452 0,916 0929 0,958 0771 0,384
10. Monodelphis domestica 0326 0,648 0,530 0,655 0,641 0,792 0,665 0427 0,858 0,930 0,899 0,723 0,982%*
11. Philander opossum 0,394 0,722 0606 0688 0,602 0722 0574 0499 0863 0816 0,885 0765 0,849
12. Thylamys pallidior 0,546 0,601 0628 0,621 0,642 0671 0,793 0,666 0693 0,655 0,676 0,883 0,733

13. Tlacuatzin canescens 0,347 0,528 0483 0,632 0,526 0,844 0,561 0,328 0,813 0910** 0,768 0,662 0,923




Tabela 3.9 — Similaridades entre matrizes de covatiancia das medidas lineares com efeito do tamanho, para a mandibula. As similaridades brutas observadas estdo
na diagonal inferior e as ajustadas estdo na diagonal superior. As repetibilidades estdo em negrito na diagonal. Todas as comparacdes foram significativas (p < 0,01).
(*) menores valores, antes e depois do ajuste, e (**) maiores valores, antes e depois do ajuste.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
1. Caluromys derbianus 0,994 0913 0900 0933 0897 00951 0854 0947 0944 0848 0,866 00928 0,856
2. Chironectes minimus 0,002 0982 0915 0943 0911 0928 0903 0921 0918 0,855 0,897 0938 0,863
3. Didelphis albiventris 0,886 0,896 0,975 0929 0994* 0939 0930 0946 0931 0,893 0951 0947 0,931
4. Gracilinanus agilis 0,922 0927 0909 0,982 0925 0943 0,849 0955 0939 0,828 00956 0964 0,938
5. Lutreolina crassicandata 0,884 0,893  0971* 0,907 0,978 0942 0,946 0929 0933 0929 0939 0,938 0,926
6. Marmosa murina 0,938 0911 0918 0925 0922 0980 0924 0933 0979 0914 0920 0967 0,927
7. Marmosops noctivagus 0,845 0,889 0911 0,835 0929 0907 0,985 0,861 0889 0965 0,863 0903 0,851
8. Metachirus nudicandatus 0933 0902 0,923 0,935 0908 0912 0,844 0976 0923 0836 0930 0971 0,898
9. Micoureus regina 0,935 0905 0914 0925 0917 0963 0877 0906 0,988 0,894 0913 0925 0,910
10. Monodelphis domestica 0,801 0,803 0,835 0,778 0,870 0,858 0,907 0,782 0,842 0,898 0818* 0,884 0,832
11. Philander opossum 0,854 0,879 0928 0937 0919 0901 0847 0909 0898 0766* 0,978 0939 0,960
12. Thylamys pallidior 0,915 0920 0926 0945 0918 0947 0,887 0950 0910 0,829 0919 0,979 0,937

13. Tlacuatzin canescens 0,844 0,845 0909 0919 0905 097 0835 0877 0894 0,779 0938 0917 0,977




Tabela 3.10 — Similaridades entre matrizes de correlacio das medidas lineares sem efeito do tamanho, para a mandibula. As similaridades brutas observadas estio na
diagonal inferior e as ajustadas estdo na diagonal superior. As repetibilidades estio em negtito na diagonal. Todas as comparacoes foram significativas (p < 0,01). (*)
menores valores, antes e depois do ajuste, e (**) maiores valores, antes e depois do ajuste.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
1. Caluromys derbianus 0,938 0,844 0,850 0911 0800 0,921 0,789 0816 0,897 0844 0879 0,852 0,884
2. Chironectes minimus 0,785 0,923 0771 0755 0,602 0,709 0537* 0,729 0835 0,742 0,667 0,713 0,681
3. Didelphis albiventris 0,763 0,687 0,860 0,729 0,855 0721 0,837 0874 0773 0802 0,771 0800 0,676
4. Gracilinanus agilis 0,854 0,702 0654 0,937 0,668 0928 0,802 0,794 0968 0,910 00955 0926 0989%*
5. Lutreolina crassicandata 0,730 0,546 0,747 0,610 0,889 0,752 0,944 0,791 0,592 0,795 0,789 0,767 0,646
6. Marmosa murina 0,857 0,655 0643 0864 0,682 0924 0,790 0,726 00949 0,900 00959 0830 0,896
7. Marmosops noctivagus 0,737 0498% 0749 0749 0,859 0,733 0931 0814 068 0780 0,848 0853 0,755
8. Metachirus nudicandatus 0,748 0,663 0,766 0,727 0,705 0,660 0,743 0,895 0,821 0,856 0850 0925 0,774
9. Micourens regina 0,842 0,777 0694 0907 0,540 0883 0,644 0,752 0,938 0,878 00937 0889 0,932
10. Monodelphis domestica 0,783 0,685 0,713 0,844 0718 0,829 0,722 0776 0,815 0,919 0965 0,903 0,844
11. Philander opossum 0,817 0615 068 0887 0,714 0885 0785 0,772 0871 0,888 0,921 0984 0,964
12. Thylamys pallidior 0,795 0,660 0,715 0,864 0,698 0769 0,794 0,844 0830 0,834 0911 0,930 0,929

13. Tlacuatzin canescens 0,830 0,634 0,607 0928 0,590 0,834 0,707 0,710 0,875 0,784 0,897 0,868 0,940




Tabela 3.11 — Similaridades entre matrizes de covatidncia das medidas lineares sem efeito do tamanho, para a mandibula. As similaridades brutas observadas estio
na diagonal inferior e as ajustadas estdo na diagonal superior. As repetibilidades estdo em negrito na diagonal. Todas as comparacdes foram significativas (p < 0,01).
(*) menores valores, antes e depois do ajuste, e (**) maiores valores, antes e depois do ajuste.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
1. Caluromys derbianus 0,989 0,931 0907 0934 0921 0929 0916 0915 0921 0905 0918 0,887 0,889
2. Chironectes minimus 0,916 0978 0863 0916 0,873 0872 0834 0,897 0921 0919 0,869 0906 0,854
3. Didelphis albiventris 0,881 0,834 0,955 0786* 00953 0855 0913 0948 0846 0,874 0857 0854 0,809
4. Gracilinanus agilis 0,919 0,897 0760% 0,979 0,820 0903 0,866 0,841 0934 0924 0924 0920 0,929
5. Lutreolina crassicandata 0,899 0,846 0913 0,795 0,961 0,898 0,959 0932 0,846 0,897 0890 0,862 0,830
6. Marmosa murina 0911 0850 0823 0,880 0,868 0,971 0,892 0884 0966 0949 0977 0911 0,941
7. Marmosops noctivagus 0,902 0816 0883 0848 0,930 0870 0,979 0,909 0866 0,889 0,909 0888 0,855
8. Metachirus nudicandatus 0,893 0,870 0,909 0,816 0,897 0,855 0,883 0,963 0,900 0927 0910 0,928 0,840
9. Micourens regina 0,007 0902 0818 0915 0,822 0942 0,849 0,875 0981 0,942 0961 0952 0,948
10. Monodelphis domestica 0,889 0,898 0,844 0903 0,869 0,924 0,869 0899 0,922 0976 0975% 0,943 0,929
11. Philander opossum 0,899 0,846 0825 0900 0,859 0947 0,88 0,879 0937 0949% 0,969 0944 0,960
12. Thylamys pallidior 0,872 0,885 0824 0,899 0,835 0887 0,868 0900 0931 0920 0918 0,975 0,928

13. Tlacuatzin canescens 0,874 0,834 0,781 0909 0,804 0916 0,836 0815 0928 0907 0934 0905 0,977




Tabela 3.12 — Similaridades entre matrizes de covatidncia das coordenadas alinhadas, para a mandibula. As similaridades brutas obsetvadas estdo na diagonal
inferior e as ajustadas estdo na diagonal superior. As repetibilidades estio em negrito na diagonal. Todas as comparagdes foram significativas (p < 0,01). (*) menores
valores, antes e depois do ajuste, e (*¥) maiores valores, antes e depois do ajuste.

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

1. Caluromys derbianus 0,986 0,862 0919 0852 0877 0,843 0915 0864 0,867 0845 0,931 0,848 0,787
2. Chironectes minimus 0,839 0962 0824 0841 0867 0813 0862 0882 0863 0841 0860 0830 0757*
3. Didelphis albiventris 0,890 0,788 0951 0816 0,88 0829 0,895 0,861 0840 0872 0,907 0833 0,805
4. Gracilinanus agilis 0,820 0,808 0,780 0,960 0,822 0892 0,874 0,855 0925 0,893 0937% 0910 0,894
5. Lutreolina crassicandata 0,846 0826 0,840 0,783 0,945 0818 0,878 0,888 0,863 0,856 0901 0,848 0,834
6. Marmosa murina 0,815 0,777 0,787 0851 0,774 0,948 0,883 0,854 0916 0,843 0,886 0934 0,823
7. Marmosops noctivagus 0,891 0,828 0855 0,839 0,837 0843 0,960 0866 0890 0,882 0928 0868 0,863
8. Metachirus nudicandatus 0,837 0844 0820 0,818 0842 0811 0,829 0,953 0,888 0,906 00900 0921 0,811
9. Micoureus regina 0,846 0,832 0805 0,891 0,825 0877 0857 0852 0966 0,886 0919 0892 0,869

10. Monodelphis domestica 0,820 0,805 0,830 0,854 0812 0,802 0,844 0863 0,850 0,953 00911 0913 0,931

11. Philander opossum 0903** 0822 0863 0,896 0,855 0,842 0887 0857 0881 0868 0952 0,925 0,895
12. Thylamys pallidior 0,818 0791 0,790 0,867 0,802 0,884 0827 0874 0852 0867 0878 0,945 0,902

13. Tlacuatzin canescens 0,738  0,702* 0,742 0,828 0,767 0,757 0,799 0,748 0,807 0,859 0,825 0,829 0,893
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alta com os valores avg+/avg- da MLCT (r = 0,75 para a hipétese total; r = 0,70 para o
neurocranio), com exce¢io da hipétese da face. No geral, os r’-médios foram apenas
moderadamente correlacionados aos valores avg+/avg- para todas as hipdteses de modularidade.

Com a remocao do efeito do tamanho os coeficientes RV aumentaram, em média (média
de 0,68, D.P. = 0,076), sendo os maiores valores obtidos para Caluromys derbianus (0,76) e
Gracilinanus agilis (0,76) e os menores para Lutreolina crassicandata (0,53) e Tlacuatzin canescens (0,54).
No entanto, este aumento nao foi proporcional para todas as espécies, ja que, comparando-se os
coeficientes RV da MLCT e da MLST, obteve-se uma correlagao de 0,44 (p < 0,05). Ainda, na
MLST, assim como na MLCT, os coeficientes RV também tiveram uma correlacio de -0,84 com
os r*-médios das matrizes de correlacio. Os coeficientes RV (assim como os valores de r*-médios)
se mostraram apenas fracamente e negativamente correlacionadas com as razoes avg+/avg para

todas as hipoteses.

3.2.1.3. Morfometria Geométrica

Os coeficientes RV obtidos a partir das matrizes de covariancia das coordenadas
alinhadas apresentaram-se semelhantes aos obtidos na MLST (correlagao de 0,89). Os valores
variaram de 0,29 (Tlacuatzin canescens) a 0,71 (Caluromys derbianns e Chironectes minimus), com média
igual a 0,58.

Os coeficientes RV das matrizes de covariancia mostraram resultados semelhantes para os
dados da MLST e da MG. No geral, estas duas metodologias mostraram uma divisio mais
evidente para os dois moédulos hipotéticos analisados. Em oposigao, a MLCT mostrou que a
divisao modular face-neurocranio ¢ pouco evidente entre os didelfideos, apresentando um
coeficiente médio de 0,28. Com a retirada do efeito do tamanho o coeficiente aumentou par 0,68.

Ja morfometria geométrica mostrou um coeficiente de 0,58.

3.2.1.4. Comparagao dos resultados entre morfometria linear e morfometria geométrica

Enquanto a morfometria linear possui dados de magnitude geral de integracio (r°), de
razdo avg+t/avg- para as trés hipoteses de modularidade e de coeficiente RV, a morfometria
geométrica conta apenas com este ultimo. Assim, a comparagdo entre as morfometrias foi
realizada cruzando os dados de coeficientes RV da geométrica com todos os dados da

morfometria lineat.
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Na comparagiao entre os dados da MLCT e MG, os coeficientes RV de ambas se
apresentaram fracamente correlacionados (r = 0,32). O mesmo vale para as comparacdes do
coeficiente RV da MG e cada hipétese de modularidade e > da MLCT.

Os resultados entre morfometria linear e morfometria geométrica se mostraram mais
similares. Os coeficientes RV de ambas apresentaram uma correlagao alta e siginificativa (r =
0,89; p < 0,05). Assim, no que concerne ao coeficiente RV, a MLST ¢ mais semelhante 2 MG do
que a propria MLCT, com a qual teve uma correlacio moderada (0,44; p < 0,05). (r = 0,32; p <
0,05). Apesar disso, os coeficientes RV da MG apresentaram correlagdes de moderadas a fracas
com as razoes avg+/avg- da MLST. No entanto, vale ressaltar que essas razdes também foram
fracamente correlacionadas aos coeficientes RV da préopria MLST. Entre MG e MLCT, os
coeficientes RV se mostraram fracamente correlacionados.

Por fim, um resultado curioso foi encontrado quando se comparou os coeficientes RV da
MG e da MLST com as razoes avg+/avg- desta ultima. Era esperado uma alguma correlagio
positiva entre os valores ja que ambas as maneiras de se quantificar integracio morfolégica
(matrizes de correlagdo e matrizes de covariancia) deveriam carregar informagoes similares a
respeito dos padroes de integracio. No entanto, correlagdes negativas foram encontradas, com
destaque para a correlacio de -0,45 (p < 0,05) entre o coeficiente RV e a razdo avg+/avg-, ambos

da MLST. As outras correlacbes encontram-se na tabela 3.14.

3.2.2.  Mandibula

Os resultados das analises de integracio morfoldgica geral e modularidade (i.e., valores de
t°, avg+/avg- e coeficiente RV), para a mandibula, estio expostos na tabela 3.15. J4 os valores
das correlaces entre os valores de 17, avg+/avg- e coeficiente RV, apresentados a seguir, para a

mandibula, se encontram na tabela 3.16

3.2.2.1. Morfometria linear com variacao do tamanho

. ~ . . . 2

Nas matrizes de correlacio de medidas lineares com efeito do tamanho, os valores t*-
médios apresentaram uma média de 0,22, variando entre 0,14 (Chironectes minimns) e 0,31
(Miconreus regina). Na comparagdo com as matrizes de conectividade, os médulos hipotéticos

testados foram pouco evidenciados. Algumas das razoes avg+/avg-, entre as que se mostraram



Tabela 3.13 — Resultados das avaliacGes das hip6teses de modularidade do cranio para todas as métricas (MLCT, MLST e MG). Sdo mostradas as razdes entre a
média dos caracteres integrados e média dos caracteres nao integrados (avg+/avg-), para cada hipétese de integracio (face, neurocranio e total), na MLCT e MLST.
Também sao mostrados os coeficientes RV para a hipétese da divisdo face-neurocranio nas MLCT, MLST e MG). Valores sublinhados e em negrito se referem as
correlagbes significantes para p < 0,10 e P < 0,05 (*) e P < 0,01 (*¥). As magnitudes de integracdo geral (r>-médio), de cada espécie também siao mostradas.

Com efeito do tamanho (MLCT) Sem efeito do tamanho (MLST) MG
Espécies t° Fac.  Neu. Tot. RV £ Fac.  Neu. Tot. RV RV
Caluromys derbianus 0,21 0,93 1,20 1,07* 0,35 0,04  1,05%* 1,08** 1,09%* 0,76 0,81
Chironectes mininus 0,20 0,98 1,00 0,98 0,29 0,04 1,02 1,02 1,03 0,74 0,75
Didelphis albiventris 0,27 0,89  1,30* 1,10** 0,32 0,05  1,11%* 1,15%% 119%* (69 0,82
Gracilinanus agilis 0,24 0,91 1,13 1,01 0,26 0,04 1,05 1,05 1,07** 0,76 0,82
Lutreolina crassicandata 0,35 091 1,22*  1,07* 0,24 0,08  1,09%* 1,13** 116** 0,53 0,77
Marmosa murina 026 0,83 1,20 0,98 0,20 0,05 1,03 1,02 1,04* 0,72 0,84
Marmosops noctivagus 0,31 0,93 1,08 1,00 0,14 0,06 1,02 1,07 1,06* 0,60 0,80
Metachirus nudicandatus 0,17 0,96 1,14 1,06 0,42 0,06  1,07** 1,03 1,08*%* 0,67 0,78
Micourens regina 0,31 0,89 1,17 1,02 0,17 0,04 1,04  1,07** 1,08** 0,69 0,75
Monodelphis domestica 0,33 0,90 1,15 1,01 0,21 0,05 1,06 1,05%* 1,08%* 0,68 0,76
Philander opossum 0,18 0,88 1,28 1,07 0,37 0,05  1,08** 1,07 1,11%* 0,73 0,81
Thylamys pallidior 0,18 091 1,27 1,09% 0,43 0,05  1,07%* 1,09*%* 1,12%* (,71 0,81
Tlacuatzin canescens 0,32 0,76 1,37 1,01 0,19 0,06 1,08** 1,12%*% 1,15%*% (54 0,66
Média 0,26 0,90 1,19 1,04 0,28 0,05 1,06 1,07 1,10 0,68 0,58

Desvio padrio 006 006 0,10 004 0,10 001 003 004 005 0,08 0,13




Tabela 3.14 — Correlacoes entre valores de 2, avg+/avg- e coeficiente RV obtidos pata as trés métricas (MLCT, MLST e MG), para o cranio. Em azul, estdo as
correlacdes entre o 12 e os valores de avg+/avg-, que testam a relagio entre magnitude de integracdo geral e modularidade, para cada hipétese (incluindo o
coeficiente RV da MG), tanto dentro da MLCT quanto da MLST. As correlagdes entre os coeficientes RV das trés métricas estdo destacados em vermelho. As

correlacdes entre as razdes avg+/avg- para a hipitese total e o coeficiente RV estdo destacadas em verde.

MLCT MLST MG
. Fac. Neu. Tot. RV . Fac. Neu. Tot. RV RV
2 -0.37 0.11 -0.31 -0.84 0.41 -0.56
-0.76 0.11 0.36 -0.29 0.49
Hot
MLCT Asc, 0.56 0.17 0.75 -0.48
Tot. 0.72 0.75 -0.09
RV 0.44 0.32
2 0.46 0.46 0.50 -0.84 -0.71
0.74 0.93 -0.30 -0.36
Hor.
MLST Asc, 0.94 -0.53 -0.66
Tot. -0.45 -0.55
0.89

RV
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altas, ndo devem ser estatisticamente suportadas, devido a auséncia de significancia na correlagiao
entre a matriz empirica e a matriz tedrica (Porto ez al., 2009).

A hipétese da regiao alveolar apresentou alguns valores bastante elevados, com média de
1,09 e chegando a 1,45 (Thylamys pallidior), isto é, com os caracteres alveolares sendo quase 50%
mais integrados do que caracteres nao integrados. No entanto, nenhuma espécie apresentou
correlagio significante entre as matrizes empiricas e tedricas. Ja a hipdtese da regido ascendente
apresentou correlacdo significante entre as matrizes tedricas e empiricas para Caluromys derbianus e
Metachirus nudicandatus, no qual os caracteres desta regiao foram 78% mais integrados do que os
caracteres fora dela. Neste caso, a média das razdes avg+/avg- foi de 1.25 (apenas Tlacuatzin
canescens teve valor abaixo de 0). Por sua vez, a hipotese total, para a existéncia de ambos os
modulos, apresentou resultados semelhantes a hipétese da regido ascendente, como mostrado
pela correlacao entre elas (r = 0,96; p < 0,05), o que indica que a modularizagao da mandibula em
dois compartimentos ¢é influenciada majoritariamente pelas correlagoes dentro da regiao alveolar.
Poucas espécies apresentaram uma correlagao significante (Caluromys derbianus, Gracilinanus agilis e
Metachirns nudicandatus) e com uma média da razdo avg+/avg- de 1,27. Em adi¢do, como
esperado, os valores r* apresentaram correlagdes negativas com as razdes avg+/avg- para as
hipéteses da regiao ascendente e total, mas nao para a regiao alveolar (ver tabela x).

Os coeficientes RV e r*-médios, na MLCT, apresentaram uma correlacao alta (r = 0,93;
p< 0,05), resultado similar a0 achado para o crinio. A exemplo disto, Chironectes minimmns (r*-médio
= 0,14), Gracilinanus agilis (*-médio = 0,18), Metachirus nudicandatus (*-médio = 0,16) e Thylamys
pallidior (r*-médio = 0,18) apresentaram os médulos mais evidentes (coeficientes RV de 0,82, 0,74,
0,76 e 0,72, respectivamente). No outro extremo, Lutreolina crassicandata (rz—médio = 0,29),
Marmosops noctivagus (r*-médio = 0,26), Micourens regina (r*-médio = 0,31) e Monodelphis domestica (r'-
médio = 0,29) apresentaram os menores niveis de modularidade (coeficientes RV de 0,44, 0,46,

0,52 e 0,41, respectivamente).

3.2.2.2. Morfometria linear sem variacao do tamanho

Similar a0 encontrado para o crinio, a remogdo do tamanho diminuiu os valores de 1’
médios consideravelmente, que agora tiveram uma média de 0,11, e passaram a ser menos
variados entre as espécies (D.P. = 0,03). Estes valores apresentaram uma correlacao de 0,08 (p >
0,05) com os valores de t*-médios da MLCT, mostrando que a mudanga nas magnitudes de

integracao geral nao foi proporcional entre as espécies
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Diferente do esperado, os médulos passaram a ser menos evidenciados, com excec¢ao da
regido alveolar. Nesta regido, a média dos valores de avg+/avg- aumentou para 1,32 e seis
espécies passaram a apresentar significancia: Gracilinanus agilis, Marmosa murina, Philander opossum
(nestas espécies foram significante apenas quando o = 0,10), Micoureus regina, Monodelphis domestica,
Thylamys pallidior e Tlacuatzin canescens. Ainda, quando as razdes avg+/avg- desta hipétese foram
comparadas aos valores de avg+/avg-, uma correlagao de 0,91 foi obtida (p < 0,05), mostrando
que, retirado o efeito do tamanho, as magnitudes de integracio geral foram fortemente
influenciadas pelas correlagoes dentro deste médulo, embora ele seja composto de apenas trés
medidas lineares.

A regiao ascendente deixou de ser um moédulo evidenciado para todas as espécies. Neste
modulo hipotético, a média dos valores de avg+/avg- caiu para 0,90 e passaram a ndo vatiar
muito (D.P.: 0,09). Esta mudanca na evidéncia da regido ascendente como moédulo parece estar
relacionada com a mudanca da hipétese total, que também deixou de ser verossimil. A média das
razbes avg+/avg- caitam para 1,01. Este resultado confirma os resultados da MLCT, os quais
sugerem que alta integracao geral dentro da regiao ascendente parece ter um grande papel na
confirmac¢io da hipétese total. Ainda, os valores avg+/avg- apresentaram uma correlaciao de -
0,62 com os t*-médios.

Apesar da mudanga na intensidade com que os moédulos foram evidenciados, apos a
retirada do efeito do tamanho, os valotes avg+/avg-, para a MLST, apresentaram uma correlacio
significante e moderada com os valores avg+/avg- da MLCT (r = 0,40; p < 0,05; para a hipStese
da regiao alveolar; r = 0,75; p < 0,05; para a hipotese da regiao ascendente), com exce¢ao da
hipétese total.

Apbs a remogao do efeito do tamanho, os coeficientes RV aumentaram em média (média
de 0,71; D.P. = 0,107), com os maiores valores obtidos para Chironectes minimus (0,82) e Didelphis
albiventris (0,82) e o menor para Tlacuatzin canescens (0,50). No entanto, assim como encontrado
para o cranio, este aumento nao foi proporcional para todas as espécies, ja que a comparagao
entre esses coeficientes da MLCT e da MLST, mostrou uma correlagao de 0,35 (p < 0,05). Ainda,
na MLST, os coeficientes RV mostraram uma correlacio de -0,76 com os r*-médios das matrizes
de correlagio e se mostraram negativamente correlacionados com as razdes avg+/avg para as

hipéteses da regiao alveolar e total (ver tabela 3.16).
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3.2.2.3. Morfometria Geométrica

Os coeficientes RV obtidos a partir das matrizes de covariancia das coordenadas
alinhadas apresentaram-se pouco semelhante aos obtidos na MLST (correlagao de 0,41; p < 0,05)
e menos ainda com os obtidos na MLCT (correlagao de 0,27; p < 0,05). Os valores variaram de

0,06 (Tlacuatzin canescens) a 0,84 (Marmosa murina), com média igual a 0,78 e desvio padrao de 0,05.

3.2.2.4. Comparagao dos resultados entre morfometria linear e morfometria geométrica

Na comparacao entre os dados da MLCT e MG, como visto, os coeficientes RV de
ambas se apresentaram fracamente correlacionados (r = 0,23 p < 0,05). Quando comparado com
cada hipétese de modularidade e r*~médio da ML.CT, foram encontradas correlagdes moderadas
com os valores de avg+/avg- para as hipéteses da regiao ascendente e total e negativa para a
regido alveolar.

Com a remoc¢ido da variacio do tamanho, os resultados entre morfometria linear e
morfometria geométrica se mostraram um pouco mais similares. Os coeficientes RV de ambas
apresentaram uma correlagio moderada e significante (r = 0,41; p < 0,05). Assim, como
encontrado para o cranio, no que concerne ao coeficiente RV, a MLST ¢ mais semelhante 2 MG
do que a propria MLCT, com a qual teve uma correlagiao baixa (0,35; p < 0,05). Apesar disso,
comparando este coeficiente RV aos parametros da MLST, resultados semelhantes a comparagao
com os parametros da MLCT foram obtidos: correlagio negativa com a regiao alveolar (r = -
0,34; p < 0,05) e correlagdio moderada com a regido da ascendente (r = 0,45; p < 0,05); embora

nenhuma correlagao significante tenha sido encontrada com a hipétese total.



Tabela 3.15 — Resultados das avaliacGes das hip6teses de modularidade da mandibula para todas as métricas (MLCT, MLST e MG). Sdo mostradas as razGes entre a
média dos caracteres integrados e média dos caracteres nio integrados (avg+/avg-), para cada hipétese de integracio (MLCT e MLST), e os coeficientes RV para a
hipétese da divisdo horizontal-ascendente (MLCT, MLST e MG). Valores sublinhados e em negrito se referem as correlagSes significantes para p < 0,10 e P < 0,05
(*) e P < 0,01 (**). As magnitudes de integracao geral (r>-médio), de cada espécie também sao mostradas.

Com efeito do tamanho (MLCT) Sem efeito do tamanho (MLST) MG
Espécies r2 Hor.  Asc. Tot. RV £ Hor.  Asc. Tot. RV RV
Caluromys derbianus 0,20 0,76  1,59* 149* 0,71 0,07 1,08 0,98 1,00 0,80 0,81
Chironectes mininus 0,14 1,43 1,18 1,31 0,82 0,09 1,10 0,93 0,95 0,82 0,75
Didelphis albiventris 0,22 0,71 1,41 1,31 0,58 0,07 1,11 0,95 0,98 0,82 0,82
Gracilinanus agilis 0,18 0,83 1,56 1,49 0,74 0,14 1,62* 097 1,01 0,74 0,82
Lutreolina crassicandata 0,29 0,84 1,24 1,18 0,44 0,08 1,00 0,94 0,94 0,79 0,77
Marmosa murina 0,23 1,02 1,25 1,25 0,62 0,11 1,28 0,97 1,04 0,58 0,84
Marmosops noctivagus 0,26 1,36 0,90 0,99 0,46 0,10 1,17 0,94 0,98 0,71 0,80
Metachirus nudicandatus 0,16 0,87 1,78 1,73 0,76 0,08 1,12 1,00 1,03 0,79 0,78
Miconreus regina 0,31 1,25 1,09 1,16 0,52 0,13 1,51% 094 1,05 0,57 0,75
Monodelphis domestica 0,29 1,24 1,01 1,08 0,41 0,10  1,41* 0,96 1,05 0,73 0,76
Philander opossum 0,17 1,22 1,24 1,31 0,67 0,12 145 093 1,02 0,63 0,81
Thylamys pallidior 0,18 1,45 1,12 1,25 0,72 0,13  1,56* 0,89 1,00 0,80 0,81

Tlacuatzin canescens 0,23 1,24 0,92 0,98 0,52 0,19 1,78* 0,89 1,03 0,50 0,66




Tabela 3.16 — Correlacoes entre valores de 12, avg+/avg- e coeficiente RV obtidos para as trés métricas (MLCT, MLST e MG), para a mandibula. Em azul, estio as
correlagdes entre o t2 e os valores de avg+/avg-, que testam a relacio entre magnitude de intgragio geral e modularidade, para cada hipétese (incluindo o coeficiente
RV da MG), tanto dentro da MLCT quanto da MLST. As correlagGes entre os coeficientes RV das trés métricas estdo destacados em vermelho. Estas correlagbes
testam a semelhanca entre as trés métricas baseadas nas matrizes de covaridncia. As correlacdes entre as razdes avg+/avg- para a hipdtese total e o coeficiente RV
estdo destacadas em verde. Estas correlacoes testam a semelhanca entre o método de correlagio entre matrizes empiricas e tedricas (para a principal hipotese de

modularidade, Ze., a Total) e 0 método do coeficiente RV. As demais correlagdes sao menos intuitivas e suas importancias sao apresentadas ao longo do texto.

MLCT MLST GM

t Hor. Asc. Tot. RV t” Hor. Asc. Tot. RV RV

2 -0,01 -0,50 -0,64 -0,93 0,08 -0,22

Hor. -0,76 -0,56 -0,06 0,40 -0,34

MLCT Asc. 0,96 0,62 -0,02 0,43
Tot. 0,76 -0,02 0,41

RV 0,35 0,27

2 0,91 -0,62 0,43 -0,76 -0,49

Hor. -0,53 0,60 -0,64 -0,34

MILST Asc. 0,14 0,31 0,45
Tot. -0,63 -0,12

RV 0,41
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4. DISCUSSAO

O presente estudo explorou os padroes de integracao morfologica em caracteres do
cranio ¢ mandibula e testou o agrupamento modular entre eles, em espécies de marsupiais
didelfideos. Para tal, duas diferentes correntes metodoldgicas foram aplicadas: morfometria
geométrica e morfometria linear (ou tradicional). No decorrer das analises e escrutinio dos
resultados, certas semelhangas e diferencas foram observadas entre as metodologias. No entanto,
todas foram unanimes em apontar um alto nivel de compartilhamento dos padroes de integragao
morfoldgica entre os marsupiais didelfideos. Seja através das correlagcdes ou covariancias entre 0s
caracteres, sejam os caracteres medidas lineares ou coordenadas geométricas, a grande maioria
dos valores de similaridades entre matrizes obtidos podem ser considerados altos, sendo que a
morfometria linear sem o efeito do tamanho e a morfometria geométrica apresentaram valores
mais similares. Por outro lado, os trés tipos de informac¢ao morfolégica (morfometria linear com
e sem efeito do tamanho e morfometria geométrica) apresentaram algumas discordancias com
relagdo aos padroes modulares avaliados. No entanto, mais uma vez, morfometria linear sem
tamanho e morfometria geométrica concordaram entre si, mostrando os moédulos hipotéticos
mais evidentes, para o cranio, além de valores altamente correlacionados. Para a mandibula nao
houve diferencas na evidéncia dos modulos.

Frente as concordancias e discordancias entre as metodologias utilizadas, é necessario ter
cautela ao se avaliar os resultados obtidos, que devem, entdo, ser discutidos sob as perspectivas
das ferramentas utilizadas ou sob certas propriedades biologicas dos organismos, que podem se
apresentar de diferentes formas em diferentes analises. Desta maneira, foi observado, aqui, que a
variagdo de tamanho influencia as correlagbes e covariancias globais na estrutura em questao
através da variacdo na forma relacionada a prépria variagao de tamanho (ze, alometria).
Alometria é um exemplo de propriedade biologica dos organismos que influencia os padroes de
integracao morfologica e modularidade (Klingenberg, 2009; Shirai & Marroig, 2010).

A discussao dos resultados encontrado aqui é iniciada com as semelhangas e diferengas
entre as metodologias na comparacao dos padroes de integracio morfoldgica através dos grupos,
segue com uma avaliagdo dos padrdes de modularidade encontrados e, por fim, ¢ feita uma
sintese dos resultados destas duas propriedades investigadas e o que  eles dizem sobre os

marsupiais didelfideos.
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4.1. Comparagio dos padrées de integragao morfolégica

As comparagbes de matrizes mostraram, antes de tudo, que os padroes de integracao
morfolégica mudaram pouco durante a evolucio dos didelfideos, assim como mudaram pouco na
evolucao dos mamiferos térios como um todo (Porto ef al., 2009). Tal resultado foi mostrado
tanto para cranio quanto para mandibula da morfometria linear e da morfometria geométrica.
Esta caracteristica da evolug¢do morfologica dos didelfideos, bem como dos outros mamiferos,
tem sido mostrada em outros estudos (Porto ez a/., 2009; Shirai & Marroig, 2010), alguns dos
quais, que estdo avancados na area da genética quantitativa, mostram que isto se deve a
constancia nas matrizes genéticas (Porto ef al, 2009). Assim, que os padroes de integracio sao
altamente compartilhados entre os didelfideos, ja era um resultado bastante esperado e, portanto,
nao sera discutido aqui.

A alta similaridade geral nos padres de integracio morfologica, para o cranio, foi
mostrada mesmo quando a variagio de tamanho foi removida. A diminui¢ao ou o aumento do
valor de similaridade, entre as matrizes de um par de espécies, é um primeiro indicativo de que a
variacio do tamanho e alometria tém um papel importante na fragao da estrutura de integragao
morfolégica que é compartilhada entre as espécies. Este resultado foi observado para o crinio
também em estudos anteriores (Silva, 2010; Shirai & Marroig 2010). No entanto, os valores de
similaridades continuaram altos, sugerindo que o efeito da alometria, existindo, é pouco. Por
outro lado, os resultados encontrados para mandibula se opdem a esta logica. Curiosamente, as
similaridades entre as matrizes de correlagdo aumentaram, no geral, sendo que, em alguns casos, o
aumento foi maior que 100%. Para as matrizes de covariancia, um resultado diferente foi obtido.
Neste caso, muitas similaridades ndo mudaram ou diminuiram e apenas parte das similaridades
aumentaram, principalmente as que envolvem Monodelphis domestica. No entanto, esta espécie teve
uma baixa repetibilidade da matriz de covariancia, comparado a outras espécies, o que pode
interferir na correlagdo maxima com outras matrizes (Cheverud & Marroig, 2007) mesmo com o
ajuste para a repetibilidade. Assim, nao necessariamente deve existir uma causa biologica para tal
resultado. No entanto, uma fonte biologica pode ser encontrada com relagdo a Philander opossum,
que teve alta repetibilidade e apresentou, também, aumentos na similaridade com algumas
espécies apos a retirada do efeito do tamanho. Este resultado sugere que o seu padrao de variagao
alométrica difere das demais espécies, com exce¢ao de Didelphis albiventris ¢ Lutreolina crassicandata,
com as quais teve uma diminui¢ido consideravel nas similaridades e sao justamente as espécies

mais aparentadas a P. gpossum.
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O achado mais surpreendente nas comparagdes dos padroes foi, talvez, a alta semelhanca
dos resultados da morfometria linear e da morfometria geométrica. Para o cranio, as altas
correlagoes entre a matriz de similaridades da morfometria geométrica e as matrizes da
morfometria linear sugerem que ambas as métricas capturam de forma semelhante os padroes de
integracao morfolégica na estrutura e ambas sao apropriadas para o estudo de integragdo
morfolégica. No entanto, as comparagoes entre matrizes de similaridades retornaram resultados
diferentes para a mandibula. Nenhuma semelhanga foi encontrada entre morfometria linear e
morfometria geométrica, com exce¢ao da correlagio moderada e significante entre os padroes de
covariancia da morfometria linear, sem efeito do tamanho, e sua equivalente na morfometria
geométrica. Assim, em comparagdo com o cranio, a quantidade limitada de caracteres da
mandibula que pode ser obtida para os didelfideos, aqui, parece se refletit em uma menor
caracterizacao dos padroes de integragao morfologica na estrutura. Esta conjectura se tornara
mais verossimil quando os resultados achados aqui, a respeito da modularidade na mandibula,
forem comparados novamente aos do cranio, mais adiante. Goswami & Polly (2010) também
encontraram semelhanca entre morfometria linear e morfometria geométrica. No entanto, a
comparacao destes autores foi feita entre estagios etirios de uma unica espécie, 0 macaco-
japoneés, enquanto o presente estudo compar ou populagdes de individuos adultos.

Ainda tratando da comparagao entre as metodologias, um outro achado merece atengao.
A semelhanga entre as morfometrias linear e geométrica foi ainda maior quando se retirou o
efeito da variagao do tamanho das medidas lineares. Para o cranio, na comparagao entre as
matrizes de similaridades dos padrOes covariancia da morfometria linear sem tamanho e da
morfometria geométrica, a correlacio de 0,86, foi a maior encontrada. Similarmente, para a
mandibula, as unicas correlagdes significantes foram encontradas entre a matriz de similaridade
da morfometria geométrica e as duas matrizes da morfometria linear sem efeito do tamanho.
Estes resultados mostram claramente que a retirada do efeito do tamanho dos dados lineares
aproxima ainda mais as morfometrias linear e geométrica. Mais do que isso, as medidas lineares
sem efeito do tamanho parecem carregar uma informacao que é mais similar com as coordenadas
geométricas do que com as proprias medidas lineares com efeito do tamanho, no que diz respeito
aos padrdes de integragao morfolégica. No entanto, este resultado foi mais evidente no cranio do
que na mandibula, o que pode ser devido a diferenca no numero de caracteres utilizado entre as
duas estruturas, suposicao que deve ser reavaliada em futuros estudos. Esta similaridade entre
morfometria linear e morfometria geométrica também sera vista, a seguir, nas andlises dos

padrdes de modularidade.
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4.2.  Teste de hipéteses de modularidade

A avaliagio das hipéteses de modularidade fortemente suportou os resultados ja
encontrados, aqui, para a comparagdo dos padroes de integracio, no que diz respeito a
semelhanca entre morfometria linear sem efeito do tamanho e morfometria geométrica. Ambas
as estruturas mostraram esta semelhanca, embora a analise do cranio tenha sido mais conclusiva.

Jojic e colaboradores (2012) observaram que a correcio para os efeitos alométricos
apenas diminuiu levemente a covariacio entre os dois médulos hipotéticos da mandibula de uma
espécie de camundongo, como mostrado pelo coeficiente RV. Assim, estes autores concluiram
que a alometria ndo tem potencial para influenciar o padrao modular nesta estrutura, apesar de
terem analisado apenas uma populagao. No presente estudo, a inclusao de varias espécies
permitiu observar, no entanto, que o efeito da alometria na covariagiao entre os médulos é uma
caracteristica plastica, a0 menos nos marsupiais didelfideos. Para a mandibula dos didelfideos, na
morfometria linear, a mudanga nos coeficientes RV, apos a remogao do efeito tamanho, nio foi
semelhante entre as espécies. Algumas espécies como Lutreolina crassicandata e Monodelphis domestica
apresentaram uma grande diminuicao na covarancia entre modulos relativos a covariancia dentro
dos modulos, outras espécies nem chegaram a ter o coeficiente RV alterado, como foi o caso de
Chironectes minimus e Gracilinanus agilis. Em alguns casos, o coeficiente RV até diminuiu, como
encontrado para Marmosa murina e Philander opossum. Nestas duas espécies, a variacio do tamanho
deve influenciar a covariancia dentro dos médulos um pouco mais do que entre moédulos.

A analise do cranio mostrou que a covariancia entre os médulos hipotéticos da face e do
neurocranio diminuiram bastante com a retirada do efeito do tamanho, embora algumas espécies
tenham tido uma diminui¢ao consideravelmente maior do que outras. Estes resultados suportam
a hipétese de que a enorme plasticidade na variagao do tamanho que ha no grupo ¢ acompanhada
de uma plasticidade do efeito alométrico na integracio de caracteres cranianos (como Visto
também por Shirai e Marroig, 2010) e, como visto anteriormente no presente estudo, também
nos caracteres mandibulares. O padrio modular com base nas matrizes de correlacio também
mostrou mudangas para o cranio: os moédulos hipotéticos se mostraram mais evidentes, como
encontrado em estudos anteriores (Shirai & Marroig, 2010; Silva, 2010) e aqui com o coeficiente
RV. No entanto, para a mandibula, a hipotese total, que era evidenciada nas espécies com uma
baixa magnitude de integracdo geral, nio mais foi suportada para nenhuma espécie, com a
retirada do efeito do tamanho, enquanto os coeficientes RV aumentaram, em geral. Os resultados
das matrizes de correlacdo, mas nio das de covaridncia, contrariam a tendéncia de uma maior

evidéncia da modularidade com a retirada da variagao do tamanho e componente alométrico, o
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que pode levar a crer que padroes de correlagdo e de covariancia sofrem os efeitos da alometria
de maneira diferente. Assim, um artefato matematico pode influenciar negativamente as
metodologias utilizadas e, entdo, estudos futuros precisam ser feitos em torno desta suposi¢ao.

Um aspecto da variagdo de tamanho que pode influenciar os padrées de integracdo e
modularidade ¢ que alguns caracteres ou regides da estrutura podem estar mais associados com o
tamanho geral do que outros (Marroig ez al., 2004), o que na pratica equivale ao efeito alométrico.
Uma vez que o coeficiente RV admite apenas a existéncia simultanea de mais de um moédulo, ele
nao ¢ apropriado para avaliar se a variagdo do tamanho influencia diferentemente a integragao
dentro de cada moédulo separadamente (Klingenberg, 2009). No entanto as comparagdes com a
matrizes de conectividade permitiram esta avaliagao. Para o cranio, a analise das medidas lineares
com efeito do tamanho nao identificou a regiao da face como médulo em nenhuma espécie, com
as correlagdes entre caracteres hipoteticamente integrados sendo menores, em média, que
caracteres nao integrados. Por outro lado, o neurocranio foi suportado como um moédulo em
algumas espécies. Com a retirada do efeito do tamanho, ambas as hipdteses, face e neurocranio se
tornam mais evidentes, embora nesta dltima as correlagdes entre caracteres integrados tenham
diminuido mais que as correlagbes entre caracteres nao integrados. Em outras palavras, o
presente estudo mostrou que o tamanho influencia mais os caracteres pertencentes ao
neurocranio do que os pertencentes a face. No entanto, outros estudos acharam, para os
didelfideos, que a face aparece como um modulo mais evidente e ndo o neurocrianio, com o
efeito da variagdo do tamanho (Porto ez a/, 2009; Silva, 2010; Shirai & Marroig, 2010). Com a
retirada do efeito do tamanho, os presentes resultados corroboram os achados de tais estudos,
sugerindo que as correlagoes sao mais fortes dentro da face e do neurocrianio do que entre estas
partes. Assim, o que parece diferenciar estes resultados distintos ¢é a influéncia que a variagao do
tamanho e o componente alométrico exercem nas diferentes partes da estrutura. Uma alternativa
para essa divergéncia na evidéncia dos médulos se revela quando a hipdtese total é levada em
consideragao. O fato de ela ter sido suportada para algumas espécies, para os caracteres lineares
com efeito do tamanho, sugere que a regido da face poderia ser evidenciada como médulo, mas é
ofuscada pelas altas correlagoes dentro do neurocranio (na hipétese da face como unico médulo
os caracteres do neurocranio sao considerados como nao integrados). Esta hipétese (total), na
morfometria linear com efeito do tamanho, se torna fidedigna quando comparada a hipotese
testada pelo coeficiente RV.

Um achado intrigante foi a discrepancia entre matrizes de covariancia e as matrizes de
correlagao, na morfometria linear, apos a retirada do efeito do tamanho. Quando os coeficientes

RV foram comparados com as razdes avg+/avg- para as trés hipdteses, nio s6 nao se mostraram
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similares (o que era esperado), como também foram encontradas correlagoes negativas entre estes
parametros, para ambos cranio e mandibula. Por exemplo, para o cranio, Lutreolina crassicandata e
Tlacuatzin canescens, que tiverem dois dos maiores valores de avg+/avg- para a hipdtese total,
tiveram os menores valores do coeficiente RV. Para a mandibula, T. canescens é novamente um
exemplo. Esta espécie apresentou um coeficiente RV baixo, enquanto teve a média das
correlagdoes entre caracteres hipoteticamente integrados, na face, muito maior do que os
caracteres foram desse moédulo. Estes resultados sio novidades no campo de estudo da
modularidade em estruturas esqueléticas de mamifero, uma vez que os estudos que
simultaneamente avaliaram matrizes de covariancia e de correlacio em medidas lineares (Oliveira
et al., 2009; Porto et al., 2009; Goswami & Polly, 2010; Shirai & Marroig, ez al., 2010; Jojic et al.,
2012) nao incluiram nenhum método para avaliar hipoteses de modularidade a partir de matrizes
de covariancia. Ainda, as analises com base nas coordenadas alinhadas fornecem um resultado
ainda mais intrigante: no que concerne aos padroes de modularidade, os resultados divergem
entre matrizes de correlagdo e matrizes de covariancia e nao entre as morfometrias. Apesar disso,
esta tendéncia é valida apenas quando a variagao do tamanho e o respectivo efeito alométrico sao
retirados dos dados lineares, ja que na morfometria linear com efeito do tamanho, para cranio, os
coeficientes RV e razbes avg+/avg- (para a hipétese total) mostraram valores fortemente
correlacionados. Para a mandibula, uma correlagio moderada, equivalente a esta, foi encontrada.
Vale ressaltar, no entanto, que os valores obtidos para a razido avg+/avg- sio todos muitos
proximos, principalmente para a hipdtese total, e a pequena variancia entre eles podem ser
devidas ao acaso. Assim, visto que no presente estudo foi avaliado a divisio da mandibula em
apenas dois blocos, sem quaisquer hipdteses alternativas, é possivel que as matrizes de
covariancia e de correlagio, quando o efeito alométrico for removido, mostrem resultados
semelhantes quando as divisbes modulares mais exatas forem identificadas (Mitteroecker &
Bookstein, 2007 Klingenberg, 2008). Por outro lado, sio necessirios estudos conceituais mais
profundos a cerca das propriedades matematicas e estatisticas das duas principais métricas de se
quantificar as morfologias (morfometria linear e morfometria geométrica), das duas formas mais
usadas de se medir integracdo (correlagdo e covariancia) e o efeito que a variacio do tamanho

pode ter nelas.
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4.3. Integracao morfologica e modularidade em marsupiais didelfideos

Com toda a gama de metodologias que tém sido desenvolvidas para o estudo de
integracdo morfoldgica e de modularidade, sobretudo em mamiferos (Atchley ez al, 1982;
Cheverud ef al., 1991, 1997; Klingenberg e Leamy, 2001; Klingenberg ez al., 2001b; 2003; 2004b;
Marroig & Cheverud, 2001; Leamy ez a/., 2002; Cheverud, 2004; Klingenberg , 2009; ; Porto ez al.,
2009; Zelditch e# al., 2009; Shirai & Marroig, 2010), recentemente tem surgido uma crescente
preocupagao com as diferentes naturezas dessas metodologias. Assim, alguns estudos recentes
tem sido feitos comparando diferentes formas de explorar, confirmar e comparar padroes de
integracao e modularidade, buscando apontar semelhancas e diferencas entre eles. Goswami e
Polly (2012) utilizaram duas métricas incomuns da morfometria linear e geométrica, para aplicar
varios testes estatisticos, incluindo analises confirmatérias (coeficiente RV e razées avg+/avg-),
exploratorias (analises de agrupamento) e comparativas (correlagdo de matrizes e vetores
aleatérios) de padroes de integracao no cranio de uma espécie de macaco. Grande parte destas
analises também foram realizadas aqui. Em outro estudo, Jojic e colaboradores (2012) utilizaram
medidas lineares e coordenadas geométricas de mandibula de uma espécie de roedor, se baseando
nas principais linhas de pesquisa da morfometria linear (eg.,, Mezey, 2000) e da morfometria
geométrica (eg, Klingenberg e al, 2001). Apesar da importancia destes estudos, nenhuma
conclusao mais profunda foi extraida deles. Em primeiro lugar, esta o fato de que estes autores
utilizaram apenas uma espécie, cada qual em seu estudo (Goswami e Polly realizaram as
comparagoes entre grupos de diferentes faixas etarias). Em segundo, os autores apenas
apontaram semelhancas e diferengas, com falta de explicac¢ao para os achados. Como no geral os
resultados foram similares entre as diferentes analises, estes autores puderam tragar conclusoes
diretas a cerca dos padroes de integracao e modularidade. O presente estudo preenche a lacuna
da auséncia de comparagao entre grupos, investigando a integracao morfologica e modularidade
um grupo com uma enorme abrangéncia taxonémica como os marsupiais didelfideos.

A diminui¢ao da similaridade entre as espécies nao foi uniforme, o que sugere que o
padrio variagdo alométrica nao é absolutamente compartilhada entre os marsupiais didelfideos.
No entanto, as matrizes residuais (ze., sem a variacao do tamanho) também apresentaram um alto
grau de similaridade, sugerindo que os padrdes de integracio morfolégica permaneceram
conservados durante a histéria evolutiva do grupo, mesmo sem depender da alta variagdo no
tamanho e do seu efeito sobre a covariancia entre os caracteres. A alta variacio no tamanho do
cranio ¢ uma caracteristica marcante no grupo (Marroig et a/, 2009; Shirai & Marroig, 2010) e ela

conduz os caracteres a variarem principalmente em um unico eixo de vatiacdo, o que se reflete
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em uma alta magnitude de integragdo geral. Em teoria, esta alta integracdo limita a direcio de
resposta dos caracteres a pressoes seletivas, independentemente da diregdo que ela atua, exceto
quando alinhada com linha de menor resisténcia evolutiva (Schulter, 1996). Estas suposicoes ja
foram analisadas empiricamente e se mostraram verossimeis para os didelfideos e outros grupos
de mamiferos.

A presenca da variagao da forma que é devida ao tamanho nas coordenadas, mesmo apds
o alinhamento de Procrustes, é observada na comparagiao dos padroes e nos testes de hipoteses
de modularidade, para o cranio. A matriz de similaridades da morfometria geométrica apresentou
uma correlacdo maior com a matriz de similaridades dos padroes de covariancia dos caracteres
lineares sem efeito do tamanho do que a correlagio desta ultima com sua contraparte na
morfometria linear com o efeito do tamanho, mostrando que ha trés componenentes da
integracdo morfologica que é compartilhado pelas espécies aqui analisadas. O primeiro
componente sao as correlagdes entre os caracteres que nao sio causadas pela variagio do
tamanho. O segundo componente sio as correlagdes causadas pela variagao absoluta no
tamanho. O terceiro componente sio as correlagdes causadas por uma variagao diferencial dos
caracteres (Ze., variagdo na forma) que depende do tamanho absoluto da estrutura, ou seja, o
componente alométrico. A morfometria linear com efeito do tamanho captura os trés
componentes. Sem o efeito do tamanho, a morfometria linear captura apenas o primeiro
componente. A morfometria geométrica, por sua vez, captura O primeiro e o terceiro
componente.

Sem a variacio do tamanho, os didelfideos passam a apresentar um padrao modular tao
intensamente como as espécies com baixa magnitude de integragdo geral, como os primatas
(Porto et al., 2009; Oliveira ef al., 2009). O presente estudo corrobora estudos anteriores que,
desconsiderando a variagdo do tamanho e efeito alométrico, mostraram que os padroes de
integracao e modularidade do cranio permaneceram bastante semelhantes na evolugio dos
didelfideos (Silva 2010; Shirai & Marroig, 2010) e até mesmo na evolu¢io dos mamiferos em
geral, uma que vez os médulos analisados sao tio evidenciados quanto em primatas do Novo
Mundo (Shirai & Marroig, 2010). A adicdo da morfometria geométrica, no presente estudo, deu
suporte a estes achados, ja que foi encontrado uma alta correlagio entre os coeficientes RV da
morfometria geométrica e os da morfometria linear sem efeito do tamanho.

Para a mandibula, as analises das matrizes de correlagao, ao contrario, mostraram que 0s
modulos se tornam menos evidentes, pelo menos para algumas espécies, com a retirada do efeito
do tamanho. As matrizes de covariancia também mostraram que, para algumas espécies, 0s

moédulos foram menos evidentes ou mesmo nao mudaram. Embora o padrio modular entre as
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espécies nao tenha sido similar entre estas duas formas de se medir integracio morfologica, elas
sugerem que o efeito alométrico nao tem grande influéncia nos padrdes de integracio da
mandibula, o que pode significar que essa estrutura, de uma forma geral para todos os
didelfideos, seja menos restrita evolutivamente, respondendo a pressio seletiva mais
independentemente da linha de menor pressio seletiva. Assim, futuros estudos sio necessarios
para avaliar o potencial evolutivo desta estrutura.

Tlacnatzin canescens apresentou um aspecto modular bastante peculiar no presente estudo.
Com base nas matrizes de covariancia, esta espécie apresentou um baixo nivel de modulariza¢io
tanto no cranio quanto na mandibula. Na morfometria linear, antes da remog¢ao do tamanho, T.
canescens apresentou um dos menores coeficientes RV, para o cranio, o que é esperado pelo nivel
de integracao morfolégica geral que esta espécie apresentou para esta estrutura. Para a mandibula,
T canescens apresentou uma magnitude de integracio morfoldgica geral mediana, em comparagao
com outras espécies, e um coeficiente RV igualmente mediano. Com a remogao do efeito do
tamanho, a covariancia entre os dois médulos hipotéticos foi relativamente maior nesta espécie
do que nas outras, tanto para crinio quanto para mandibula. Tanto a morfometria linear quanto a
morfometria geométrica concordaram neste aspecto, apresentando coeficientes RV baixos. No
entanto, este achado vai de contra os proprios resultados do presente estudo e de outro (Silva,
2010; para o cranio), quando as matrizes de correlagao foram consideradas. Aqui e no estudo
realizado por Silva (2010), T. canescens mostrou a divisao face-neurocranio tao evidentemente
quanto as outras espécies, ou até mais, quando foi considerado as matrizes de correlagdao. Para a
mandibula, as correlagdes dentro do médulo hipotético do ramo horizontal, de T. canescens, foram
as maiores no presente estudo, o que poderia ser acompanhado RV elevado, mas nao foi o caso.

Uma hipétese, para a mandibula de Tlacuatzin canescens, setia a de que, nesta espécie, o
padrao de modularidade investigado nao corresponde a divisio modular real desta estrutura.
Embora, na morfometria linear sem efeito do tamanho, o ramo horizontal tenha se mostrado
fortemente integrado internamente, deve haver alguma relagao entre elementos desta regido com
elementos do ramo ascendente. Este possivel padrao modular niao revelado da mandibula de
Tlacuatzin canescens se torna mais plausivel quando seu coeficiente RV é comparado aos das duas
espécies as quais mais se relaciona filogeneticamente (Voss & Jansa, 2009) e que tiveram os
outros dois coeficientes mais baixos: Marmosa murina e Marmosa regina. Estas trés espécies também
compartilharam fortemente uma estrutura de covariancia, com ou sem efeito do tamanho. Assim,
sao necessarios estudos futuros que avaliem particOes alternativas desta estrutura. Por outro lado,
para o cranio, o método de compara¢iao com matrizes de conectividade mostra que os moédulos

hipotéticos tém um forte suporte estatistico e, inclusive, T. canescens tem um dos maiores valores
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de avg+/avg- para a hipdtese da existéncia dos dois médulos. No entanto, o coeficiente RV desta
espécie foi o mais baixo, independentemente de ter sido calculado a partir de medidas lineares ou
coordenadas geométricas. Assim, estes resultados divergentes entre matrizes de correlagdo e
matrizes de covariancia tornam dificil tracar conclusoes a respeito do aspecto modular desta
espécie.

Os resultados encontrados para Tlacuatzin canescens ilustram a importancia da abordagem
do presente estudo. Se as analises tivessem sido feitas apenas com esta espécie e sem aplicar o
coeficiente RV também para as medidas lineares, como deixou de fazer Jojic e colaboradores
(2012), concluir-se-ia que as duas grandes métricas, morfometria linear e morfometria geométrica,
podem divergir nos resultados. Mesmo analisando o todas as treze espécies, mas sem aplicar o
coeficiente RV para os dados lineares, concluir-se-ia que as duas métricas devem fornece
resultados divergentes. Assim, o maior mérito do presente estudo ¢ a inclusio de varias espécies e
o uso de um método para investigar padroes modulares a partir de matrizes de covariancia
também para dados lineares, o que nao tem sido feito em estudos que investigaram padroes
modulares com base em morfometria geométrica (Marroig ez al., 2004; Porto ez al., 2009; Shirai &
Marroig, 2010). Assim, futuros estudos sio necessarios para avaliar o quanto as matrizes de
correlagio e de covariancia lidam com a mesma informagio e o quanto as analises de

modularidade que elas permitem fornecem resultados similares.
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ANEXO

Espécimes analisados (o nome das institui¢oes referentes abaixo estao na secao 2.1):

1. Cranio

Caluromys derbianus — AMNH: 10058, 126134, 126980, 131708, 131711, 135329, 137287,
139278, 139678, 139679, 139781, 139783, 164491, 176712, 176713, 176714, 176715,
185756, 18908, 18910, 18911, 18912, 19202, 41395, 47194, 63526; FMNH: 106529, 128385,
30279, 66918, 69327, 69800, 69801, 69802, 69803, 69804; KU: 104503, 105901, 105904,
105906, 105907, 105908, 108165, 108166, 108167, 110661, 110675, 110679, 110681,
110682, 110684, 110685, 114575, 114580, 114585, 114590, 114591, 114592, 114597,
114598, 114599, 114603, 114604, 114605, 116701, 23367, 23368, 23369, 23370, 23371,
23372, 23373, 26926, 26927, 39247, 60447, 70156, 70157, 70160, 70161, 70162, 93192,
96200, 96201, 96202, 96203, 96208, 96209, 97358, 97359, 97360, 97361, 97362, 97365,
97369, 97376, 97377, 97379, 97381, 97383, 97388, 97389; LSUMZ: 12633, 17681, 8105,
9337, MVZ: 135231, 135233, 183319, 183321; USNM: 148749, 171033, 243413, 250280,
253050, 257328, 271105, 296188, 296189, 296344, 297876, 301131, 301133, 301134,
302329, 303233, 306379, 309256, 309257, 309258, 315009, 315011, 315012, 322943,
322044, 331068, 334676, 334678, 335001, 335002, 335003, 335004, 335005, 335008,
335009, 335010, 335012, 335013, 335014, 335017, 335018, 335020, 335021, 335022,
335023, 335024, 335025, 335026, 335027, 337951, 337952, 337953, 339889, 339893,
360134, 360136, 362315, 362316, 396414, 449560, 449562, 456809, 464247, 503420,
575393, 578116, 578118, 578119, 578934, 578935, 578936, 578939, 578940, 578941,
578942, 578943, 578944, 578945, 578946, 578947, 578948, 578950, 578951, 578953,
578954, 578955, 578956, 578957.

Chironectes minimus — AMNH: 123288, 129704, 266477, 33027, 37482, 47190, 62365,
72020, 96759, 96760, 97319; FEMNH: 44047, 69224, 69329, 75092, 75093, 89360, 900066,
90088, 90089, 90092, 90094, 94292; KU: 110652, 110653, 110656, 114474, 114475, 114481,
26928, 29302; MN: 23752, 25738, 30373; MSB: 68330; MVZ: 130323, 130324, 130325,
130326, 130327, 144314; MZUSP: 17063, 17081, 4644, 4651, 4654, 4658, 4659, 4673,
4755, 4762, 4837, 7793; USNM 280910, 280912, 280914, 280916, 280917, 292169, 3051660,
305167, 306465, 306466, 309335, 309348, 315093, 322989, 322991, 322993, 335049,
335051, 337965, 360139, 362361, 362371, 396513, 516614, 517239, 583002; UWZM 31293.

Didelphis albiventris - MN: 20957, 22248, 22250, 22958, 22960, 22961, 22962, 25646,
4725, 4740, 4742, 4748, 4751, 4756, 4761; MZUSP: 10123, 10130, 13742, 13751, 13753,
16521, 17379, 17381, 17382, 17383, 17921, 17923, 19368, 19375, 19376, 19377, 19378,
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24814, 24815, 27814, 2993, 4098, 6171, 6172, 7130, 9705; UFMG: 1566, 2553, 316, 438,
463, 466, 533, 589, 647, 673, 707, 708, 846, 850.

Gracilinanus agilis - AMNH: 133221, 133225, 133229, 133231, 133232, 133233, 133234,
133238, 202651, 202779; EMNH: 20230, 25248, 26445; MVZ: 197437, 197438, 197439,
197440, 197441, 197442, 197443, 197444, 197445, 197446, 197447, 197449, 197450,
197451, 197452, 197453, 197454, 197455; OMNH: 17359, 17360, 17361, 17362, 17363,
17364, 17365, 17366, 17367, 17368, 17369, 17372; UFMG: 2503, 2506, 2507, 2508, 2509,
2510, 2512, 2513, 2514, 2515, 2517, 2519, 2520, 2521, 2522, 2523, 2524, 2525, 2528;
USNM: 304596, 552405.

Lutreolina crassicaudata - AMNH: 133249, 139825, 210420, 254511, 254512, 254513,
PMNEH: 53944; MN: 1292, 24447, 24449, 24451, 24452, 24453, 24454, 24455, 24458; MN:
43797; MV'Z: 134223; MZUSP: 1006, 12744, 12748, 14, 20188, 233, 2945, 325, 344, G469,
7098, 7146, 7147, 7387; OMNH(ARG): 5523; UFSC: 142, 293, 3039, 3, 415, 4, 5, 600,
601, 602, 607, 608, G, 76, 779, 77, 79, 80, 82, 83; USNM: 331053, 388420, 388422,
388423; UWZM: 22333, 22418, 22419, 31346.

Marmosa murina - EMNH: 41399, 41400; MVZ: 154760, 154761, 197421, 197422, 197423,
197424, 197425, 197426, 197427, 197428, 197429, 197432, 197433, 197434; MZUSP:
11828, 11829, 21296, 21298, 21299; 393472, 393473, 393475, 393477, 393486, 393488,
393489, 393492, 393493, 393495, 393496, 393497, 393500, 393503, 393504, 393505,
393516, 393518, 393522, 393524, 461674, 461906, 521433, 543294, 544468, 544473,
544474, 544475, 544476, 544477, 545522, 545523, 545524, 545526, 545527, 545528,
545529, 545530, 545533, 545535, 549292, 549293,

Marmosops noctivagus - AMNH 230009, 272782, 273051, 68133, 72561, 91351; FMNH:
124608, 169783, 169785, 169786, 169788, 169791, 169792, 169796, 169797, 169799,
19637, 24736, 24740, 46109, 70946, 70949, 70959, 70960; KU: 135100, 144069, 144070,
144071, 144072, 144074, 144075, 144079, 144084, 144085, 157961, 157963, 157964,
157967, 157968; MSB: 57004, 68333, 68334, 68335, 70276, 70277, 70278, 70279, 87091,
87092; MUSM: 14095, 6062, 6063, 6078, 7476; MVZ: 136371, 136373, 168967, 190273,
190274, 190275, 190276, 190277, 190278, 190279, 190280, 190281; USNM: 390024,
461680, 461684, 530908, 582778, 582779, 582780, 588014.

Metachirus nudicaudatus - EMNH: 63759, 63760, 94286, 94287, 94288, 94289, 94290;
MN: 10245, 10254, 10269, 10272, 10285, 10287, 10403, 10422, 10423, 10424, 10964,
11290, 11339, 11359, 17182, 26612, 28811, 29951, 42774, 46562, 46909, 5223, 5578,
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5580, 5581: MVZ: 182062, 182773, 197591; MZUSP: 1874, 27229, 27230, 29193, 471, 9865,
9875, USNM 460505, USNM 484019.

Micoureus Regina - EMNH: 124606, 124613, 138852, 19348, 19635, 24137, 24138, 24139,
43179, 46110, 46111, 55467, 65678, 66411, 70962, 70963, 70966, 70968, 75100, 84254,
84255, 87116, 87117, 87118; KU: 144092, 144094, 144095, 144096, 144097, 144098,
144100, 144102, 144103, 144107, 144110, 144114, 157974; MUSM: 13005, 14141, 608G,
6087, 6089, 6090, 6096, 6107; MVZ: 136374, 136375, 136376, 136377, 153278, 153281,
154753, 154755, 154758, 154762, 154764, 154766, 157624, 157625, 157628, 157630,
157631, 165931, 172581, 172583, 190319, 190320, 190321, 190325, 190326, 190327,
190329, 190330, 190331.

Monodelphis domestica - EMNH: 123059, 19504, 20246, 20248, 20249, 20251, 20255,
20256; MN: 1488, 1490, 16348, 16350, 16373, 16392, 16404, 16409, 16447, 16449, 16452,
16476, 16481, 16483, 16485, 16648, 16653, 16819, 16829, 16854, 16886, 16890, 16971,
16972, 17014, 17023, 17098, 17136, 17137, 17144, 17152, 22790, 22813, 22814, 22817,
22820, 22823, 22994, 6721; MSB: 55072, 55847, 55849, 55850, 55852, 55853, 63278,
67022, 67023; MZ: 144306, 144308, 197457; OMNH: 18584; USNM: 304585, 528402.

Philander opossum - MN: 20004, 20006, 20007, 20008, 20009, 20010, 20011, 20012,
20015, 20016, 20018, 20019, 20021, 20023, 20024, 20025, 20026, 20028, 20029, 20031,
20032, 20035, 20036, 20039, 20050, 20193, 20194, 20196, 20200, 20249, 20250, 29921,
29926, 4791; MZUSP: 17029, 17030, 17069, 17073, 21307, 21310, 25454, 4537, 4543,
4653, 8967, 8968, 9943.

Thylamys pallidior - FMNH: 51007, 53155, 54255; LSUMZ: 16778, 16779, 16780; MSB:
57003, 87099, 87100, 87101, 87102; MUSM: 16085, 16087, 5805, 5809, 5810, 5811, 5812,
5813, 5814; MVZ: 115634, 116614, 116615, 119911, 119912, 119915, 136248, 136249,
136250, 137585, 139215, 143695, 143696, 145531, 150841, 173938; OMNH: 15254, OMNH
15298, OMNH 15347, 15348, 15349, 15350, 23480, 23483, 23486, 23489, 23490;
OMNH(ARG): 2690, 3112, 3270, 3389, 4603, 4961; USNM: 121157, 236331, 236332,
391776, 541595, 541596, 541597, 541598, 541599, 541600.

Tlacuatzin canescens - AMNH: 13764, 149104, 213751, 2435, 2436, 24894, 24923; KU:
100310, 100311, 111364, 111365, 111366, 111368, 33317, 36370, 64601, 64603, 85532,
89198, 89200, 89201, 89202, 89203, 89204, 89205, 89206, 89208, 90579, 90580, 92708,
96413, 96415, 96416, 96953, 96955, 96956, 98875, 98876, 98877; MVZ: 100062, 106849;
OMNH: 26642; USNM: 125659, 125925, 45311, 508351, 508352, 508354, 511261, 512184,
70238, 88045.
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1. Mandibula

Caluromys derbianus — AMNH: 10058, 126134, 126980, 131707, 131708, 131711, 135329,
137286, 137287, 139278, 139678, 139679, 139781, 139783, 164491, 176712, 176713,
176714, 18908, 18911, 18912, 19202, 41395, 47194, 63526; FMNH: 106529, 128385, 30279,
49926, 66918, 69327, 69800, 69801, 69802, 69803, (9804; KU: 104503, 105904, 105906,
105907, 105908, 108165, 108166, 108167, 110661, 110675, 110679, 110681, 110682,
110685, 114575, 114580, 114585, 114590, 114591, 114592, 114597, 114598, 114599,
114603, 114604, 114605, 116701, 157578, 157579, 23367, 23368, 23369, 23370, 23371,
23372, 23373, 26926, 26927, 32052, 39247, 60447, 70156, 70157, 70160, 70161, 70162,
93192, 96200, 96201, 96202, 96203, 96208, 96209, 96210, 97358, 97359, 97360, 97361,
97362, 97365, 97369, 97376, 97377, 97379, 97381, 97383, 97388, 97389; LSUMZ: 12633,
17681, 8105, 9337; MVZ: 135231, 135232, 135233, 183319; USNM: 148749, 171033, 243413,
250280, 253050, 257328, 291972, 296188, 296189, 297876, 298699, 301131, 301133, 301134,
302329, 303233, 304694, 306379, 309256, 309257, 309258, 314551, 315011, 315012, 322943,
322944, 331068, 334676, 334678, 335001, 335002, 335003, 335004, 335005, 335009, 335010,
335011, 335012, 335013, 335014, 33501, 335018, 335020, 335021, 335022, 335024, 335025,
335026, 335027, 337951, 337952, 337953, 339889, 339893, 360134, 360135, 360136, 360138,
362315, 362316, 38652, 396414, 449560, 449562, 449563, 456800, 464247, 464517, 503420,
575393, 578116, 578118, 578119, 578934, 578939, 578940, 578941, 578942, 578944, 578945,
578946, 578947, 578948, 578949, 578950, 578951, 578953, 578954, 578955, 578956, 578957.

Chironectes minimus - MN: 25738; MSB: 68330; MVZ: 130323, 130324, 130325, 130326,
130327, 144314; MZUSP: 17063, 17081, 4644, 4654, 4658, 4659, 4755, 4762, 4837, 7793; USNM:
280910, 280912, 280914, 280916, 280917, 305166, 305167, 306465, 306466, 309348, 315093,
322989, 322991, 335049, 335051, 360139, 362361, 396513, 516614, 583002; UWZM 31293.
Didelphis albiventris - MIN: 20957, 22248 22250, 22958, 22960, 22961, 22962, 25646, 4725,
4740, 4742, 4748, 4751, 4756, 4761; MZUSP: 10123; MZUSP: 10130, 13742, 13751, 13753,
16521, 17379, 17381, 17382, 17383, 17921, 17923, 19368, 19375, 19376, 19377, 19378, 24814,
24815, 27814, 2993, 4098, 6171, 6172, 7130, 9705; UEMG: 1566, 2546, 2553, 316, 438, 4063,
466, 533, 589, 647, 673, 707, 708, 846, 850.

Gracilinanus agilis - AMNH: 133221, 133225, 133229, 133231, 133232, 133233, 133234,
133238, 202651, 202779; EMNH: 20230, 25248, 26445; MV Z: 197437, 197438, 197439, 197440,
197441, 197442, 197443, 197444, 197445, 197446, 197447, 197449, 197450, 197451, 197452,
197453, 197454, 197455; OMNH: 17359, 17360, 17361, 17362, 17363, 17364, 17365, 17366,
17367, 17368, 17369, 17372; UEMG: 2503, 2506, 2507, 2508, 2509, 2510, 2512, 2513, 2514, 2515,
2517, 2519, 2520, 2521, 2522, 2523, 2524, 2525, 2528, USNM 304596, USNM 552405,
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Lutreolina crassicaudata - AMNH: 133249, 139825, 210420, 254511, 254512, 254513; FMNH:
53944; MN: 1292 24447, 24449, 24451, 24452, 24453, 24454, 24455, 24458, 43797, MVZ:
134223, 166101; MZUSP: 1006, 12744, 12748, 14, 20188, 233, 2945, 325, 6469, 7098, 7146, 7147,
7387; OMNH(ARG): 5523; UFSC: 11, 142, 1, 293, 3039, 3, 415, 4, 5, 600, 601, 602, 607, 608, 6,
76, 779, 77, 79, 80, 81, 82, 83, 84, 87; USNM: 331053, 388420, 388422, 388423; UWZM: 22333,
22418, 22419, 31346,

Marmosa murina - EMNH: 41399, 41400; MVZ: 154760, 154761, 197421, 197422, 197423,
197424, 197425, 197426, 197427, 197428, 197429, 197432, 197433, 197434; MZUSP: 11828,
11829, 21296, 21298, 21299; USNM: 393472, 393473, 393475, 393477, 393486, 393488, 393489,
393492, 393493, 393495, 393496, 393497, 393500, 393503, 393504, 393505, 393516, 393518,
393522, 393524, 461674, 461906, 521433, 543294, 544468, 544473, 544474, 544475, 544476,
544477, 545522, 545523, 545524, 545526, 545527, 545528, 545529, 545530, 545533, 545535,
549292, 549293,

Marmosops noctivagus - AMNH: 230009, 272782, 273051, 68133, 72561, 91351; FMNH:
124608, 169783, 169785, 169786, 169788, 169791, 169792, 169796, 169797, 169799, 19637,
24736, 24740, 46109, 70946, 70949, 70959, 70960; KU: 135100, 144069, 144070, 144071, 144072,
144074, 144075, 144079, 144084, 144085, 157961, 157963, 157964, 157967, 157968; MSB: 57004,
68333, 68334, 68335, 70276, 70277, 70278, 70279, 87091, 87092; MUSM: 14095, 6062, 6063,
6078, 7476; MVZ: 136371, 136373, 168967, 190273, 190274, 190275, 190276, 190277, 190278,
190279, 190280, 190281, USNM 390024; USNM: 461680, 461684, 530908, 582778, 582779,
582780, 588014.

Metachirus nudicaudatus - FMNH: 63759, 63760, 94286, 94287, 94288, 94289, 94290; MN:
10245, 10254, 10269, 10272, 10285, 10287, 10403, 10422, 10423, 10424, 10964, 11290, 11339,
11359, 17182, 26612, 28811, 29951, 42774, 46562, 46909, 5223, 5578, 5580, 5581; MVZ: 182062,
182773, 197591; MZUSP: 1874, 27229, 27230, 29193, 471, 9865, 9875; USNM: 460505, 484019.

Micoureus Regina - FMNH: 124606, 124613, 138852, 19348, 19635, 24137, 24138, 24139,
43179, 46110, 46111, 55467, 65678, 66411, 70962, 70963, 70966, 70968, 75100, 84254, 84255,
87116, 87117, 87118; KU: 144092, 144094, 144095, 144096, 144097, 144098, 144100, 144102,
144103, 144107, 144114, 157974; MUSM: 13005, 14141, 6086, 6087, 6089, 6090, 6096, 6107,
MVZ: 136374, 136375, 136376, 136377, 153278, 153281, 154753, 154755, 154758, 154762,
154764, 154766, 157624, 157625, 157628, 157630, 157631, 165931, 172581, 172583, 190319,
190320, 190321, 190325, 190326, 190327, 190329, 190330, 190331.
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Monodelphis domestica - EMNH: 123059, 19504, 20246, 20248, 20249, 20250, 20251, 20255,
20256; 1488, 1490, 16348, 16350, 16373, 16392, 16404, 16409, 16447, 16449, 16452, 16476,
16481, 16483, 16485, 16648, 16653, 16819, 16829, 16854, 16886, 16890, 16971, 16972, 17014,
17023, 17098, 17136, 17137, 17144, 17152, 22790, 22813, 22814, 22817, 22820, 22823, 22994,
6721; MSB: 55072, 55847, 55849, 55850, 55852, 55853, 63278, 67022, 67023; MVZ: 144306,
144308, 197457; OMNH: 18584; USNM: 304585, 528402.

Philander opossum - MN: 20004, 20006, 20007, 20008, 20009, 20010, 20011, 20012, 20015,
20016, 20018, 20019, 20021, 20023, 20024, 20025, 20026, 20028, 20029, 20031, 20032, 20035,
20036, 20039, 20050, 20193, 20194, 20196, 20200, 20249, 20250, 29921, 29926, 4791; MZUSP:
17029, 17030, 17069, 17073, 21307, 21310, 25454, 4537, 4543, 4652, 4653, 8967, 8968, 9943.

Thylamys pallidior - EMNH: 51007, 53155, 54255, LSUMZ: 16778, 16779, 16780, MSB
57003; MSB: 87099, 87100, 87101, 87102; MUSM: 16085, 16087, 5805, 5809, 5810, 5811, 5812,
5813, 5814; MVZ: 115634, 116614, 116615, 119911, 119912, 119915, 136248, 136249, 136250,
137585, 139215, 143695, 143696, 145531, 150841, 173938; OMNH: 15254, 15298, 15347, 15348,
15349, MNH 15350, 23480, 23483, 23486, 23489, 23490; OMNH(ARG): 2690, 3112, 3270, 3389,
4603, 4961; USNM: 121157, 236331, 236332, 391776, 541595, 541596, 541597, 541598, 541599,
541600.

Tlacuatzin canescens - AMNH: 13764, 149104, 213751, 2435, 2436, 24894, 24923; KU 100310,
100311, 111364, 111365, 111366, 111368, 33317, 36370, 64601, 64603, 85532, 89198, 89200,
89201, 89202, 89203, 89204, 89205, 89206, 89208, 90579, 90580, 92708, 96413, 96415, 96416,
96953, 96955, 96956, 98875, 98876, 98877; MVZ: 100062, 106849; OMNH: 26642; USNM:
125659, 125925, 508351, 508352, 508354, 511261, 512184, 70238, 88045.




