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RESUMO

Os marsupiais didelfideos séo considerados um grupo morfologicamente néao
especializado com uma dieta generalista, que inclui vertebrados, invertebrados e
matéria vegetal. Enquanto a variacdo da forma do cranio e da escépula na familia ja
foi analisada em estudos anteriores, a variacdo da forma da mandibula, por vezes
associada a dieta ou filogenia em outros grupos de mamiferos, ndo foi devidamente
avaliada em Didelphidae. NoOs avaliamos a variacdo da forma e tamanho da
mandibula dos didelfideos (2429 espécimes pertencentes a 79 espécies) utilizando
morfometria geométrica 2D. Classificamos a dieta dos didelfideos em quatro
categorias: (1) majoritariamente carnivoro, (2) majoritariamente frugivoro, (3)
majoritariamente insetivoro e (4) onivoro, para avaliar se a ordenacdo do
morfoespago tem influéncia dos habitos alimentares. O tamanho e a forma da
mandibula foram mapeados numa filogenia para 69 taxons selecionados e o
tamanho e formas ancestrais foram reconstruidos por parciménia. Encontramos
variagbes na morfologia da mandibula entre os grupos de didelfideos e nossos
resultados apontam que estas variacoes apresentam um sinal filogenético
significativo. Nao foram encontrados efeitos importantes de tamanho nos dois
primeiros PCs, indicando que a alometria ndo desempenha um papel importante na
formacdo da diversidade morfologica sobre a mandibula dos didelfideos. Nossos
resultados indicam que a forma e o tamanho da mandibula ancestral dos didelfideos
seria similar a dos atuais espécimes do género Marmosa, isso indica que muito
possivelmente a preferéncia alimentar o ancestral dos didelfideos seria

majoritariamente insetivora.

Palavras-chave: dieta; evolucdo fenotipica; mamiferos; morfometria geométrica.



ABSTRACT

Didelphid marsupials are considered a morphologically unspecialized group with a
generalist diet that includes vertebrates, invertebrates, and plant matter. While
variation in skull and scapula shape in the family has been examined in previous
studies, variation in mandible shape, sometimes associated with diet or phylogeny in
other mammalian groups, has not been properly assessed in Didelphidae. We
evaluated the variation in mandible shape and size of didelphids (2429 specimens
belonging to 79 species) using 2D geometric morphometrics. We classified the diet of
the didelphids into four categories: (1) mostly carnivorous, (2) mostly frugivorous, (3)
mostly insectivorous, and (4) omnivorous, to assess whether morphospace
ordination has an influence on dietary habits. Mandible size and shape were mapped
onto a phylogeny for 69 selected taxa and ancestral size and shapes were
reconstructed by parsimony. We found variations in mandible morphology between
didelphid groups and our results indicate that these variations present a significant
phylogenetic signal. No important size effects were found in the first two PCs,
indicating that allometry does not play an important role in shaping morphological
diversity on the mandible of didelphids. Our results indicate that the shape and size
of the ancestral mandible of didelphids would be similar to that of current specimens
of the genus Marmosa, this indicates that quite possibly the feeding preference of the

ancestral didelphids was mostly insectivorous.

Keywords: diet; geometric morphometrics; mammals; phenotypic evolution.
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1 INTRODUCAO

A ordem Didelphimorphia é atualmente constituida por apenas uma
familia, Didelphidae, com 18 géneros e 127 espécies (VOSS; JANSA, 2021),
sendo 90% das espécies e 50% dos géneros endémicos da América do Sul
(JANSA; BARKER; VOSS, 2014; VOSS; JANSA, 2009). Eles séo, de longe, o
maior grupo de marsupiais vivos das Américas (GOIN; WOODBURNE; ZIMICZ;
MARTIN et al., 2016). Distribuem-se por toda a América do Sul e Central, e
pela parte sul e leste da América do Norte até a fronteira entre os EUA e o
Canada (ASTUA, 2015). Estéo classificados em quatro subfamilias: Glironiinae
(Glironia), Caluromyinae (Caluromys e Caluromysiops), Hyladelphinae
(Hyladelphys), e Didelphinae, que € composta por quatro tribos (Marmosini,
Metachirini, Didelphini e Thylamyini) (VOSS; JANSA, 2009).

Apesar de terem uma morfologia e dieta conservadora, os didelfideos
apresentam uma variagcdo consideravel em seus tamanhos corporais e
preferéncias alimentares (AMADOR; GIANNINI, 2020; ASTUA, 2015; VOSS;
JANSA, 2021). Espécimes adultos variam de 10g nas menores espécies até
5kg em Didelphis virginiana (VOSS; JANSA, 2021). A maioria das espécies
apresentam uma dieta generalista, consumindo uma ampla gama de itens
como invertebrados, flores, néctar, vertebrados e frutos, em diferentes
proporcées (SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Entretanto, algumas espécies
apresentam preferéncias alimentares bem definidas, como é o caso das
espécies de Caluromys, que chegaram a apresentar 75% da sua dieta
composta por restos de frutos. As espécies dos géneros Chironectes e
Lutreolina sdo conhecidas por seus habitos predominantemente carnivoros. E
entre as espécies de menor tamanho corporal (Hyladelphinae, Marmosini e
Thylamyini), predomina a alimentacdo insetivora (ASTUA, 2015;
ATRAMENTOWICZ, 1988; LESSA; DA COSTA, 2010; SANTORI; LESSA;
ASTUA, 2012; VOSS; JANSA, 2021).

Em vertebrados em geral, a forma da mandibula esta relacionada com a
dieta e comportamentos alimentares e tem funcdo primordial na captura e
processamento de alimentos (PREVOSTI; TURAZZINI; ERCOLI; HINGST-
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ZAHER, 2012). A variacdo no tamanho e forma da mandibula tem sido
estudada em diversos grupos de mamiferos, como nos primatas (MELORO;
CACERES; CAROTENUTO; SPONCHIADO et al.,, 2015), nos roedores
(ALVAREZ; PEREZ; VERZI, 2011), nos ungulados (RAIA; CAROTENUTO;
MELORO; PIRAS et al., 2010) e em carnivoros (CHRISTIANSEN, 2008).
Enquanto a variagdo da forma do cranio (CHEMISQUY; TARQUINI; ROMANO
MUNOZ; PREVOSTI, 2020) e da escapula (ASTUA, 2009) na familia ja foi
analisada, a variacdo da forma da mandibula, por vezes associada a dieta ou
flogenia em outros grupos de mamiferos, ndo foi devidamente avaliada em
Didelphidae.

Os marsupiais apresentam necessidades funcionais nos recém-nascidos
altriciais, que rastejam para o marsupio da mae e se prendem ao mamilo, antes
de mamar durante um longo periodo de lactacdo (BENNETT; GOSWAMI,
2013; GEMMELL; VEITCH; NELSON, 2002). Para cumprir esta funcédo, os
cranios dos marsupiais recém-nascidos sédo precocemente ossificados na
regido oral (incluindo a porcdo anterior da mandibula, premaxilas, maxilas,
palatinas e pterigoides) para a alimentacdo (CLARK; SMITH, 1993). Estas
necessidades sdo consideradas restricoes, e sdo levantadas como hipoteses
gue resultam em uma menor disparidade morfolégica e maior integracao
(menor flexibilidade evolutiva) em relacdo aos mamiferos placentarios em
termos do aparelho oral (GOSWAMI; POLLY; MOCK; SANCHEZ-VILLAGRA,
2012; PREVOSTI; TURAZZINI; ERCOLI; HINGST-ZAHER, 2012).

Entretanto, os marsupiais didelfideos exibem uma variacdo morfoldgica
inesperada e frequentemente subestimada (AMADOR; GIANNINI, 2020).
Estudos relacionados ao tamanho e forma de estruturas como o cranio, a
escapula ou dos molares apontam uma grande variagdo entre 0s principais
clados de Didelphidae (ASTUA, 2009; CHEMISQUY; PREVOSTI; MARTIN;
FLORES, 2015; CHEMISQUY; TARQUINI; ROMANO MUNOZ; PREVOSTI,
2020; MAGNUS:; CACERES, 2017). Portanto, didelfideos constituem um grupo
interessante para avaliar os efeitos do tamanho e da proximidade filogenética
na morfologia da mandibula. Neste estudo, ndés avaliamos a variacao
morfométrica e a diferenciacdo (em tamanho e forma) das mandibulas das

espécies vivas da familia Didelphidae. Examinamos o papel da filogenia e da
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dieta na forma e tamanho das mandibulas dos didelfideos. E por fim, utilizamos
esses dados para reconstruir a forma e o tamanho da mandibula ancestral dos
didelfideos, para assim inferir a evolucdo do tamanho e da forma desta

estrutura.
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2 REFERENCIAL TEORICO

2.1 FILOGENIA E SISTEMATICA DOS MARSUPIAIS DIDELFIDEOS

Os mamiferos atuais sao divididos em dois grandes grupos, 0sS
Prototheria, que atualmente sdo representados por poucos taxons
(Monotremata) e o grupo Theria, que é representado pelos placentarios e pelos
marsupiais (VOSS; JANSA, 2021). Desde as ultimas décadas do século XX, o
termo Marsupialia adquiriu um sentido mais restrito do que em interpretacoes
anteriores. Hoje em dia é considerado um grupo coroa, incluindo todos os
marsupiais existentes, o seu ancestral em comum, e todos 0S seus
descendentes (GOIN; WOODBURNE; ZIMICZ; MARTIN et al., 2016).
Metatheria € o0 nome apropriado para o0s mamiferos que estdo mais
estreitamente relacionados com marsupiais do que com placentarios (GOIN;
WOODBURNE; ZIMICZ; MARTIN et al., 2016; VOSS; JANSA, 2021) portanto,
todos o0s marsupiais sdo metatérios, mas nem todos os metatérios séo
marsupiais (VOSS; JANSA, 2021). Assim, por definicdo, todos os metatérios
nao-marsupiais estdo extintos, assim como muitos marsupiais da Era
Cenozdica (GOIN; WOODBURNE; ZIMICZ; MARTIN et al., 2016).

Os Metatheria apresentam varias sinapomorfias que os diferenciam dos
Eutheria, principalmente caracteres relacionados ao sistema reprodutor, como
a supressao da placenta corio-alantéidea, corpo luteo presente durante um
Unico ciclo estral, periodo de gestacdo menor que o periodo de lactacao,
ureteres mediais aos ovidutos, vagina dupla, pseudovagina, membrana
transiente da casca do ovo e formacdo acelerada dos membros anteriores
(FELDHAMER; DRICKAMER; VESSEY; MERRITT et al., 2007; ROSSI,
CARMIGNOTTO; OLIVEIRA; MIRANDA et al., 2012).

Os metatérios formaram um grupo diverso na Laurasia durante o final do
Cretaceo, onde se encontram em abundéancia, especialmente em assembleias
fésseis da América do Norte (CASTRO; DAHUR; FERREIRA, 2021).
Atualmente, existe um Unico grupo vivo de Metatheria, o grupo Marsupialia, que

€ taxonomicamente e morfologicamente diverso na Australia, América do Sul e
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América Central (CASTRO; DAHUR; FERREIRA, 2021; GOIN; WOODBURNE;
ZIMICZ; MARTIN et al., 2016).

Segundo Mammal Diversity Database (2022), existem 139 espécies de
marsupiais nas Ameéricas, e o grupo corresponde a cerca de 10% da
diversidade de mamiferos terrestres na América do Sul. Os marsupiais
americanos sdo classificados em trés ordens: Didelphimorphia,
Paucituberculata e Microbiotheria. O primeiro € o0 mais diversificado,
amplamente distribuido em regifes tropicais e subtropicais da América do Sul e
apenas uma espécie (Didelphis virginiana) estende sua ocorréncia até o sul do
Canada (ASTUA, 2015; GOIN; WOODBURNE; ZIMICZ; MARTIN et al., 2016).
As outras duas ordens do Novo Mundo eram diversas no Terciario Sul-
Americano, mas agora incluem apenas alguns taxons viventes (VOSS; JANSA,
2021). Microbiotheria inclui apenas um género (Dromiciops), que habita as
florestas Umidas do Chile e do sul da Argentina (SUAREZ-VILLOTA;
QUERCIA; NUNEZ; GALLARDO et al., 2018). D’Elia et al. (2016) propds duas
espécies adicionais para o género (D’ELIA; HURTADO; D’ANATRO, 2016),
porém, estudos mais recentes suportam a condicdo monotipica de Dromiciops
(MARTIN, 2018; SUAREZ-VILLOTA; QUERCIA; NUNEZ; GALLARDO et al.,
2018; VALLADARES-GOMEZ; CELIS-DIEZ; PALMA; MANRIQUEZ, 2017).
Este grupo tem sido objeto de intensa investigacao nas ultimas décadas desde
gue Szalay (1982) prop0s que Microbiotheria faz parte do clado Australidelphia,
indicando que estd mais préximo filogeneticamente com o0s marsupiais
australianos do que com os sul-americanos (SZALAY, 1982). A ordem
Paucituberculata (também conhecidos como "shrew-opossums”), inclui sete
espécies atualmente reconhecidas em trés géneros, que ocorrem nas florestas
patagbnicas de clima Umido e em vegetacdo montana dos Andes tropicais
(OJALA-BARBOUR; PINTO; BRITO M; ALBUJA V et al., 2013; VOSS; JANSA,
2021).

Os marsupiais didelfideos sdo animais unicos da fauna do Novo Mundo,
e foram reconhecidos como um grupo intrigante de mamiferos logo apés a
descoberta do continente Americano (ASTUA, 2015). Durante mais de um
século apdés a sua descoberta por Vicente Yafiez Pinzén, o explorador

espanhol que desembarcou na costa do Brasil em 1500 e capturou uma fémea
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jovem com marsupio, foram os Unicos marsupiais amplamente conhecidos
pelos europeus (VOSS; JANSA, 2021). Entretanto, o interesse zooldgico nos
gambés foi rapidamente sobrepujado pela descoberta dos marsupiais
australasianos, por serem considerados animais mais carismaticos, como 0s
cangurus, coalas e vombates (ASTUA, 2015; VOSS; JANSA, 2009). Os
didelfideos permaneceram durante muitos anos como um grupo obscuro, de
interesse principalmente para taxonomistas e estudantes de reproducdo de
mamiferos (VOSS; JANSA, 2021). No entanto, ao longo dos séculos XIX e XX,
foram feitos avangos constantes na taxonomia dos didelfideos, na sua maioria
envolvendo a descri¢cdo de novas espécies (VOSS; JANSA, 2009).

As primeiras cinco espeécies de didelfideos descritas (Didelphis
marsupialis, Caluromys philander, Philander opossum, Marmosa murina e uma
espécie adicional agora considerada como sinénimo de Marmosa murina)
foram todas inicialmente incluidas no género Didelphis (ASTUA, 2015). O nome
Didelphis significa “dois uteros”, foi cunhado desta forma porque na época
acreditava-se que os didelfideos apresentavam dois Uteros, um interno (o utero
real) e um externo, onde 0s recém-nascidos completavam o0 seu
desenvolvimento, representado pelo marstpio (ASTUA, 2015).

Didelphis foi agrupado por Linnaeus na ordem Bestiae, juntamente com
0s géneros Sus (porcos e catetos), Dasypus (tatus), Erinaceus (ouri¢os), Talpa
(toupeiras) e Sorex (musaranhos) (CACERES, 2012). Apesar de terem sido 0s
primeiros metatérios a serem descritos cientificamente, o interesse zooldgico
nos didelfideos foi rapidamente ofuscado pela descoberta de marsupiais
australasianos (VOSS; JANSA, 2009). Apesar disso, avancos foram feitos
principalmente na area taxondmica, com a descricdo de novas espécies
durante os séculos XIX e XX (VOSS; JANSA, 2009).

Tate (1933) apresentou a primeira hipotese de filogenia dos didelfideos
para incluir a maioria das formas atualmente tratadas como géneros validos
(TATE, 1933). Embora agrupasse o0s taxa por critérios desconhecidos
(presumivelmente subjetivos), as conjecturas de Tate eram o resultado de uma
grande familiaridade com a maioria dos taxa em questdo e serviram
efetivamente como base para todas as investigagbes subsequentes sobre as
relacbes dos didelfideos (JANSA; VOSS, 2000). Tate apontou caracteres



17

diagnésticos qualitativos e quantitativos de morfologia externa e cranio-dentaria
e separou as Varias espécies até entdo conhecidas para o género Marmosa em
cinco grupos informais de espécies, que foram posteriormente elevados a
categoria de género por varios autores, com arranjos um pouco distintos
(GARDNER; CREIGHTON, 1989; MARSHALL, 1981; ROSSI; CARMIGNOTTO;
OLIVEIRA; MIRANDA et al., 2012). O arranjo mais persistente foi o de Gardner
& Creighton (1989) que restringiram Marmosa, revalidaram os géneros
Marmosops, Micoureus e Thylamys e descreveram o género Gracilinanus para
conter a maioria das espécies do “grupo microtarsus” de Tate (1933). Os
géneros Chacodelphys, Cryptonanus e Hyladelphys foram descritos para
espécies até entdo estavam incluidas no género Gracilinanus (GARDNER;
CREIGHTON, 1989; MARSHALL, 1981; ROSSI; CARMIGNOTTO; OLIVEIRA;
MIRANDA et al., 2012; VOSS; GARDNER; JANSA, 2004; VOSS; LUNDE;
JANSA, 2005; VOSS; LUNDE; SIMMONS, 2001) e o género Tlacuatzin, para
uma espécie antes contida em Marmosa (ASTUA, 2015; ROSSI;
CARMIGNOTTO; OLIVEIRA; MIRANDA et al., 2012; ROSSI; VOSS; LUNDE,
2010; VOSS; JANSA, 2003). Posteriormente, o género Marmosa incluiu
Micoureus como um sub-género, e atualmente é dividido em cinco sub-
géneros: Eomarmosa, Exulomarmosa, Marmosa, Micoureus e Stegomarmosa
(VOSS; GUTIERREZ; SOLARI; ROSSI et al., 2014; VOSS; JANSA, 2009).

A partir do século XXI, a compreensdo a respeito da evolugcdo e
classificacao dos didelfideos aumentou, relacionada ao aumento de espécimes
depositados em colecbes cientificas através da realizacdo de inventarios
faunisticos, ao aumento do nimero de estudos taxonémicos com géneros e
espécies desse grupo e ao uso de varios marcadores moleculares, culminando
na descricdo de novos géneros e espécies, bem como na melhor delimitacdo
dos taxons (ROSSI; CARMIGNOTTO; OLIVEIRA; MIRANDA et al., 2012).

Atualmente, existem 127 espécies que estao distribuidas em 18 géneros
na familia Didelphidae. Estes géneros estdo classificados em quatro sub-
familias: Glironiinae, Caluromyinae, Hyladelphinae e Didelphinae, e em quatro
tribos pertencentes a sub-familia Didelphinae: Marmosini, Metachirini,
Didelphini e Thylamyini (VOSS; JANSA, 2009). Esta classificacdo é baseada

em analises filogenéticas de dados morfolégicos e moleculares, e foca em
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estabelecer agrupamentos monofiléticos para todos estes niveis (ASTUA,
2015).

Dos 18 géneros de didelfideos existentes, seis sdo monotipicos
(Caluromysiops, Chacodelphys, Chironectes, Glironia, Hyladelphys e
Lestodelphys). Caluromysiops, Chacodelphys, Glironia, Hyladelphys e
Lestodelphys sdo conhecidos apenas a partir de alguns espécimes. Existem
fortes evidéncias de que estes géneros podem incluir mais de uma espécie
(ASTUA, 2015). Alguns anos atrds, os géneros Metachirus e Tlacuatzin
também eram considerados monotipicos, porém, estudos recentes revelaram
gue existem duas espécies no género Metachirus (Metachirus nudicaudatus e
Metachirus myosurus) e cinco espécies no género Tlacuatzin (Tlacuatzin
balsasensis, Tlacuatzin canescens, Tlacuatzin gaumeri, Tlacuatzin insularis e
Tlacuatzin sinaloae) (ARCANGELI; LIGHT; CERVANTES, 2018; VOSS;
FLECK; JANSA, 2019).

2.2 DIETA

Os estudos da dieta dos mamiferos sdo de grande importancia para a
compreensdo da biologia de qualquer espécie no nivel individual e
populacional, apresentando importantes implicacées ecoldgicas, evolutivas e
conservacionistas (LESSA; GEISE, 2010; MARTINS; BONATO; PINHEIRO;
DOS REIS, 2006). Além disso, a dieta dos mamiferos esta potencialmente
relacionada com peculiaridades de reproducdo e longevidade das espécies
(AMADOR; GIANNINI, 2020; WILDER; LE COUTEUR; SIMPSON, 2013). Em
mamiferos placentéarios, a dieta esta relacionada com a taxa metabdlica basal
(TMB), as espécies que consomem grama ou vertebrados apresentam a TMB
mais elevada (AMADOR; GIANNINI, 2020), entretanto isso ndo se aplica aos
marsupiais, que independente de sua alimentacdo, apresentam a TMB
relativamente baixa (AMADOR; GIANNINI, 2020; MACNAB, 2005).

Os hébitos alimentares dos mamiferos comumente sdo divididos em trés
categorias: (1) os animais carnivoros, cuja alimentacdo se baseia na ingestao
de outros animais; (2) os herbivoros, que se alimentam de todo tipo de matéria

vegetal; e (3) os onivoros, que apresentam uma dieta mais diversificada,
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unindo fontes animais e vegetais em sua dieta. Apesar de amplamente
conhecida, € uma classificacdo muito geral, que agrupa espécies com
especializacbes alimentares claramente diferentes (PINEDA-MUNOZ; ALROY,
2014). Por este motivo, Pineda-Munoz e Alroy (2014) propuseram um esquema
de classificacdo com base estatistica que enfatiza os principais recursos
alimentares. As categorias sao: herbivoria, carnivoria, frugivoria, granivoria,
insetivoria, fungivoria, gomivoria e generalista (PINEDA-MUNOZ; ALROY,
2014; PINEDA-MUNOZ; EVANS; ALROQY, 2016). Segundo estes autores, uma
espécie sO pode ser classificada como especialista em um tipo de alimentacdo
se 50% ou mais da sua dieta é composta por apenas um tipo de alimento. Os
generalistas séo classificados deste modo quando nenhum dos recursos
alimentares consegue chegar aos 50% da dieta.

Os marsupiais ocupam um amplo espectro de habitats, apresentam
comportamento diurno, crepuscular ou noturno, realizam uma variedade de
modos de locomocdo e exploram uma ampla gama de recursos alimentares
(AMADOR; GIANNINI, 2020; WILSON; MITTERMEIER, 2015). A vasta lista de
itens alimentares dos marsupiais incluem insetos, vertebrados, frutas, folhas,
grama, sementes, néctar, exsudados de plantas e insetos, e fungos (AMADOR;
GIANNINI, 2020; WILSON; MITTERMEIER, 2015).

Amador e Giannini (2020) propuseram uma hipoétese e reconstruiram o
habito alimentar do marsupial ancestral como animalivoro, ou, mais
especificamente, insetivoro. Este tipo de alimentac&o era esperado por motivos
morfolégicos e funcionais: tamanho pequeno e o molar tribosfénico basico
ocorrem como plesiomorfias em todas as linhagens de mamiferos do
Mesozobico (AMADOR; GIANNINI, 2020). Esta condicao persistiu até o presente
em muitas linhagens, mudando pela primeira vez no Paleoceno, quando
ocorreu uma transicdo para a folivoria ocorreu no grupo de marsupiais mais
diversos atualmente, os Diprotodontia, representados principalmente pelos
cangurus, coalas e vombates (AMADOR; GIANNINI, 2020).

Uma dieta baseada em vertebrados evoluiu varias vezes a partir do
ancestral marsupial insetivoro, em contraste com a evolucdo para uma dieta
folivora que ocorreu apenas uma vez (AMADOR; GIANNINI, 2020). Pequenas

alteracbes anatbmicas parecem ser necessdrias em uma transicdo de
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insetivoria para carnivoria em marsupiais, enquanto que a transicdo para
herbivoria requer numerosas adaptacdes anatdbmicas, fisioldgicas, etoldgicas e
moleculares (AMADOR; GIANNINI, 2020).

A ordem Sparassodonta € um grupo conhecido pelo habito carnivoro,
incluindo mais de 50 espécies de marsupiais predadores extintos, que
habitaram a América do Sul durante grande parte do Cenozdéico (ECHARRI;
ERCOLI; AMELIA C.; TURAZZINI et al., 2017; PREVOSTI; FORASIEPI,
ZIMICZ, 2013). Os Sparassodonta tinham uma grande variedade de tamanhos
corporais, apresentavam espécies escansoriais com cerca de 1kg, como o
Pseudonotictis pusillus até espécies terrestres que pesavam aproximadamente
100kg, como o Thylacosmilus atrox (ECHARRI; ERCOLI; AMELIA C,
TURAZZINI et al.,, 2017), e uma variedade de adaptacdes a carnivoria,
apresentando até morfotipos de dentes de sabre (ECHARRI; ERCOLI; AMELIA
C.; TURAZZINI et al., 2017). A carnivoria também aconteceu no grupo dos
Vombatiformes, que hoje é representado apenas pelos coalas e vombates, mas
gue no passado incluia o ledo marsupial, do grupo Thylacoleonidae (AMADOR;
GIANNINI, 2020). Nos marsupiais atuais, a carnivoria € observada
principalmente na ordem Dasyuromorphia (AMADOR; GIANNINI, 2020).

A maioria das ordens de marsupiais atuais demonstram uma grande
afinidade com a insetivoria, apesar de alguns géneros apresentarem excecoes
(AMADOR; GIANNINI, 2020). Um grupo dentro dos Diprotodontia, a familia
Potoroidae apresenta uma dieta micéfaga (AMADOR; GIANNINI, 2020;
ZOSKY; WAYNE; BRYANT; CALVER et al., 2017), mas todos 0s outros grupos
dentro de Diprotodontia se alimentam de matéria vegetal, principalmente folhas
e grama (AMADOR; GIANNINI, 2020).

Nos marsupiais neotropicais (Paucituberculata, Microbiotheria e
Didelphimorphia) predomina a insetivoria, porém os marsupiais didelfideos sao
comumente considerados como onivoros, ou espécies de habitos alimentares
altamente generalistas, porque todos eles incluem animais invertebrados,
vertebrados e matéria vegetal em suas dietas (ASTUA, 2015; LESSA; GEISE,
2010; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). A proporcdo e a importancia de cada
um destes itens na dieta das espécies podem variar em funcdo da

disponibilidade de recursos no ambiente, dos custos de forrageamento, da
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palatabilidade e do retorno energético obtido com o alimento (LESSA; GEISE,
2010). A dieta dos didelfideos € bem conhecida apenas para algumas
espécies, principalmente dos géneros de maior tamanho corporal e com
poucas espécies (ASTUA, 2015; LESSA; GEISE, 2010). Os géneros de menor
tamanho corporal e maior diversidade de espécies apresentam uma lacuna de
conhecimento, e seus habitos alimentares muitas vezes sao deduzidos por
comparacao com espécies filogeneticamente préximas (LESSA; GEISE, 2010).

Nenhum didelfideo € conhecido por ingerir apenas um tipo de alimento,
mas algumas espécies sdo conhecidas por se alimentarem principalmente de
frutas, como as espécies do género Caluromys, que demonstram ser mais
frugivoras devido a grande quantidade de sementes encontradas em suas
fezes (ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Outras, como é o
caso das espécies do género Lutreolina e a Cuica-d’agua (Chironectes
minimus) s@o consideradas altamente carnivoras (ASTUA, 2015; SANTORI;
LESSA; ASTUA, 2012). Uma tendéncia a insetivoria foi sugerida para as
espécies de menor porte, mas ndo se aplica em todos os casos, visto que
dietas predominantemente frugivoras ja foram observadas em espécies dos
géneros Marmosa, Marmosops e Gracilinanus (ASTUA; SANTORI; FINOTTI;
CERQUEIRA, 2003; LEINER; SILVA, 2007; LESSA; GEISE, 2010; SANTORI;
ASTUA DE MORAES; CERQUEIRA, 1995).

Embora existam dados sobre praticamente todos os géneros, apenas
poucas das espécies tém sua dieta descrita por estudos especificos (LESSA;
GEISE, 2010; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).

2.2.1 Caluromys

As espécies do género Caluromys sdo conhecidas pelo seu hébito
alimentar altamente frugivoro, podendo alcancar entre 75% e 90% do volume
fecal composto por restos de frutos (ATRAMENTOWICZ, 1988; LESSA;
GEISE, 2010; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Ainda ndo existem estudos

dedicados a avaliar o habito alimentar de uma das espécies, Caluromys
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derbianus (ASTUA, 2015). Entretanto, assume-se que se alimenta de insetos e
frutos, com uma dieta semelhante a das outras duas espécies (ASTUA, 2015).

Por outro lado, Caluromys philander € uma das poucas espécies de
didelfideos cuja dieta é bem estudada, alimenta-se de uma grande variedade
de frutos e complementa sua alimentacdo com invertebrados, flores, néctar e
goma de arvores (ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). No
Cerrado as populacbes de C. lanatus demonstram uma dieta mais variavel
devido a disponibilidade de recursos, com um maior consumo de invertebrados
na estacdo seca, e maior consumo de frutas na estacdo chuvosa (ASTUA,
2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).

A dieta de C. lanatus € provavelmente semelhante a de C. philander,
incluindo frutos, invertebrados e néctar, mas ja foram encontrados vertebrados
(aves e mamiferos) em amostras estomacais de C. lanatus (ASTUA, 2015;
CASELLA; CACERES, 2006; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). S0 muito
oportunistas no consumo de frutos, alimentam-se de uma grande variedade de
espécies, independentemente do tamanho do fruto, sua posi¢cdo na arvore ou
valor nutricional (ASTUA, 2015).

2.2.2 Caluromysiops

Nao existem informacfes concretas de dieta para este género, apenas
evidéncias anedéticas. Alguns individuos foram observados se alimentando do
néctar de flores da familia Malvaceae na Amazénia (JANSON; TERBORGH;
EMMONS, 1981). Individuos em cativeiro se alimentam de frutos, e alguns
dizem que também comem grilos, pintos recém-nascidos e ratos (VOSS;
JANSA, 2021).

2.2.3 Chacodelphys

N&o existem informacdes concretas de dieta para este género.
Entretanto, a denticdo de Chacodelphys formosa indica uma alimentacao
baseada em artropodes (ASTUA, 2015).
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2.2.4 Chironectes

Conhecida popularmente como cuica-d’agua, Chironectes minimus é
uma das espécies de habito mais carnivoro entre os didelfideos, incluindo em
sua alimentacéo principalmente vertebrados aquéticos (peixes), semi-aquéticos
(anuros) e invertebrados aquaticos (insetos e crustaceos) (ASTUA, 2015;
SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Também ja foram registrados predando
oportunisticamente morcegos que ficaram presos a redes de neblina que
estavam préximas a um riacho (BREVIGLIERI; PEDRO, 2010; SANTORI;
LESSA; ASTUA, 2012). Em cativeiro ja foram observados alimentando-se de

ratos, lagostas e pedacos de peixe (ASTUA, 2015).

2.2.5 Cryptonanus

Existem poucas informacdes de dieta para espécies deste género.
Individuos da espécie Cryptonanus chacoensis ja foram alimentados com carne
crua e uvas, mas nao existe informacéo a respeito de sua dieta na natureza
(ASTUA, 2015).

2.2.6 Didelphis

As espécies do género Didelphis sdo as mais generalistas e oportunistas
entre os didelfideos, sendo consideradas frugivoras/onivoras (SANTORI;
LESSA; ASTUA, 2012). Das seis espécies viventes, apenas duas (D.
imperfecta e D. pernigra) ndo tiveram suas dietas descritas (ASTUA, 2015;
SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Consomem essencialmente qualquer tipo
de alimento, desde grdos até serpentes peconhentas e carnica (ASTUA, 2015;
SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).

A espécie Didelphis virginiana € bastante conhecida por atacar latas de
lixo em busca de alimento (ASTUA, 2015). Os itens alimentares que consomem
sdo baseados muito mais na sua disponibilidade do que em palatibilidade e os

itens mais abundantes sdo mais consumidos (ASTUA, 2015). Alimentam-se de
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animais invertebrados (lagartas e outros insetos, caracéis, lesmas e minhocas),
animais vertebrados (cacam cangambds, coelhos, toupeiras, ovos, aves,
galinhas, anuros, salamandras e serpentes) e matéria vegetal (grama, milho,
castanhas, bolotas e variados tipos de frutos) (ASTUA, 2015). Algumas familias
tratam individuos dessa espécie como animais de estimagdo, porque
apresentam um comportamento responsivos e rapidamente se habituam com o
contato humano (MCRUER; JONES, 2009). Porém, estes frequentemente
desenvolvem problemas associados a ma nutricdo (MCRUER; JONES, 2009).

Didelphis aurita inclui em sua dieta pequenos roedores, aves, lagartos,
serpentes, anfibios, anuros e uma grande diversidade de invertebrados, como
Diplopoda e Chilopoda, e insetos das ordens Blattodea, Formicidae e
Orthoptera, além de frutos das familias Araceae, Bromeliaceae, Cactaceae,
Sapindaceae e Passifloraceae (ASTUA, 2015; SANTORI; ASTUA DE
MORAES; CERQUEIRA, 1995; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). E uma
espécie com possivel importancia na dispersdao de sementes de Araceae,
Cactaceae, Moraceae, Myrtaceae, Rosaceae e Solanaceae (ASTUA, 2015;
SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Um estudo recente aponta que esta espécie
também age como principal polinizador de Scybalium fungiforme
(Balanophoraceae) (AMORIM; BALLARIN; MARIANO; LACERDA-BARBOSA et
al., 2020).

A dieta de Didelphis albiventris € composta principalmente por
invertebrados, mas pequenos vertebrados e varias espécies de frutas também
s&o consumidas (ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Consome
frutas oportunisticamente, porque em estacdes secas depende mais da
alimentacdo baseada em animais, tanto vertebrados quanto invertebrados
(ASTUA, 2015). Sdo imunes ao veneno e atacam serpentes da familia
Viperidae, sendo o consumo de jararacas considerado relativamente comum
nesta espécie (ASTUA, 2015; OLIVEIRA; SANTORI, 1999; SANTORI; LESSA;
ASTUA, 2012). Também preda oportunisticamente morcegos presos em redes
de neblina (ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).

Didelphis marsupialis também apresenta uma dieta variada,
alimentando-se de roedores, aves, anuros e uma grande variedade de

invertebrados e frutos, consumindo até 40 espécies de frutos diferentes
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(ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Conseguem predar até
animais de maior porte, como individuos do género Philander (ASTUA, 2015;
SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012; WILSON, 1970), e também se alimentam de
carnica (ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).

2.2.7 Glironia

N&o existem informacdes concretas de dieta para este género, apenas
evidéncias aneddticas. Um individuo foi visto lambendo a superficie de um
galho, o que sugere que podem se alimentar de goma de arvore (ASTUA,
2015). Emmons (1997) relatou um individuo que parecia estar cagando insetos,
e apos isso passou um tempo lambendo algo de um ramo (EMMONS; FEER,
1997). Silveira et al. (2014) observaram um grupo de trés juvenis lambendo o
liquido proveniente das fendas de um tronco de arvore (SILVEIRA; DE MELO;
LIMA, 2014). Apesar de tal evidéncia de alimentacdo com exsudado, Glironia
nao apresenta quaisquer adaptacfes dentarias para o descasque da casca, por
iIsso parece improvavel que os exsudados sejam um recurso alimentar
importante (VOSS; JANSA, 2021). Apesar disso, a espécie Didelphis albiventris
ja foi observada se alimentando de exsudados de arvores que tiveram seus
troncos raspados por uma espécie de primata, o Callithrix jacchus (ALESSIO;
PONTES; SILVA, 2005). Entdo € possivel que espécimes de Glironia, mesmo
sem adaptacbes para o descasque de troncos, consigam se alimentar

oportunisticamente de exsudados da mesma forma que Didelphis albiventris.

2.2.8 Gracilinanus

N&o existem informacBes sobre a dieta para todas as espécies do
género Gracilinanus, mas as que sao conhecidas sdo majoritariamente
insetivoras (ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).

Gracilinanus agilis consome altas proporcdes de insetos (principalmente
Blattodea, Coleoptera, Hymenoptera, Isoptera e Orthoptera), frutos
(principalmente Melastomataceae) e flores (SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).
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Pode ser considerado um importante dispersor de sementes no Cerrado
(ASTUA, 2015). O consumo de frutos esta atrelado as estacbes secas,
possivelmente devido a grande quantidade de &gua presente nos frutos
(ASTUA, 2015). Também foram encontrados restos de aves, penas e cascas
de ovos indica que G. agilis alimenta-se de ovos ou filhotes (ASTUA, 2015).

Anadlises estomacais de individuos da espécie G. microtarsus indicam o
consumo de insetos das ordens Coleoptera, Hemiptera, Hymenoptera,
Isoptera, Lepidoptera, Orthoptera, além de aracnideos e caracois (ASTUA,
2015; MARTINS; BONATO; PINHEIRO; DOS REIS, 2006; SANTORI; LESSA;
ASTUA, 2012). Sementes de Anthurium (Araceae) ja foram encontradas nas
fezes de G. microtarsus na Mata Atlantica, e de Melastomataceae, Myrtaceae,
Santalaceae e Smilacaeae no cerrado, podendo ser importantes dispersores de
sementes (ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).

2.2.9 Hyladelphys

N&o existem informacfes concretas de dieta para este género, apenas
evidéncias anedoticas. Um individuo foi mantido vivo por alguns dias e se
alimentou de frutas e ortopteros (CATZEFLIS; LIM; DA SILVA, 2018), mas
nada além disso é conhecido sobre a dieta desta espécie (VOSS; JANSA,
2021).

2.2.10 Lestodelphys

A Unica espécie do género, Lestodelphys halli, se alimenta
principalmente de invertebrados, principalmente coledpteros das familias
Tenebrionidae, Carabidae e Chrysomelidae (ZAPATA; PROCOPIO; TRAVAINI;
RODRIGUEZ, 2013). Nos dados coletados por Zapata (2013), houve uma
frequéncia de 87.2% de invertebrados, 10.6% de vertebrados (pequenos
lagartos e aves Passerifomes) e 2.1% de frutas eventualmente consumidas.

Em cativeiro, exibe héabito alimentar voltado a carnivoria, preferindo

carne crua ao invés de qualquer outro vegetal ou animal invertebrado
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(MARTIN; SAUTHIER, 2011; ZAPATA; PROCOPIO; TRAVAINI; RODRIGUEZ,
2013). Apesar da preferéncia por carne, também foram encontrados muitos
restos de invertebrados em seus tratos digestivos, principalmente coledpteros
(MARTIN; SAUTHIER, 2011). Foram capazes de predar roedores, utilizando
um ataque rapido no pescoc¢o para matar e depois se alimentar primeiro da
cabeca, e depois do corpo do roedor (BIRNEY; MONJEAU; PHILLIPS; SIKES
et al., 1996; MARTIN; SAUTHIER, 2011).

Sao capazes de armazenar gordura em suas caudas e individuos em
cativeiro conseguiram aumentar a grossura de suas caudas diariamente,
conseguindo alcancar até 25 milimetros de didmetro (MARTIN; SAUTHIER,
2011).

2.2.11 Lutreolina

As espécies do género Lutreolina estdo entre as mais carnivoras dos
didelfideos. Santori et al (2012) classificam Lutreolina crassicaudata como a
espécie mais carnivora do grupo. Por ser muito agil e agressiva, pode até ser
comparada com carnivoros da familia Mustelidae (SANTORI; LESSA; ASTUA,
2012). Seu cranio também apresenta uma morfologia que demonstra isso, com
um rostro curto e masculos de mastigacéo bem desenvolvidos (ASTUA, 2015).
Se alimentam de uma grande variedade de vertebrados, incluindo roedores,
pequenos didelfideos, leporideos, aves, anuros, serpentes e peixes (ASTUA,
2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Também se alimentam de varios
grupos de invertebrados, e ocasionalmente consomem frutos (ASTUA, 2015;
SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Existem relatos de consumo de carnica e
de restos de comida humana (ASTUA, 2015).

2.2.12 Marmosa

N&o existem informagbes sobre a dieta para todas as espécies do
género Marmosa, mas as que sao conhecidas sao essencialmente insetivoras-
onivoras (ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).
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As espécies M. alstoni, M. constantiae, M. demerarae, M. isthmica, M.
mexicana, M. murina, M. robinsoni, M. xerophila e M. zeledoni alimentam-se
principalmente de artrépodes, com destaque para 0s insetos das ordens
Coleoptera e Hymenoptera (principalmente formigas) e complementam sua
dieta com frutos, flores, néctar e pequenos vertebrados (ASTUA, 2015;
SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).

A dieta de Marmosa paraguayana € bem estudada quando comparada
com a de outras espécies de didelfideos (ASTUA, 2015). Na Mata Atlantica,
mais de 80% das amostras fecais continham restos de artropodes, e 40% das
amostras continham restos de frutos (ASTUA, 2015). Os artropodes mais
frequentemente consumidos incluem Coleoptera, Hymenoptera, larvas de
Lepidoptera, Orthoptera, Arachnida, Hemiptera, Blattodea e Isopoda (ASTUA,
2015). Sementes de cinco espécies de Araceae (Philodendron corcovadense,
P. appendiculatum, P. exymium, P. crassinervium e Anthurium harrisii) foram
encontradas em fezes de M. paraguayana, na Mata Atlantica do estado de S&o
Paulo (SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). O consumo de flores e pequenos
vertebrados (aves) também foram reportados para M. paraguayana
(CACERES; GHIZONI-JR; GRAIPEL, 2002; CASELLA; CACERES, 2006;
LESSA; GEISE, 2010). Sdo importantes dispersores de sementes no Cerrado e
apresentaram mudancas sazonais em sua dieta, onde as preferéncias

alimentares mudam entre as estacées secas e chuvosas (ASTUA, 2015).

2.2.13 Marmosops

N&o existem informacBes sobre a dieta para todas as espécies do
género Marmosops, mas as que sado conhecidas sdo essencialmente
insetivoras-onivoras (ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).

E possivel encontrar restos de artrépodes em praticamente todas as
fezes de Marmosops incanus encontradas, principalmente das ordens
Coleoptera e Hymenoptera, e o consumo de frutos € muito proeminente
principalmente nas estacdes secas (ASTUA, 2015; LESSA; DA COSTA, 2010;
SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Plantas das familias Melastomataceae,
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Rubiaceae, Meliaceae e Lauraceae foram identificadas em sua dieta, sendo um
importante dispersor de sementes dessas espécies (ASTUA, 2015).

Um padrdo similar foi descrito para a espécie Marmosops paulensis,
reforcando a importancia de frutos como fonte de agua e energia na dieta de
alguns didelfideos (ASTUA; SANTORI; FINOTTI; CERQUEIRA, 2003; JULIEN-
LAFERRIERE; ATRAMENTOWICZ, 1990; LEINER; SILVA, 2007). Sua dieta
varia de acordo com a estagdo (ASTUA, 2015). Invertebrados (Coleoptera,
Orthoptera, Hymenoptera, Blattodea, Araneae, Opiliones e caracdis) e partes
de flores foram encontrados com mais frequéncia durante estacdes secas
(ASTUA, 2015).

A classificacdo dos habitos alimentares das demais espécies € deduzida
pela semelhanca com outras espécies de Marmosops, jA que nao existem
descrices disponiveis sobre a sua dieta natural (SANTORI; LESSA; ASTUA,
2012).

2.2.14 Metachirus

A Cuica-de-quatro-olhos é considerada altamente insetivora. Na
restinga, sua dieta € composta de formigas, baratas, cupins e besouros
(ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Em suas fezes, também é
possivel encontrar sementes de plantas das familias Cactaceae e Solanaceae
(Astua, 2015). Na Mata Atlantica, sua dieta também inclui frutos de Arecaceae
e Bromeliaceae (ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). A variagio
na disponibilidade de recursos pode determinar variagcbes na dieta dessa
espécie (SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Estudos realizados em éareas de
restinga e Mata Atlantica registraram um baixo consumo de frutos (CACERES,
2004; SANTORI; ASTUA DE MORAES; CERQUEIRA, 1995; SANTORI;
LESSA; ASTUA, 2012), enquanto um alto consumo foi observado no Cerrado
em Minas Gerais (LESSA; DA COSTA, 2010; SANTORI; LESSA; ASTUA,
2012). O consumo de vertebrados, como pequenos mamiferos, aves e
lagartos, além de ovos também foram relatados (ASTUA, 2015; SANTORI;
LESSA; ASTUA, 2012).
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2.2.15 Monodelphis

N&o existem informacBes sobre a dieta para todas as espécies do
género Monodelphis, mas as que s&o conhecidas sao essencialmente
insetivoras-onivoras (ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).

As espécies M. adusta, M. dimidiata, M. domestica e M. glirina
apresentam um padrdo semelhante em sua alimentacdo, consumindo
principalmente insetos das ordens Coleoptera, Hymenoptera e Hemiptera
(ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Complementam sua dieta
com a ingestdo de pequenos vertebrados (anuros, lagartos e pequenos
roedores), outros animais invertebrados como caramujos, lesmas e minhocas,
e frutos (ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).

A espécie Monodelphis touan alimenta-se principalmente de pequenos
vertebrados e insetos, mas sua dieta também pode incluir frutos (ASTUA,
2015). Dados sobre a dieta das demais espécies sdo raros ou inexistentes,
mas acredita-se que todas as espécies tenham dietas semelhantes, sendo
essencialmente insetivoras (EMMONS; FEER, 1997; SANTORI; LESSA;
ASTUA, 2012).

2.2.16 Philander

N&o existem informacBes sobre a dieta para todas as espécies do
género Philander, mas as que sao conhecidas sdo essencialmente insetivoras-
onivoras (ASTUA, 2015; EMMONS; FEER, 1997; SANTORI; LESSA; ASTUA,
2012).

Entretanto, a dieta da espécie P. quica é bem conhecida, principalmente
no sudeste do Brasil, alimenta-se principalmente de artropodes e pequenos
vertebrados, suplementando sua dieta com frutos (ASTUA, 2015). Dentre os
grupos de artrépodes que se alimenta, inclui principalmente Coleoptera,
Hymenoptera e Arachnida, além de outros como Diplopoda, Diptera, Isoptera,
Orthoptera, Blattodea e Hemiptera (ASTUA, 2015; CROUZEILLES; BARROS;
FERNANDEZ, 2010; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Téxons de
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vertebrados que consomem incluem espécies de roedores, lagartos, aves e
oportunistamente j& foram vistos se alimentando de morcegos enroscados em
redes de neblina (ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Nos
meses mais secos, o consumo de plantas das familias Araceae, Bromeliaceae,
Erythroxylaceae, Passifloraceae, Sapindaceae e Cactaceae atua
suplementando suas necessidades hidricas (ASTUA, 2015; CEOTTO;
FINOTTI; SANTORI; CERQUEIRA, 2009; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).
No conteudo estomacal de uma fémea da espécie P. mcilhennyi, ja& foram
encontrados restos de anuros, formigas e besouros (ASTUA, 2015).

2.2.17 Thylamys

N&o existem informacOes sobre a dieta para todas as espécies do
género Thylamys, mas as que sao conhecidas sédo essencialmente insetivoras-
onivoras (ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).

Em cativeiro, algumas espécies ja foram observadas se alimentando de
frutos (banana e mam&o) e até cacando ratos jovens (ASTUA, 2015;
SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Além destes itens, pequenas aves,
pequenos lagartos, carne fatiada, vermes e biscoitos doces também foram
ingeridos por espécies do género (ASTUA, 2015). Os individuos da espécie
Thylamys pallidior presentes no Deserto de Monte, alimentam-se
principalmente de artropodes e folhas de Prosopis flexuosa, e também nao
dependem tanto do consumo de agua (ALBANESE; DACAR; OJEDA, 2011;
ASTUA, 2015).

2.2.18 Tlacuatzin

As espécies do género Tlacuatzin sdo fundamentalmente insetivoras,
alimentam-se de insetos das ordens Hemiptera, Orthoptera, Lepidoptera e
Coleoptera (ASTUA, 2015; ZARZA; CEBALLOS; STEELE, 2003). Também se

alimentam de vertebrados, como lagartos e ovos de aves, além de frutos como
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banana, coco, figo e laranja (ASTUA, 2015; ZARZA; CEBALLOS; STEELE,
2003).

2.3 MORFOMETRIA

A morfometria é a descri¢do estatistica quantitativa da variacéo biologica
do tamanho e da forma (CARDINI, 2012). Constitui uma ferramenta para
entender a relacdo destas com diversas outras variaveis, como, por exemplo, a
idade, o sexo, ou as relagBes histéricas entre os organismos estudados
(ZELDITCH; SWIDERSKI; SHEETS, 2012). Os seus métodos variam de acordo
com o estilo dos dados de tamanho ou forma sob investigagdo (BOOKSTEIN,
2000).

O tamanho € uma medida da magnitude ou escala de um objeto, o quao
grande ou pequeno é algo (CARDINI, 2012). Varias distdncias podem ser
combinadas como soma ou meédia, e muitas outras opc¢des (areas, volumes,
etc.) podem fornecer alternativas validas, dependendo dos objetivos do estudo
(CARDINI, 2012).

A forma é toda a informagcdo geométrica que permanece quando a
localizacao, escala e efeitos rotacionais sao filtrados de um objeto (KENDALL,
1977). Esta é uma operacdo que 0 nosso cérebro realiza rotineiramente, uma
vez que reconhecemos prontamente a forma de um objeto independentemente
de ser grande ou pequeno, a direita (ou esquerda) da sua posicdo original ou
rodado (CARDINI, 2012).

A analise da forma desempenha um papel importante em muitos tipos
de estudos biolégicos (ZELDITCH; SWIDERSKI; SHEETS, 2012). As
diferencas de forma podem sinalizar diferencas nos processos de crescimento,
diferentes papéis funcionais desempenhados pelas mesmas partes, diferentes
respostas as mesmas pressdes seletivas, ou diferencas nas préprias pressées
seletivas (ZELDITCH; SWIDERSKI; SHEETS, 2012).

Os métodos morfométricos séo utilizados sempre que for necessario
descrever e comparar formas de organismos ou de estruturas particulares. As

amostras podem representar localidades geograficas, fases de
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desenvolvimento, efeitos genéticos, efeitos ambientais, entre outros (ROHLF;
MARCUS, 1993).

2.3.1 Morfometria linear e morfometria geométrica

A abordagem referida como morfometria linear ou morfometria
multivariada € caracterizada pela aplicacdo de métodos estatisticos
multivariados a conjuntos de variaveis (ROHLF; MARCUS, 1993). As variaveis
correspondem geralmente um conjunto de distancias medidas sobre um
organismo. As medidas sao geralmente comprimentos e larguras de estruturas
e distancias entre certos pontos de referéncia (ROHLF; MARCUS, 1993). As
aplicacdes tém-se preocupado frequentemente com a alometria (mudanca de
forma em funcdo do tamanho) e a correcdo do tamanho (ROHLF; MARCUS,
1993). Os resultados sdo, na sua maioria, expressos numerica e graficamente
em termos de combinacdes lineares das variaveis medidas (ROHLF; MARCUS,
1993). A morfometria linear ofereceu e ainda oferece uma vasta gama de
técnicas Uteis para abordar uma variedade de questdes cientificas em biologia
e outros campos. Contudo, a morfometria tradicional tem limitacbes que sao
dificeis de ultrapassar (CARDINI, 2012). As principais limitacbes da
morfometria linear sdo: (1) os dados consistem tipicamente de medidas de
tamanho, como comprimentos. Existem varios meétodos em morfometria
geométrica para separar tamanho e forma, mas € dificil dizer qual, se algum,
funciona melhor; (2) Utiliza medicfes entre pontos, mas ndo preserva as suas
relacdes espaciais; (3) Produz resultados em forma de tabelas de medi¢des ou
coeficientes que ndo sao facilmente relacionados com as morfologias originais
e tornam a interpretacdo dos resultados mais complicada (CARDINI, 2012).

Thompson (1917), um dos pais da biologia mateméatica, mostrou em seu
livro "On Growth and Form" (THOMPSON, 1917) que as grades de deformacao
poderiam ser empregadas para comparar a diferenca na forma em estruturas
biologicas (CARDINI, 2012). As comparacfes morfolégicas por grades de
deformacéo datam ao menos de 1528, do livro de Albrecht Durer "Vier Bucher
von menschlicher Proportion” (MITTEROECKER; GUNZ, 2009). As abordagens

de Diurer e Thompson séo visualmente atraentes, mas os seus desenhos foram
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feitos a mao sem qualquer referéncia a uma andlise quantitativa
(MITTEROECKER; GUNZ, 2009).

Um método quantitativo rigoroso para prever como as grades de
deformacéo se dobram, expandem e contraem na transformac¢do de uma forma
em outra sé foi desenvolvido no final dos anos 60 (SNEATH, 1967) e teve a
sua formalizacdo mateméatica bem sucedida apenas na segunda metade dos
anos 80 (BOOKSTEIN, 1989).

Nas décadas de 1980 e 1990, a morfometria sofreu uma grande
revolucdo através da invencdo de métodos baseados em coordenadas, da
descoberta da teoria estatistica da forma e da realizacdo computacional de
grades de deformacao (MITTEROECKER; GUNZ, 2009). Esta nova abordagem
morfométrica foi denominada de morfometria geomeétrica, que abrange uma
série de técnicas que visam descrever e representar a geometria das formas
estudadas, e permite assim representar resultados estatisticos da variacdo da
forma (MITTEROECKER; GUNZ, 2009). Esta nova forma da morfometria era
caracterizada pelos seguintes pontos: (1) Os dados séo obtidos para capturar a
geometria da estrutura a ser estudada (na forma de coordenadas bi ou
tridimensionais de marcos anatémicos); (2) As relacdes geométricas entre os
marcos anatdbmicos sao inerentes as proprias coordenadas; (3) Em vez de ter
de decidir antecipadamente quais variaveis devem ser medidas, as andlises
sdo concebidas para indicar dire¢cdes de variacdo maxima e, portanto, podem
sugerir quais as variaveis convencionais que se deve enfatizar nas descricoes
dos resultados; (4) A apresentacdo dos resultados das analises sao
enfatizados, usando diferencas ou mudancas que podem ser mostradas em
representacdes de imagens dos organismos estudados, sendo mais facil de
visualizar e interpretar os resultados dessa forma, do que de uma tabela de
coeficientes numéricos (ROHLF; MARCUS, 1993).

Entre véarias abordagens geométricas a morfometria, o0 método de
sobreposicdo de Procrustes € o mais difundido e melhor compreendido nas
suas propriedades matematicas e estatisticas (MITTEROECKER; GUNZ,
2009). Este método foi desenvolvido nos anos 90 e é conhecido como analise
generalizada de Procrustes ou simplesmente sobreposicdo de Procrustes

(ROHLF; SLICE, 1990). No entanto, em termos de interpretacfes biologicas
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das diferencas, a andlise generalizada de Procrustes € tdo arbitraria como
outros métodos de sobreposicdo. E por isso que as visualizagdes de formas
sobrepostas devem ser examinadas com maior cautela (CARDINI, 2012).

A andlise comec¢a com a distancia de Procrustes, uma modificacdo da
distancia euclidiana comum para se adequar a este conceito de forma. Para
qguaisquer duas configuracOes de pontos de referéncia, colocar os seus dois
centroides no mesmo local, e depois anular, um de cada vez, de modo a que
cada tamanho de centroide (soma de todas as distancias quadradas de todos
os pontos de referéncia a partir deste local fixo) se torne 1,0. Agora rotacionar
uma das configuragdes sobre a outra, de modo a que a soma das distancias
guadradas entre os pontos de referéncia correspondentes seja um minimo. A
raiz quadrada desta soma de quadrados é chamada a distancia de Procrustes
entre as duas formas (BOOKSTEIN, 2000; MITTEROECKER; GUNZ, 2009).

2.3.2 Marcos e semi-marcos anatdbmicos

A analise da forma usando morfometria geométrica baseia-se na analise
estatistica de coordenadas de marcos anatémicos (BOOKSTEIN, 1991; GUNZ;
MITTEROECKER, 2012; MITTEROECKER; GUNZ, 2009). Marcos anatdémicos
sdo pontos gque sao biologicamente homélogos entre os espécimes (GUNZ;
MITTEROECKER, 2012). Fora do dominio cientifico, os marcos anatémicos
sao familiares desde o inicio da pintura, como os pontos faciais (ponte do nariz,
ponta do queixo) que estdo na base das artes do retrato e da caricatura
(BOOKSTEIN, 2000). Para estudos focados na forma, separadamente do
tamanho, e/ou para testar hipéteses sobre diferencas de forma, as abordagens
tradicionais ndo sdo adequadas; os métodos baseados em marcos anatdémicos
sdo claramente superiores, especialmente quando os marcas representam
pontos bem definidos e biologicamente homdlogos (JENSEN, 2003).

Os semi-marcos anatdbmicos permitem quantificar curvas e superficies
homélogas bidimensionais ou tridimensionais, e analisa-las em conjunto com
marcos tradicionais (GUNZ; MITTEROECKER, 2012). O conceito de semi-
marcos anatdémicos foi introduzido pela primeira vez em Bookstein (1991) e

publicado em detalhe para curvas bidimensionais em Bookstein (1997)
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(BOOKSTEIN, 1991; 1997). O método foi posteriormente estendido a curvas e
superficies tridimensionais (GUNZ; MITTEROECKER; BOOKSTEIN, 2005). Os
semi-marcos anatdmicos sdo utilizados para representar curvas e superficies
homadlogas por conjuntos de pontos, estabelecendo uma homologia geométrica
entre os semi-marcos anatomicos correspondentes em toda a amostra (GUNZ;
MITTEROECKER, 2012). O numero de semi-marcos depende da
complexidade da curva ou superficie e da escala espacial de variacdo da forma
gue é de interesse (GUNZ; MITTEROECKER, 2012).

Quando o conjunto de dados de marcos anatdbmicos ou curvas
correspondentes estd completo, seguem-se trés passos morfométricos:
construcdo de coordenadas de forma, analise estatistica multivariada dessas
coordenadas juntamente com quantidades correlacionadas tais como tamanho

ou funcao, e visualizacao dos resultados (BOOKSTEIN, 2000).

2.2.3 Thin-plate Splines

A Flexdo de Placas Finas (Thin-plate Splines - TPS) € um algoritmo de
interpolacédo que serve como suporte matematico de visualiza¢des intuitivas de
diferencas de forma, seja como grades de transformacéo ou como imagens ou
superficies deformadas (GUNZ; MITTEROECKER, 2012). D'Arcy Thompson
(1917) mostrou como os diagramas de deformacgdes podiam por vezes levar o
bi6logo a ter conhecimentos sobre a forma, mas ndo deixou instrucdes sobre
como tais diagramas poderiam ser objetivamente produzidos (BOOKSTEIN,
1978). O interpolante de flexdo de placas finas que é utilizado para formas foi
originalmente desenvolvido por matematicos aplicados como interpolante para
superficies sobre pontos dispersos em que a sua altura foi de alguma forma
fixada por dados ou por anima¢des (BOOKSTEIN, 2018).

Na morfometria geométrica, a flexdo de placas finas serve trés funcoes:
(1) é utilizada como uma ferramenta para visualizar as mudancas de forma; (2)
fornece um sistema de coordenadas para o0 espaco tangente, um sistema
particularmente conveniente para marcos anatdémicos; (3) A métrica subjacente
a flexdo de placas finas também é utilizada para fazer a sobreposi¢cdo de semi-
marcos anatdémicos (ZELDITCH; SWIDERSKI; SHEETS, 2012). As grades de
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transformacdo TPS e as deformacdes de superficie TPS sdo as maneiras
visuais mais interessantes para apresentar diferencas de forma entre duas
formas com deformagdes na grade (GUNZ; MITTEROECKER, 2012).
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3 METODOLOGIA

3.1 AMOSTRA

Incluimos nesta andlise um total de 2429 espécimes, pertencentes a 16
géneros e 79 espécies da familia Didelphidae. O numero de espécies que
utilizamos corresponde a 62,2% de toda a diversidade da familia. Uma lista
completa das espécies incluidas neste estudo, com o tamanho da amostra,
esta disponivel na Tabela 1. Estdo incluidos representantes de todos o0s
géneros de marsupiais didelfideos atuais, com exce¢do dos géneros
Chacodelphys (ndo existe nenhuma mandibula inteira de Chacodelphys
disponivel nas cole¢cdes) e Cryptonanus. Analisamos espécimes das seguintes
colegbes de mamiferos: American Museum of Natural History (AMNH), Bell
Museum of Natural History, University of Minnesota (MMNH), Carnegie
Museum (CM) Colecao de Mamiferos, Universidade Federal de Santa Catarina
(UFSC), Field Museum of Natural History (FMNH), Mammal Collection,
Departamento de Zoologia da Universidade Federal de Minas Gerais (UFMG),
Museu de Ciéncias Naturais da Pontificia Universidade Catolica de Minas
Gerais (MCN), Michigan State University Museum (MSU), Museo de Historia
Natural de la Universidad Nacional Mayor de San Marcos (MUSM), Museu de
Zoologia da Universidade de S&do Paulo (MZUSP), Museu Nacional do Rio de
Janeiro (MN), Museu Paraense Emilio Goeldi (MPEG), Museum of Natural
Science, Louisiana State University (LSUMZ), Museum of Southwestern
Biology (MSB), Museum of Texas Tech University (TTU), Museum of Vertebrate
Zoology (MVZ), National Museum of Natural History (USNM), Natural History
Museum, University of Kansas (KU), Royal Ontario Museum (ROM), Sam Noble
Oklahoma Museum of Natural History (OMNH), University of Wisconsin
Zoological Museum (UWZM).

Utilizamos apenas individuos adultos para evitar a influéncia da variacao
ontogenética. Espécimes de didelfideos sdo considerados adultos quando
apresentam terceiros pré-molares superiores e inferiores e quartos molares
completamente eclodidos (ASTUA; LEINER, 2008; TRIBE, 1990). Foram

incluidos numeros iguais de machos e fémeas quando possivel, visando atingir
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30 machos e 30 fémeas quando disponivel, com o objetivo de obter espécimes
de localidades proximas, para evitar influéncia de variacdo geogréfica. Para os

taxons mais raros, todos os espécimes disponiveis foram incluidos na andlise.

Tabela 1. Espécimes examinados e respectivos tamanhos das amostras. Os
asteriscos indicam as espécies que também foram utilizadas na reconstrucdo do

tamanho e forma ancestral.

Género/Espécie n Género/Espécie n
Caluromys Marmosops (cont.)
Caluromys derbianus* 68 Marmosops invictus* 8
Caluromys lanatus* 61 Marmosops noctivagus* 75
Caluromys philander* 104 Marmosops ocellatus 17
Caluromysiops Marmosops parvidens* 18
Caluromysiops irrupta* 5 Marmosops paulensis* 32
Chironectes Marmosops pinheiroi* 19
Chironectes minimus* 54 Metachirus
Didelphis Metachirus nudicaudatus* 56
Didelphis albiventris* 60 Monodelphis
Didelphis aurita* 57 Monodelphis adusta* 19
Didelphis imperfecta* 16 Monodelphis americana* 51
Didelphis marsupialis* 65 Monodelphis arlindoi* 9
Didelphis pernigra* 66 Monodelphis brevicaudata* 69
Didelphis virginiana* 19 Monodelphis dimidiata* 23
Glironia Monodelphis domestica* 73
Glironia venusta* 4 Monodelphis emiliae* 12
Gracilinanus Monodelphis gardneri* 1
Gracilinanus aceramarcae* 7 Monodelphis glirina* 74
Gracilinanus agilis* 67 Monodelphis handleyi* 3
Gracilinanus dryas 8 Monodelphis iheringi* 16
Gracilinanus marica 9 Monodelphis kunsi* 2
Gracilinanus microtarsus* 33 Monodelphis osgoodi* 1
Hyladelphys Monodelphis palliolata* 8
Hyladelphys kalinowskii* 3 Monodelphis peruviana* 6
Lestodelphys Monodelphis pinocchio 2
Lestodelphys halli* 12 Monodelphis reigi* 1
Lutreolina Monodelphis saci 13
Lutreolina crassicaudata* 54 Monodelphis sanctaerosae* 1
Marmosa Monodelphis scalops* 8
Marmosa alstoni* 11 Monodelphis touan* 8
Marmosa constantiae* 18 Monodelphis vossi 3
Marmosa demerarae* 53 Philander
Marmosa isthmica* 63 Philander andersoni* 39
Marmosa lepida* 6 Philander mcilhennyi* 15
Marmosa mexicana* 47 Philander opossum* 108
Marmosa murina* 57 Philander quica* 62
Marmosa paraguayana* 48 Thylamys
Marmosa phaea 15 Thylamys elegans* 46
Marmosa robinsoni* 57 Thylamys karimii* 16
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Marmosa rubra* 17 Thylamys macrurus* 4
Marmosa tyleriana* 8 Thylamys pallidior* 74
Marmosa xerophila* 60 Thylamys pusillus* 10
Marmosops Thylamys sponsorius* 21
Marmosops bishopi 2 Thylamys tatei* 13
Marmosops caucae 2 Thylamys venustus* 7
Marmosops fuscatus 39 Tlacuatzin
Marmosops incanus* 64 Tlacuatzin canescens* 47
Total 2429

Fonte: O autor (2022).

3.2 IMAGENS E MARCOS ANATOMICOS

Todas as imagens utilizadas nas analises incluem uma régua para a
determinacdo da escala correta. As mandibulas foram posicionadas alinhando
o plano do processo coronoide paralelo a base e a lente da camera (lado labial
direcionado para a lente). A maioria das fotos foram feitas com o lado direito do
exemplar examinado. Quando o lado direito estava danificado a ponto de
impedir a colocacdo dos marcos anatéomicos, foi usado o lado esquerdo,
invertido digitalmente para corresponder ao alinhamento usado para os demais
exemplares.

Para descrever a forma da mandibula, 24 marcos anatémicos (16
marcos e 8 semi-marcos) foram colocados nas fotos, como definidos na Figura
2. Os marcos foram digitalizados utilizando o programa tpsDig2, versédo 2.31
(ROHLF, 2015). Uma lista completa com a posicdo de cada marco esta

disponivel na Tabela 2.
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Figura 1. Configuragdo dos marcos anatémicos (circulos preenchidos) e semi-marcos
anatdmicos (circulos vazios) usados. Figura feita com base em um espécime do
género Tlacuatzin (KU 89200).

@ Marcos anatémicos

O Semi-marcos anatémicos

Fonte: O autor (2022).

Todas as coordenadas dos marcos anatomicos tiveram suas
repetibilidades testadas. Trinta individuos de uma espécie foram selecionados
randomicamente e todos os marcos foram digitalizados duas vezes, em dias
diferentes. Estimamos a repetibilidade como o coeficiente de correlacao
intraclasse (CCIl), derivado de uma analise de variancia nas coordenadas x e y
de cada ponto de referéncia, utilizando os individuos como fator. Todas as
coordenadas apresentaram repetibilidades entre 0,98 e 0,99 e foram

consideradas satisfatérias para analises subsequentes.

Tabela 2. Posicdo de cada marco e semi-marco anatdmico na mandibula.
Marcos anatébmicos Posicdo na mandibula

Marco 1 Base do primeiro incisivo inferior

Marco 2 Base do quarto incisivo inferior

Marco 3 Extremidade posterior do alvéolo do canino inferior

Marco 4 Base do terceiro pré-molar e do primeiro molar
inferior direito

Marco 5 Base posterior do quarto molar inferior direito

Marco 6 Ponto de encontro entre o ramo horizontal da

mandibula e o inicio do processo coronoide
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Marco 7 Ponto de maior inflexdo da borda anterior do
processo coronoide

Marco 8 Ponto mais alto do processo coronoide

Marco 9 Extremidade posterior do processo coronoide

Marco 10 Ponto de maior inflexdo da curvatura entre o
processo articular e a borda posterior do processo
coronoide

Marco 11 Extremidade lateral ou labial do condilo articular

Marco 12 Base posterior do processo angular

Marco 13 Extremidade do processo angular

Marco 14 Base anterior do processo angular

Marco 15 Extremidade antero-ventral da fossa massetérica

Marco 16 Forame mentoniano anterior

Semi-marcos 17-19 Referentes a curva do processo coronoide
Semi-marcos 20-24 Referentes a borda ventral da mandibula.
Fonte: O autor (2022).

3.3 MORFOMETRIA GEOMETRICA E ANALISES

O deslizamento dos semi-marcos, bem como a sobreposicdo de
configuracbes de marcos foi realizado utilizando o software tpsRelw 1.75
(ROHLF, 2015). Os semi-marcos foram permitidos a deslizar ao longo de suas
direcdes tangentes, a fim de minimizar a distancia de Procrustes entre os
espécimes (BOOKSTEIN, 1997). Exportamos as coordenadas de Boas, que
sdo as coordenadas de Procrustes para cada espécime multiplicadas por seu
tamanho do centroide original do TpsRelw para posteriormente importa-las no
software MorphoJ versdo 1.07a (KLINGENBERG, 2011). As coordenadas de
Boas sdo utilizadas porque estdo alinhadas (sem informagcdo de posicdo ou
orientacdo) mas retém a informacdo de tamanho, essa informacdo é
necessaria para o MorphoJ recalcular o tamanho de centroide (BOOKSTEIN,
2018; 2021).

Alinhamos as configuracbes dos marcos anatdomicos realizando uma
Andlise Generalizada de Procrustes (GPA), removendo toda a informacéo nas
coordenadas dos marcos anatdémicos relacionadas com a posi¢ao e orientacao
das mandibulas quando os pontos de referéncia foram digitalizados, e ao
tamanho isométrico (ROHLF; SLICE, 1990). A variacdo da forma na mandibula

dos didelfideos e a distribuicdo dos espécimes no morfoespaco foi avaliada a
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partir de uma Analise de Componentes Principais (PCA) das coordenadas de
Procrustes e os PCs resultantes correspondem aos principais eixos de variacao
de forma nas amostras estudadas.

As coordenadas alinhadas dos marcos anatdmicos foram usadas para
realizar uma regressdo multivariada do tamanho sobre a forma, utilizando as
coordenadas de Procrustes como a variavel dependente, e o tamanho do
centroide como a variavel independente, para detectar possiveis eixos sob
influéncia de alometria (KLINGENBERG, 2016). A significancia desta relacéo
foi analisada realizando um teste de permutagcbes com 10,000 réplicas.
Realizamos testes de correlagéo lineares entre o tamanho do centroide e as
coodenadas dos cinco primeiros PCs utilizando o software PAST, versao 4.02
(HAMMER; HARPER; RYAN, 2001). A GPA, a PCA e as analises de regresséo
foram realizadas utilizando o software MorphoJ, versdo 1.07a (KLINGENBERG,
2011).

3.4 FILOGENIA

A relacdo entre a morfologia da mandibula e a filogenia foi avaliada
construindo um filomorfoespaco através do mapeamento de uma filogenia no
morfoespaco (SIDLAUSKAS, 2008). A arvore filogenética utilizada nesta
analise foi baseada na arvore construida por Amador & Giannini (2016),
excluindo 10 espécies que estavam originalmente na analise, mas ndo estao
presentes na filogenia e também os terminais da filogenia que ndo estavam
presentes na analise (Figura 2) (AMADOR; GIANNINI, 2016). Para a criacdo do
filomorfoespaco, utilizamos 2319 espécimes. Foram excluidos desta analise os
espécimes das seguintes espécies: Gracilinanus dryas, Gracilinanus marica,
Marmosa phaea, Marmosops bishopi, Marmosops caucae, Marmosops
fuscatus, Marmosops ocellatus, Monodelphis pinocchio, Monodelphis saci e
Monodelphis vossi. Além disso, também fizemos um teste de permutacéo para
estabelecer se um conjunto de dados morfométricos contém um sinal
filogenético. A significancia foi testada por 10,000 permuta¢fes aleatdrias dos

dados da forma entre os nés da filogenia.
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Existe um forte sinal filogenético se os tAxons mais relacionados forem
fenotipicamente mais semelhantes do que os tdxons que séo filogeneticamente
mais distantes (KLINGENBERG; GIDASZEWSKI, 2010).
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Figura 2. Filogenia modificada de Amador & Giannini, 2016 utilizada nas analises.
Téxons terminais que estavam presentes na filogenia original, mas que n&o estavam
presentes nos nossos dados foram removidos. Os nos ancestrais indicados (A-J) se
referem as formas reconstruidas da Figura 6.
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3.5 DIETA

Os agrupamentos da dieta baseiam-se em revisdes e estudos recentes
sobre a dieta de marsupiais Neotropicais (AMORIM; BALLARIN; MARIANO;
LACERDA-BARBOSA et al., 2020; ASTUA, 2015; CEOTTO; FINOTTI;
SANTORI; CERQUEIRA, 2009; LESSA; GEISE, 2010; SANTORI; LESSA,
ASTUA, 2012; VOSS; JANSA, 2021; ZAPATA; PROCOPIO; TRAVAINI;
RODRIGUEZ, 2013). Com base nesses estudos, classificamos a dieta dos
didelfideos em quatro tipos: majoritariamente carnivoro, majoritariamente
frugivoro, majoritariamente insetivoro e onivoro. O wuso da palavra
majoritariamente se deve ao fato de que a maioria didelfideos apresentam
habitos alimentares generalistas. Mesmo 0s que possuem uma preferéncia
alimentar bem definida (ex: Caluromys - frutos) também usam de muitos outros

alimentos como fonte energética.

Muitas espécies ndo possuem estudos especificos focados em sua
dieta, para estes nos utilizamos espécies filogeneticamente préximas para
definir seu habito alimentar. As preferéncias alimentares para cada género
estdo definidas na Tabela 3. Para avaliar se a ordenacéo resultante da PCA
tem influéncia das dietas, os taxons foram marcados por dieta na PCA sobre a
forma no software MorphoJ, versdao 1.07a (KLINGENBERG, 2011). Para o
tamanho corporal, os géneros foram classificados como grandes (acima de

300g), médios (aproximadamente 100-300g), e pequenos (abaixo de 100g).

Tabela 3. Géneros utilizados nas andlises e suas classificacbes em dieta.

Género Dieta

Caluromys Majoritariamente frugivoro
Caluromysiops Majoritariamente frugivoro
Chironectes Majoritariamente carnivoro

Didelphis Onivoro
Glironia Majoritariamente insetivoro
Gracilinanus Majoritariamente insetivoro
Hyladelphys Majoritariamente insetivoro
Lestodelphys Majoritariamente insetivoro
Lutreolina Majoritariamente carnivoro
Marmosa Majoritariamente insetivoro

Marmosops Majoritariamente insetivoro
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Metachirus Majoritariamente insetivoro

Monodelphis Majoritariamente insetivoro
Philander Onivoro
Thylamys Majoritariamente insetivoro
Tlacuatzin Majoritariamente insetivoro

Fonte: O autor (2022).

3.6 RECONSTRUCAO DA FORMA E TAMANHO ANCESTRAL

Para a reconstrucdo das formas hipotéticas das mandibulas dos
didelfideos, utilizamos o software TpsTree versdo 1.24 (ROHLF, 2015)
adicionando a filogenia e as médias das coordenadas alinhadas. Desta forma,
pudemos observar a forma hipotética dos nds ancestrais dos didelfideos e
comparar com as formas dos nds terminais.

Para a reconstrucdo do tamanho hipotético ancestral, utilizamos o
software Mesquite versao 3.70 (MADDISON; MADDISON, 2021), adicionando
a filogenia e os tamanhos médios dos centroides para cada espécie em uma
matriz de caracteres continuos, assim podendo visualizar graficamente a
evolucdo deste carater na arvore. Os tamanhos e formas ancestrais foram
reconstruidos utilizando o método de parcimbnia de mudancas quadraticas.

Espécies atuais foram utilizadas como referéncia para interpretacdo das
morfologias ancestrais inferidas. Para estimativas de tamanho de alguns nos
selecionados, foram utilizadas as espécies de tamanho mais proximo como
referéncia. Todas as formas (formas médias para todas as espécies atuais e
formas de todos os nos reconstruidos) foram incluidas numa Unica matriz, e
todas as distancias tangentes par a par foram calculadas com o software
TpsSmall, versédo 1.36 (ROHLF, 2015).
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4 RESULTADOS

4.1 VARIACAO DA FORMA E TAMANHO

O resultado da PCA sobre as variaveis de forma € apresentado na
Figura 3. O PC1 explicou 42,48% da variagao total de forma. Nos escores
negativos do PC1, podemos observar espécimes com mandibulas
relativamente mais curtas, porém com o ramo horizontal mais alto e com
processos coronoides relativamente mais elevados dorsalmente e processos
angulares relativamente curtos (representados principalmente por espécies do
género Caluromys). Nos escores positivos do PC1 ocorre uma sobreposicdo de
todas as outras espécies com mandibulas mais delgadas, porém mais longas e
com o processo angular mais bem definido.

O PC2 explicou 24,25% da variacdo total. Ao longo do PC2, os
espécimes de maior tamanho corporal (Caluromyinae e Didelphini) se
destacam no morfoespaco por terem mandibulas mais robustas, apesar de
ainda existir sobreposicdo com o morfoespaco dos taxons de menor tamanho
corporal. Espécimes com escores positivos mostraram mandibulas com o
processo coronoide e o processo condilar mais largos, também ocorre um
deslocamento dorsal da extremidade anterior da mandibula. No extremo deste
eixo podemos encontrar espécies dos géneros Caluromysiops, Didelphis,
Lutreolina e Philander. Nos escores negativos encontramos espécies com o
padrdo oposto, apresentando um processo corondide e condilar estreitos e a
ocorréncia do deslocamento ventral da extremidade anterior da mandibula. No
extremo deste eixo podemos encontrar uma sobreposicdo entre a tribo

Marmosini e a tribo Thylamyini.
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Figura 3. Andlise de componentes principais (PCs) das varidveis de forma da
mandibula das espécies vivas de Didelphidae, e percentagem de variancia explicada
pelos dois primeiros PCs. Os espécimes estao rotulados de acordo com o0s principais
clados dentro de Didelphidae (subfamilias, ou tribos dentro de Didelphinae), segundo
Voss & Jansa (2009). Formas mandibulares em cada extremidade de cada eixo
mostradas em preto, formas consensuais em cinza.
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Fonte: O autor (2022).

apresentado na Figura 4, mostra claramente a

distincdo dos grupos Caluromyinae e Didelphini dos outros géneros. Dentro de

Caluromyinae existe uma grande diferenciacdo entre os géneros Caluromys e

Caluromysiops, que apesar de pertencerem a mesma sub-familia, estéo

distantes no morfoespaco definido pelos dois primeiros PCs. Os espécimes de

Caluromysiops também estdo proximos do morfoespaco dos espécimes da

tribo Didelphini.
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Figura 4. Filomorfoespaco definido pelos dois primeiros componentes principais (PC1
e PC2) da PCA da mandibula. A variacdo no filomorfoespago tem sinal filogenético
significativo (p < 0.0001). A classificacdo por dieta é representada pelos simbolos:
pentdgono para os majoritariamente frugivoros; estrela para os majoritariamente
carnivoros; circulo para os majoritariamente insetivoros e quadrado para 0s onivoros.
Formas mandibulares em cada extremidade de cada eixo mostradas em preto, formas
consensuais em cinza. A filogenia utilizada para a construgéo do filomorfoespaco foi
baseada na construida por Amador & Giannini, 2016, disponivel na Figura 3.
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Fonte: O autor (2022).

A mandibula dos espécimes do género Metachirus é esguia e a sua
forma aproxima-se do morfoespaco dos pequenos didelfideos, apesar do seu
maior tamanho corporal e de estar filogeneticamente mais proximo dos
Didelphini. Existe uma sobreposicdo entre todas as formas de mandibula dos
pequenos didelfideos na projecéo entre os dois primeiros PCs, com excec¢ao do
género Hyladelphys, que estd bem separado dos outros, apoiando a sua
diferenciacao filogenética de todos os outros tdxons de menor tamanho
corporal. Existe outra sobreposi¢cdo importante, entre o0s espécimes dos
géneros Glironia e Gracilinanus, embora Glironia seja geralmente reconhecida
por estar mais proxima da sub-familia Caluromyinae. Os resultados do
filomorfoespaco mostram variacdo com um sinal filogenético significativo (p <

0,0001).
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Tabela 4. Correlacbes dos escores dos componentes principais com o tamanho,
calculado como tamanho centroide.

Variavel r p

PC1 -0.33 <0.001
PC2 0.45 <0.001
PC3 -0.34 <0.001
PC4 0.23 <0.001
PC5 -0.45 <0.001

Fonte: O autor (2022).

A regressao da forma sobre o tamanho indica que somente 16% (R2 =
0.16) da variacdo geral da forma é devida a variagdo alométrica. Os
coeficientes de correlacdo entre os tamanhos de centroide e os escores dos 5
primeiros PCs mostram que nenhum dos PCs é fortemente influenciado pelo
tamanho (Tabela 4). O componente com maior correlagdo com o tamanho é o

PC2, que parece representar um gradiente de tamanho.

4.2 DIETA

O resultado da PCA sobre a forma utilizando os habitos alimentares como
classificadores é apresentado na Figura 5. Existe uma separacdo entre 0s
grupos, principalmente entre 0s majoritariamente insetivoros e 0s
majoritariamente frugivoros, mas todos eles se sobrepfem com 0s outros
grupos de alguma forma. Entre os majoritariamente frugivoros, 0os espécimes
do género Caluromys sdo os que mais se distanciam dos outros grupos de
dietas diferentes, enquanto que todos os Caluromysiops se sobrepdem com o0s
onivoros, com uma clara distancia de Caluromys, apesar de fazerem parte da
mesma sub-familia. Espécimes do género Chironectes também se sobrepbem
em parte com espécimes majoritariamente insetivoras. Os espécimes
majoritariamente insetivoros sdo os mais bem definidos no grafico, com a
maioria dos espécimes ndo se sobrepondo a nenhum outro grupo. Ocorre
sobreposicao apenas entre espécimes dos grupos Metachirini e Marmosini com

0S onivoros e majoritariamente carnivoros.



52

Figura 5. PCA feita utilizando as preferéncias alimentares dos espécimes como
classificadores. As numeracdes indicam as posi¢cées aproximadas dos espécimes de
cada género ou grupo no morfoespaco. As cores dos nomes dos grupos indicam a
preferéncia alimentar de cada um. Formas mandibulares em cada extremidade de
cada eixo mostraglg_s em preto, formas consensuais em cinza.

Onivoro
0,10
& Majoritariamente Carnivoro
il
N
Qo005
o
o . ~. e
°y
o
; F Caluromys
0,001 " lh L) ‘. ® ,
(s .“-! 3 ’1 B (@ Caluromysiops
~, s Bas : X 23 T ® Didelphis
Majoritariamente Frug voro < (e0¥7 i oS . @ Philander
5 ;X | ® Lutreolina
-0,051 .
® . 3 . (® Chironectes
2 = @ Metachirus
. e . e
Majoritariamente Insetivoro M?rm?SIHI
® Glironiinae
0,10 T T r r : ) .
0,20 0,15 0,10 0,05 0,00 0,05 0,10 Hyladelphinae

g PC 1 @ Thylamyini

Fonte: O autor (2022).

4.3 RECONSTRUCAO DO TAMANHO E FORMA ANCESTRAIS

Os resultados da reconstrucdo da forma hipotética ancestral da
mandibula dos didelfideos, assim como a de alguns nds ancestrais internos e
do tamanho ancestral estdo disponiveis na Figura 6. O tamanho ancestral da
mandibula de todos os didelfideos tinha um tamanho de centroide de 55.68,
gue corresponde aproximadamente aos tamanhos do centroide da mandibula
de cinco espécies atuais, sendo quatro do género Marmosa (M. isthmica, M.
paraguayana, M. alstoni e M. demerarae) e Glironia venusta. Do tamanho
ancestral, a mandibula dos didelfideos aumentou de tamanho nos grupos
Caluromyinae, Didelphini e Metachirini, e diminuiu de tamanho nos outros
grupos. A forma da mandibula ancestral reconstruida € muito similar as
mandibulas atuais dos géneros Marmosa (principalmente) e Thylamys.

As mandibulas ancestrais na maioria dos outros ndés permanecem com

uma forma similar a mandibula ancestral de todos os didelfideos, com excecéo
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dos nos ancestrais B, referente aos Caluromyinae e H, referente aos Didelphini
(Figura 6). Nestes, podemos observar um aumento na robustez principalmente
na regiao dos processos coronoide e condilar e uma diminuicdo no processo
angular. Existe outra diferenca, desta vez entre a base do primeiro incisivo
inferior (marco anatdbmico 1) e a base do quarto incisivo inferior (marco
anatébmico 2). Na mandibula ancestral e na maioria dos nés ancestrais, com
excecao do n6 F e do n6 H, o marco 2 esta posicionado levemente superior em
relacdo ao marco 1. Enquanto que nos nos F e H, e nos taxons atuais dos
grupos Didelphini, Metachirini e no género Monodelphis, estes dois marcos
estdo paralelos um ao outro, ou em uma posicado relativamente inferior,

deixando a parte anterior da mandibula mais pontiaguda.

Figura 6. Reconstrucdo do tamanho (a esquerda) e formas ancestrais da mandibula (a
direita), usando o método de parcimbénia de mudancas quadraticas e mapeada na
filogenia modificada de Amador & Giannini, 2016, apresentada na Figura 2. Os valores
nos nés terminais representam o tamanho médio do centroide da mandibula para cada
espécie, e 0s valores nos nés internos representam tamanhos ancestrais estimados. A
coloracdo dos ramos corresponde ao aumento de tamanho. As grades de deformacéo
correspondem a ndés internos estimados selecionados (grades A-J) ou a forma média
da mandibula dos taxons atuais (n0s terminais em negrito, grades de deformacgéo
nomeadas). Apenas alguns ndés internos e terminais selecionados sdo apresentados
para maior clareza, e foram escolhidos por serem representantes de formas
mandibulares distintas encontradas nos didelfideos. Embora as estimativas tenham
sido usadas utilizando comprimentos de ramos, 0s ramos nao estdo desenhados nos
seus comprimentos proporcionais para uma melhor visualizagdo (consultar a Figura 2
para comprimentos relativos reais dos ramos.
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Fonte: O autor (2022).
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5 DISCUSSAO

5.1 TAMANHO E FORMA DA MANDIBULA

Os marsupiais didelfideos sado geralmente considerados como um grupo de
morfologia conservada e de habitos alimentares generalistas. Embora os didelfideos
sejam conhecidos por estas caracteristicas, nossos resultados apontam que suas
mandibulas apresentaram uma variacdo consideravel em sua forma (Figura 3).
Apesar da grande sobreposicdo principalmente entre Thylamyini e Marmosini,
alguns grupos estdo bem separados no morfoespagco, como os Caluromyinae e os
Didelphini.

Existe uma grande variacdo morfolégica na mandibula dos didelfideos, e a
diferenciacdo entre os principais clados € bem marcada. Com excecdo de
Caluromysiops irrupta e Glironia venusta, todas as demais espécies agruparam-se
nos clados esperados pela filogenia conhecida e ocuparam locais esperados no
morfoespaco, revelando um sinal filogenético importante na determinacédo da forma
da mandibula.

Os tamanhos corporais em Didelphidae variam de cerca de 10g em
Hyladelphys e Gracilinanus adultos até 5kg em Didelphis virginiana (VOSS; JANSA,
2021). Do mesmo modo, os tamanhos calculados para as mandibulas variaram de
27.44mm num espécime de Monodelphis kunsi a 155.81mm num espécime de D.
virginiana. Entretanto, nossos resultados apontam que apesar desta grande
disparidade nos tamanhos das mandibulas (consequente do aumento do tamanho
corporal em Caluromyinae, Didelphini e Metachirini), e de andlises anteriores que
indicam que o tamanho € importante na variacdo da forma de algumas estruturas
(ASTUA, 2009; CHEMISQUY; TARQUINI; ROMANO MUNOZ; PREVOSTI, 2020), o
papel da alometria na formacdo da diversidade morfologica das mandibulas dos
didelfideos foi menor do que o esperado.

A morfologia de Caluromys é demarcadamente divergente dos demais
Didelphidae. Tanto na PCA quanto no filomorfoespacgo, os espécimes de Caluromys
aparecem como um grupo muito diferenciado na forma da mandibula. Existe uma

grande diferenca entre os géneros de Caluromyinae no morfoespaco, onde as
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formas das mandibulas de Caluromysiops sao mais préximas do morfoespaco dos
Didelphini. De fato, as mandibulas de Caluromys apresentam caracteristicas
singulares dentro da familia, como o processo coronoide muito desenvolvido e o
processo angular muito curto e, portanto, ndo estao tdo sobrepostos com 0S outros
taxons quanto os outros géneros de didelfideos. Estes resultados eram esperados,
Caluromyinae é um grupo altamente divergente morfologicamente e antigo dentro
dos didelfideos (KIRSCH; SPRINGER; LAPOINTE, 1997). Para alguns primatologos,
os Caluromyinae assemelham-se muito aos Iémures da familia Cheirogaleidae, e foi
sugerido que sdo modelos apropriados para testar hipoteses adaptativas sobre a
evolucao precoce dos primatas (RASMUSSEN, 1990). Este padrao também esta de
acordo com as analises morfométricas da forma de outras estruturas, como a
escapula (ASTUA, 2009), e a o cranio (CHEMISQUY; TARQUINI; ROMANO
MUNOZ; PREVOSTI, 2020).

Glironia venusta exibe tragos morfolégicos incomuns, n&o vistos ou raramente
vistos em outros didelfideos (VOSS; JANSA, 2021). Nao se sabe ao certo a posicéo
correta de G. venusta na filogenia dos didelfideos, podendo ser grupo irmédo de
todos os outros didelfideos atuais, o grupo irméo de Hyladelphinae + Didelphinae, ou
0 grupo irmao de Caluromyinae (MITCHELL; PRATT; WATSON; GIBB et al., 2014;
VOSS; JANSA, 2009). No entanto, a forma da mandibula em Glironia é muito
diferente de Caluromys e Caluromysiops. Apresenta uma mandibula mais esguia,
processo angular mais desenvolvido e com ramo horizontal alto e curto. O tamanho
também é outro fator que separa esses grupos, enquanto Caluromyinae teve
aumento em seu tamanho, apresentando tamanhos de centroide entre 67-80mm,
Glironia manteve o tamanho da mandibula proximo ao do ancestral de todos os
didelfideos e do ancestral entre Caluromyinae e Glironiinae.

Os Didelphini também estdo bem definidos, no morfoespaco ocorre uma
pequena sobreposicdo com Caluromysiops, Metachirus e com alguns géneros de
Marmosini. Este grupo relne as espécies atuais de marsupiais de maior tamanho
corporal, podendo variar de aproximadamente 300g até aproximadamente 3kg em
individuos adultos (VOSS; JANSA, 2021). Embora Metachirus seja filogeneticamente
proximo dos Didelphini, sua posicdo no morfoespaco € muito mais proxima dos
Marmosini, mais especificamente dos espécimes de Monodelphis. Apesar do
aumento no tamanho corporal, a mandibula de Metachirus ndo sofreu tantas

alteracbes em sua forma, mantendo caracteres plesiomorficos. Possivelmente por
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apresentar uma dieta majoritariamente insetivora, ndo tenha sido necessario
aumentar a robustez de sua mandibula como aconteceu em Didelphini por conta de
seus habitos alimentares onivoros e oportunistas. Os grupos Marmosini, Thylamyini
e Hyladelphinae apresentam uma série de semelhancas nas formas de suas
mandibulas, sendo delicadas e com processos angulares bem definidos. Os géneros

gue mais se distinguem nessa sobreposi¢céo sdo Hyladelphys e Lestodelphys.

5.2 EVOLUCAO DA MANDIBULA DOS DIDELFIDEOS

A reconstru¢cdo do tamanho e forma da mandibula ancestral a partir da
filogenia (Figura 2) e amostras morfométricas indica que os atuais didelfideos
evoluiram de um ancestral com uma mandibula aproximadamente do tamanho de
Marmosa (principalmente do sub-género Micoureus) e Glironia e com uma forma
semelhante a das espécies dos géneros Marmosa e Thylamys recentes (Figura 6).
Quanto ao tamanho, nossos resultados estdo de acordo com o que foi observado na
reconstrucdo do tamanho ancestral da escapula dos didelfideos, em que o tamanho
da escapula ancestral se mostrou correspondente aos géneros Glironia e Marmosa
(Micoureus) (ASTUA, 2009). Entretanto, os resultados encontrados na reconstru¢éo
da forma divergiram em parte. A reconstrucédo da forma da escapula indicou que os
grupos com a forma mais proxima a do ancestral sdo Marmosa (Micoureus) e
Gracilinanus (ASTUA, 2009). A forma da mandibula em Gracilinanus também é
similar a forma da mandibula ancestral, porém, espécies do género Thylamys,
principalmente T. sponsorius e T. elegans se aproximaram mais.

Andlises dos conteudos estomacais e das fezes indicam que a dieta das
espécies de Marmosa é majoritariamente insetivora (ASTUA, 2015; SANTORI;
LESSA; ASTUA, 2012). S&o animais de pequeno porte, e seu peso varia entre 20 a
170 gramas (VOSS; JANSA, 2021). Portanto, podemos inferir que muito
possivelmente a preferéncia alimentar o ancestral hipotético dos didelfideos seria
insetivora, assim como a do ancestral de todos os marsupiais (AMADOR; GIANNINI,
2020).

O tamanho da mandibula aumentou em alguns clados (Caluromyinae,
Didelphini e Metachirini), enquanto que a maioria das outras espécies sofreu uma

reducdo no tamanho. A forma, no entanto, permaneceu muito semelhante as
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mandibulas dos taxons de menor tamanho corporal, e divergiu mais nos clados em
gue o tamanho aumentou. Este padrdo também pode ser observado para outras
estruturas nos didelfideos, como no cranio (CHEMISQUY; TARQUINI; ROMANO
MUNOZ; PREVOSTI, 2020) e na escéapula (ASTUA, 2009). Em sua anélise,
Chemisquy et al. (2020) observaram que o morfoespaco das formas dos cranios foi
organizado mais de acordo com o tamanho e relagfes filogenéticas do que com a
dieta, ou uso de habitat. Estes autores propdem que os didelfideos estédo
respondendo com alterac6es de tamanho as pressfes de selecdo impostas pelas
caracteristicas ecologicas.

5.3 DIETA

As informacdes sobre a dieta dos didelfideos vem do exame das fezes ou do
conteudo estomacal, da observacdo de animais em liberdade nos seus habitats
nativos, e de experimentos com espécimes em cativeiro (VOSS; JANSA, 2021).
Apenas algumas espécies de didelfideos tem sua dieta bem conhecida, mas
nenhum didelfideo se alimenta apenas de uma categoria alimentar (ASTUA, 2015).
A definicdo de categorias alimentares sempre foi uma questdo controversa. Com
excecdo das espécies com uma dieta muito restrita, normalmente existe uma
sobreposicdo de categorias, dependendo da composicdo precisa da dieta da
espécie (ASTUA; SANTORI; FINOTTI; CERQUEIRA, 2003).

Pineda-Munoz e Alroy (2014) propuseram um esquema de classificacdo de
dieta para mamiferos baseado no recurso alimentar mais frequentemente
consumido. Sugeriram classificar uma espécie em especialista caso um unico
recurso alimentar faca parte de 50% ou mais da dieta. Entretanto, maioria das
espécies de didelfideos ndo tem sua dieta descrita por estudos especificamente
voltados para este fim (LESSA; GEISE, 2010). As categorias que utilizamos para
classificar as espécies de Didelphidae quanto a dieta sdo muito abrangentes,
porque, em geral, uma dieta mista de invertebrados (principalmente insetos) e frutos
parece caracterizar a maioria dos didelfideos (VOSS; JANSA, 2021), e também varia
de acordo com a disponibilidade e sazonalidade dos recursos alimentares
(SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012).
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Quanto a dieta, os espécimes de Caluromysiops irrupta, apesar de serem
considerados frugivoros neste estudo, se sobrepfem ao morfoespaco dos
espécimes de Didelphini onivoros. Ndo existem muitas informacdes a respeito da
dieta deste género, porém ja foram observados se alimentando do néctar de flores
(JANSON; TERBORGH; EMMONS, 1981). Pode ser que estejamos estimando
erroneamente sua dieta, e ele ndo seja um frugivoro como Caluromys, visto que
estdo distantes no morfoespaco, e Caluromys estad bem definido e se afasta do
morfoespaco de tAxons de habitos alimentares diferentes (Figura 5).

A preferéncia alimentar do ancestral dos marsupiais era predominantemente
insetivora, e a evolucdo para uma dieta herbivora ocorreu apenas uma vez no grupo
Diprotodontia, enquanto que a evolugdo para uma alimentacdo baseada em
vertebrados ocorreu diversas vezes (AMADOR; GIANNINI, 2020). Caluromys €
género mais conhecido por sua dieta baseada em frutos na familia, em amostras
fecais esse tipo de alimentacdo chega a ser 90% do total consumido por essas
espécies (LESSA; DA COSTA, 2010; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Muiltiplas
adaptacdes anatdbmicas, fisioldgicas, etologicas e moleculares sdo necessarias para
a transicdo entre a insetivoria e a herbivoria (AMADOR; GIANNINI, 2020). A forma
da mandibula em Caluromys ndo compartilha caracteristicas com nenhum outro
grupo dentro de Didelphidae, ocupando grande parte do extremo negativo do PC1
sozinho.

As mudancas evolutivas relacionadas com a carnivoria aparecem em muitas
formas, desde adaptacbes morfologicas a fisiologicas e inclui até mudancas de
comportamento (VIEIRA; ASTUA, 2003). Marsupiais extintos da América do Sul, do
grupo Sparassodonta, apresentavam diversas modificacbes morfologicas para a
carnivoria, chegando até morfotipos de dente-de-sabre (ARGOT, 2004; ECHARRI;
ERCOLI; AMELIA C.; TURAZZINI et al., 2017). Entretanto, os Didelphimorphia séo
mais homogéneos na forma geral e corporal do que as formas extintas (VIEIRA,
ASTUA, 2003).

Entre os tAxons majoritariamente carnivoros, espécimes do género Lutreolina
estdo sobrepostos com os taxons onivoros e os de Chironectes estdo sobrepostos
tanto com os onivoros quanto com os majoritariamente insetivoros, o que pode ser
devido ao grande consumo de invertebrados aquaticos por espécimes de
Chironectes (MARSHALL, 1978). Isto indica que para estas espécies

majoritariamente  carnivoras, ndo sdo necessarias grandes modificacdes
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morfoldégicas na mandibula. Entretanto, o processo coronoide nos espécimes de
Lutreolina sdo mais largos do que nos outros géneros de Didelphini. O alargamento
do processo coronoide esta relacionado com o aumento do volume do temporal,
uma vez que representa uma area aumentada de inser¢do do musculo temporal
(VIEIRA; ASTUA, 2003). Estudos indicam diferencas entre a forma do cranio de
Lutreolina e dos outros géneros de grande tamanho corporal. Lutreolina tem um
focinho nitidamente mais curto, com um osso nasal mais curto (ASTUA DE
MORAES; HINGST-ZAHER; MARCUS; CERQUEIRA, 2000).

Apesar de serem espécies com mais estudos sobre dieta do que a maioria
das outras espécies da familia (LESSA; GEISE, 2010), os espécimes de Didelphini
parecem ser todos oportunistas em suas dietas. Nao é incomum observar espécies
desse grupo, com excecdo de Chironectes se alimentando de restos de alimentos
encontrados em lixos em areas urbanizadas (FACURE; DO NASCIMENTO RAMOS,
2011; WHITAKER; JONES; GOFF, 1976). Uma morfologia funcionalmente versatil
pode explorar diversos recursos (ZELDITCH; YE; MITCHELL; SWIDERSKI, 2017).
Esse habito alimentar onivoro e oportunista pode ter sido parte do motivo do
sucesso adaptativo dessas espécies em regides urbanas. E mesmo Chironectes,
gue aproveita de seu habito de vida semi-aquatico para se alimentar de peixes,
anuros, moluscos e crustaceos, também ja foi registrado predando
oportunisticamente morcegos que ficaram presos a redes de neblina que estavam
proximas a um riacho (ASTUA, 2015; BREVIGLIERI; PEDRO, 2010; SANTORI;
LESSA; ASTUA, 2012). Isso indica que, apesar do seu habito semi-aquético, a cuica
d’agua é tdo generalista e oportunista quanto os outros géneros da tribo Didelphini.
Entretanto, a morfologia da mandibula tem mais relacdo com a historia filogenética
do que com os habitos alimentares em Didelphidae.

Os espécimes majoritariamente insetivoros séo representados em sua
maioria por espécies de menor tamanho corporal, com excecdo de Metachirus que
compartilha seu morfoespaco com espécies onivoras e carnivoras. As espécies
deste género sao filogeneticamente proximas dos Didelphini (Figura 2), embora se
alimentem primordialmente de insetos como formigas, baratas, cupins e besouros
(ASTUA, 2015; SANTORI; LESSA; ASTUA, 2012). Apesar da sua proximidade com
Didelphini na filogenia, o flomorfoespaco demonstra que Metachirus nudicaudatus
se posiciona numa regido intermediaria entre o morfoespago dos Didelphini e dos

Marmosini (género Monodelphis), que apresentam o mesmo tipo de preferéncia
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alimentar. A forma da mandibula de Metachirus apresenta o processo coronoide
mais estreito e o processo angular bem definido, que € uma caracteristica da
mandibula das espécies de menor tamanho corporal em Didelphidae. O né ancestral
H apresenta um aumento consideravel no tamanho da mandibula (94.2mm) com
relacdo ao nd que torna Metachirus grupo irm&o de Didelphini (78.4mm). As maiores
mudancas no tamanho e na forma da mandibula dos didelfideos ocorreram no
ancestral dos Didelphini, isto indica que Metachirus reteve a forma da mandibula
similar a do ancestral dos didelfideos, apesar do aumento no tamanho corporal.

Nao existem diferengas notaveis na forma da mandibula entre os outros
grupos majoritariamente insetivoros, representados pelos géneros de menor
tamanho corporal (Thylamyini, Marmosini, Hyladelphinae e Glironiinae), embora
Glironia seja filogeneticamente proxima ao grupo majoritariamente frugivoro. Sua
posicdo no morfoespaco é muito distante dos espécimes de Caluromys e se
sobrepdem principalmente com os espécimes de Gracilinanus. A sobreposi¢do entre
todos os taxons majoritariamente insetivoros também foi observada no morfoespaco
da forma do cranio (CHEMISQUY; TARQUINI; ROMANO MUNOZ; PREVOSTI,
2020), os autores sugerem que o tamanho do corpo limita os itens animais que
podem consumir, tornando dificil tornar-se mais especializado na caca de

vertebrados.
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6 CONCLUSOES

Os marsupiais didelfideos evoluiram de um ancestral com uma mandibula do
tamanho e forma semelhante as espécies dos géneros Marmosa e Glironia. Portanto
é razodvel inferir que o ancestral dos didelfideos se alimentasse majoritariamente de
insetos.

Durante a evolucdo da familia Didelphidae, apenas os espécimes das sub-
familias Caluromyinae, Metachirini e da tribo Didelphini alcancaram aumento do
tamanho de suas mandibulas. Entretanto, o papel da alometria na formacdo da
diversidade morfolégica das mandibulas dos didelfideos foi menor do que o
esperado.

A forma da mandibula dos didelfideos é fortemente influenciada pela inércia
filogenética, e grande parte dos taxons mantém caracteristicas plesiomorficas.
Entretanto, os taxons de maior tamanho corporal apresentam formas mandibulares
mais robustas e uma diminuicdo no processo angular em comparacao as outras

espécies.
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APENDICE A - NUMEROS DE TOMBO DOS ESPECIMES UTILIZADOS

Caluromys derbianus
AMNH 18909, AMNH 18910, AMNH 18911, AMNH 18913, AMNH 266976, MVZ

135233, MVZ 183319, MVZ 183320, MVZ 183321, USNM 171033, USNM 243413,
USNM 257328, USNM 266873, USNM 296188, USNM 297876, USNM 301131,
USNM 302329, USNM 303233, USNM 306379, USNM 309256, USNM 309257,
USNM 309258, USNM 315012, USNM 322944, USNM 331068, USNM 335001,
USNM 335003, USNM 335004, USNM 335005, USNM 335009, USNM 335012,
USNM 335013, USNM 335014, USNM 335017, USNM 335019, USNM 335020,
USNM 335021, USNM 335024, USNM 337951, USNM 337952, USNM 337953,
USNM 360134, USNM 360135, USNM 360137, USNM 362315, USNM 362316,
USNM 449560, USNM 449562, USNM 456809, USNM 464247, USNM 503420,
USNM 578118, USNM 578119, USNM 578934, USNM 578939, USNM 578940,
USNM 578942, USNM 578944, USNM 578945, USNM 578946, USNM 578948,
USNM 578950, USNM 578951, USNM 578953, USNM 578954, USNM 578955,
USNM 578956, USNM 578957.

Caluromys lanatus
AMNH 133208, AMNH 215001, AMNH 230001, AMNH 273038, AMNH 273059,

AMNH 68282, AMNH 71979, AMNH 71983, AMNH 71984, AMNH 75911, AMNH
75912, AMNH 78951, AMNH 92760, AMNH 92882, AMNH 92883, AMNH 92884,
AMNH 93967, FMNH 122749, FMNH 124595, FMNH 20787, FMNH 41444, FMNH
55502, FMNH 62069, FMNH 62070, FMNH 68333, FMNH 68334, FMNH 75087,
FMNH 75088, FMNH 75089, FMNH 84246, FMNH 87130, FMNH 87132, FMNH
87133, FMNH 87134, LSUMZ 14024, LSUMZ 21880, LSUMZ 28420, MSB 56998,
MUSM 11024, MUSM 1303, MUSM 13407, MUSM 79, MUSM 89, MVZ 140041,
MVZ 157608, MVZ 157611, MVZ 157612, MVZ 168852, MVZ 190247, MVZ 190250,
MVZ 190251, MVZ 190249, MZUSP 27389, MZUSP 27390, MZUSP 4531, MZUSP
4532, MZUSP 4533, MZUSP 4534, MZUSP 4883, USNM 364160, USNM 546177.

Caluromys philander
AMNH 94894, AMNH 94895, AMNH 94896, AMNH 94897, AMNH 94898, AMNH

94899, AMNH 95524, AMNH 95525, AMNH 95529, AMNH 95531, AMNH 95532,
AMNH 95533, AMNH 95535, AMNH 95537, AMNH 95974, AMNH 95975, AMNH
96623, AMNH 96624, AMNH 96628, AMNH 96630, AMNH 96631, AMNH 96632,
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AMNH 96633, AMNH 96634, AMNH 96638, AMNH 96640, AMNH 96641, AMNH
96642, AMNH 96643, AMNH 96644, AMNH 96646, AMNH 96647, AMNH 96648,
AMNH 96649, AMNH 96650, AMNH 96651, FMNH 92023, FMNH 92024, FMNH
92025, FMNH 92026, FMNH 92027, FMNH 92030, FMNH 92032, FMNH 92033,
FMNH 92034, FMNH 92035, FMNH 92037, FMNH 92038, FMNH 92039, MN 1225,
MN 1233, MN 20000, MN 20964, MN 20966, MN 29084, MN 5970, MN 5971,
MZUSP 10107, MZUSP 10108, MZUSP 10113, MZUSP 10120, MZUSP 11576,
MZUSP 11577, MZUSP 11578, MZUSP 11579, MZUSP 11587, MZUSP 11592,
MZUSP 11594, MZUSP 11595, MZUSP 11596, MZUSP 11597, MZUSP 11599,
MZUSP 11608, MZUSP 11609, MZUSP 11677, MZUSP 21283, MZUSP 4516,
MZUSP 4518, MZUSP 4521, MZUSP 4522, MZUSP 4663, MZUSP 4751, USNM
393448, USNM 393449, USNM 393450, USNM 393451, USNM 543392, USNM
543394, USNM 543395, USNM 545388, USNM 545389, USNM 545390, USNM
545391, USNM 545396, USNM 545397, USNM 545398, USNM 545400, USNM
545402, USNM 545404, USNM 545405, USNM 545406, USNM 545407, USNM
549277, USNM 549278.

Caluromysiops irrupta
FMNH 244364, FMNH 60698, OMNH 2838, USNM 396061, USNM 397626.

Chironectes minimus
AMNH 123288, AMNH 129704, AMNH 148720, AMNH 47190, AMNH 72020, FMNH

44047, FMNH 53527, FMNH 69224, FMNH 69329, FMNH 75093, FMNH 89360,
FMNH 90066, FMNH 90088, FMNH 90089, FMNH 90094, KU 110652, KU 110653,
KU 110656, KU 114474, KU 114475, KU 26928, KU 29302, KU 70194, MVZ 130323,
MVZ 130324, MVZ 130325, MVZ 130326, MVZ 130327, USNM 280910, USNM
280912, USNM 280914, USNM 280916, USNM 280917, USNM 305167, USNM
306465, USNM 306466, USNM 309335, USNM 309348, USNM 315093, USNM
322989, USNM 322991, USNM 335050, USNM 335057, USNM 337965, USNM
360139, USNM 362361, USNM 362371, USNM 396513, USNM 385097, USNM
396418, USNM 516614, USNM 517239, USNM 583002, UWZM 31293.

Didelphis albiventris
MN 20957, MN 22248, MN 22250, MN 22961, MN 22962, MN 25646, MN 4691, MN

4725, MN 4740, MN 4741, MN 4742, MN 4748, MN 4751, MN 4756, MN 4761,
MZUSP 10123, MZUSP 10130, MZUSP 13742, MZUSP 13751, MZUSP 13753,
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MZUSP 16521, MZUSP 16543, MZUSP 17379, MZUSP 17381, MZUSP 17382,
MZUSP 17383, MZUSP 17921, MZUSP 17922, MZUSP 17923, MZUSP 17926,
MZUSP 19368, MZUSP 19375, MZUSP 19376, MZUSP 19377, MZUSP 19378,
MZUSP 24814, MZUSP 24815, MZUSP 27814, MZUSP 2993, MZUSP 3719,
MZUSP 4098, MZUSP 6171, MZUSP 6172, MZUSP 7130, MZUSP 9705, UFMG
1566, UFMG 2553, UFMG 316, UFMG 438, UFMG 463, UFMG 466, UFMG 533,
UFMG 589, UFMG 647, UFMG 673, UFMG 707, UFMG 708, UFMG 846, UFMG
850, UFMG 905.

Didelphis aurita
FMNH 141581, FMNH 94278, MN 10485, MN 10493, MN 11323, MN 11324, MN

11424, MN 11426, MN 11435, MN 11438, MN 11448, MN 11450, MN 11671, MN
1179, MN 20938, MN 20940, MN 20941, MN 20950, MN 23721, MN 23732, MN
23758, MN 24443, MN 28896, MN 28925, MN 30276, MN 33425, MN 3850, MN
3851, MN 3859, MN 3860, MN 3862, MN 3865, MN 43966, MN 46503, MN 46910,
MN 5614, MN 5615, MN 5616, MN 5641, MN 5700, MN 5718, MN 5732, MN 5744,
MN 5795, MN 5862, MN 7153, MN 7160, MN 7166, MN 7722, MN 8297, MZUSP
10359, MZUSP 12857, MZUSP 16572, MZUSP 6204, MZUSP 9649, MZUSP 9650,
MZUSP 9651.

Didelphis imperfecta

AMNH 130552, AMNH 130558, AMNH 130599, AMNH 176370, AMNH 75551,
AMNH 75643, AMNH 76931, AMNH 77340, AMNH 77342, AMNH 77343, AMNH
77344, AMNH 77346, AMNH 77348, AMNH 77349, AMNH 77350, USNM 560730.
Didelphis marsupialis

FMNH 20006, FMNH 20008, FMNH 20009, FMNH 20788, FMNH 20789, FMNH
20792, MN 1167, MN 20053, MN 20072, MN 20074, MN 20086, MN 20087, MN
20088, MN 20089, MN 20090, MN 20091, MN 20092, MN 20093, MN 20098, MN
20106, MN 20110, MN 20111, MN 20124, MN 20128, MN 20133, MN 20138, MN
20139, MN 20140, MN 20144, MN 20148, MN 20153, MN 20159, MN 20165, MN
20166, MN 20264, MN 20267, MN 20274, MN 20924, MN 20953, MN 20955, MN
4502, MN 4503, MN 4504, MN 4505, MN 4510, MN 4512, MN 4514, MN 4532, MN
4535, MN 4578, MN 5711, MZUSP 10587, MZUSP 10589, MZUSP 10593, MZUSP
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12871, MZUSP 13475, MZUSP 16558, MZUSP 17390, MZUSP 19101, MZUSP
19111, MZUSP 3653, MZUSP 4779, MZUSP 4784, MZUSP 8558, MZUSP 8560.
Didelphis pernigra

AMNH 139222, AMNH 181412, AMNH 181416, AMNH 18994, AMNH 19000, AMNH
32610, AMNH 32612, AMNH 32613, AMNH 46554, AMNH 46561, AMNH 62821,
AMNH 62891, AMNH 62892, AMNH 62893, AMNH 62895, AMNH 62896, AMNH
66756, AMNH 67720, FMNH 124600, FMNH 124603, FMNH 19678, FMNH 19679,
FMNH 24150, FMNH 24157, FMNH 24159, FMNH 24161, FMNH 24165, FMNH
24167, FMNH 24168, FMNH 24169, FMNH 24180, FMNH 53197, FMNH 53200,
FMNH 70772, FMNH 70773, FMNH 70777, FMNH 70778, FMNH 70779, FMNH
70780, FMNH 70781, FMNH 70782, FMNH 70783, FMNH 70784, FMNH 75103,
FMNH 75109, FMNH 80973, FMNH 89217, FMNH 89218, FMNH 89219, MUSM
1310, MUSM 1336, MUSM 3656, MUSM 3792, MUSM 3793, MUSM 5409, MUSM
5424, USNM 121127, USNM 121128, USNM 121130, USNM 121131, USNM
121132, USNM 121134, USNM 194363, USNM 194364, USNM 194370, USNM
364163.

Didelphis virginiana

USNM 175550, USNM 241178, USNM 250206, USNM 250610, USNM 250611,
USNM 258615, USNM 265457, USNM 268016, USNM 270862, USNM 300673,
USNM 337108, USNM 347669, USNM 347671, USNM 347673, USNM 46895,
USNM 47768, USNM 556138, USNM 560492, USNM 560502.

Glironia venusta
AMNH 71394, AMNH 71395, FMNH 41440, INPA 669.

Gracilinanus aceramarcae
MUSM 7468, MUSM 7471, MUSM 7472, MUSM 7473, MUSM 7474, MUSM 7470,

MVZ 171411.

Gracilinanus agilis
AMNH 133221, AMNH 133225, AMNH 133229, AMNH 133231, AMNH 133232,

AMNH 133233, AMNH 133234, AMNH 133238, AMNH 202651, AMNH 202652,
AMNH 202779, FMNH 20230, FMNH 25248, FMNH 26445, MVZ 197437, MVZ
197438, MVZ 197439, MVZ 197440, MVZ 197441, MVZ 197442, MVZ 197443, MVZ
197444, MVZ 197446, MVZ 197447, MVZ 197449, MVZ 197450, MVZ 197451, MVZ
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197453, MVZ 197454, MVZ 197455, OMNH 17359, OMNH 17360, OMNH 17361,
OMNH 17362, OMNH 17363, OMNH 17364, OMNH 17365, OMNH 17366, OMNH
17367, OMNH 17368, OMNH 17369, OMNH 17372, OMNH 17373, OMNH 17374,
OMNH 19078, UFMG 2493, UFMG 2495, UFMG 2503, UFMG 2506, UFMG 2507,
UFMG 2509, UFMG 2510, UFMG 2511, UFMG 2512, UFMG 2513, UFMG 2514,
UFMG 2515, UFMG 2517, UFMG 2519, UFMG 2520, UFMG 2522, UFMG 2523,
UFMG 2524, UFMG 2525, UFMG 2528, USNM 304596, USNM 552405.

Gracilinanus dryas
FMNH 70982, USNM 372924, USNM 372925, USNM 372926, USNM 385017,

USNM 385018, USNM 418517, USNM 579271.

Gracilinanus marica
AMNH 206763, AMNH 21332, FMNH 18885, FMNH 38056, FMNH 56645, USNM

168227, USNM 370045, USNM 370046, USNM 370047.

Gracilinanus microtarsus
FMNH 26575, FMNH 94294, FMNH 94295, LP 40, MN 31445, MVZ 182055, MVZ

182056, MVZ 182057, MVZ 197436, MVZ 197587, MZUSP 11846, MZUSP 29158,
MZUSP 29159, MZUSP 29162, MZUSP 29163, MZUSP 29164, MZUSP 483, UFMG
1166, UFMG 1411, UFMG 1412, UFMG 1465, UFMG 1494, UFMG 1811, UFMG
1812, UFMG 1813, UFMG 1927, UFMG 2361, UFMG 2494, UFMG 2534, UFMG
2535, UFMG 2536, UFMG 2537, USNM 484513.

Hyladelphys kalinowskii
FMNH 65754, MN 20918, MUSM 14084.

Lestodelphys halli
BMNH 28.12.11.207, MMNH 15708, UWZM 22422, MVZ 160109, MVZ 171069, MVZ

171070, MVZ 179175, MVZ 179180, MVZ 179181, MVZ 179182, MVZ 155967, MVZ
173727.

Lutreolina crassicaudata
AMNH 133249M_2, AMNH 133250, AMNH 139825M 2, AMNH 210420M_2, AMNH

254511, AMNH 254512M_2, AMNH 254513M_2, FMNH 136826, FMNH 53944, MN
1292, MN 24447, MN 24450, MN 24452, MN 24454, MN 24455, MN 24458, MN
43797, MVZ 134223, MZUSP 1006, MZUSP 12744, MZUSP 12748, MZUSP 14,
MZUSP 20188, MZUSP 233, MZUSP 325, MZUSP 3674, MZUSP 6469, MZUSP
7146, MZUSP 7147, MZUSP 7387, OMNH(ARG) 5523, UFSC 11, UFSC 142, UFSC
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293, UFSC 3, UFSC 415, UFSC 4, UFSC 5, UFSC 600, UFSC 601, UFSC 602,
UFSC 608, UFSC 6, UFSC 76, UFSC 779, UFSC 77, UFSC 79, UFSC 83, USNM
331053, USNM 38516, UWZM 22333, UWZM 22418, UWZM 22419, UWZM 31346.

Marmosa alstoni
AMNH 10059, AMNH 131732, AMNH 137288, AMNH 138863, AMNH 139280,

AMNH 140379, AMNH 141908, AMNH 141909, LSUMZ 12636, LSUMZ 12637,
USNM 37731.

Marmosa constantiae
AMNH 209159, AMNH 209160, AMNH 209161, AMNH 209162, AMNH 210398,

AMNH 210399, AMNH 210400, AMNH 264924, FMNH 25266, FMNH 51903, FMNH
51904, MSB 67000, MSB 70281, MSB 70282, MSB 87093, USNM 390573, USNM
588180, USNM 588181.

Marmosa demerarae
AMNH 266428, AMNH 266431, AMNH 266432, AMNH 267370, AMNH 267371,

AMNH 96653, AMNH 96654, AMNH 96657, AMNH 96659, AMNH 96660, AMNH
96661, AMNH 96666, KU 154874, KU 154875, MN 20919, MN 24560, MZUSP
11764, MZUSP 11765, MZUSP 11767, MZUSP 21286, MZUSP 21287, MZUSP
21288, MZUSP 21289, MZUSP 21290, MZUSP 21291, MZUSP 21292, MZUSP
21293, USNM 393457, USNM 393459, USNM 393460, USNM 393462, USNM
393466, USNM 393467, USNM 461366, USNM 461370, USNM 461672, USNM
461901, USNM 461903, USNM 461904, USNM 544460, USNM 544461, USNM
544462, USNM 544463, USNM 544466, USNM 545496, USNM 545515, USNM
545516, USNM 545517, USNM 545518, USNM 549281, USNM 549283, USNM
549289, USNM 579729.

Marmosa paraguayana
FMNH 141586, FS 15-01, FS 15-79, FS 17-05, FS 17-24, FS 17-36, FS 17-38, FS

18-32, FS 5-11, FS 5-12, FS 5-72, FS 5-81, FS 6-38, FS 8-72, MN 10292, MN
10298, MN 10301, MN 11706, MN 13501, MN 25306, MN 29417, MN 33433, MN
42804, MN 42821, MN 42823, MN 42847, MN 48044, MN 5592, MVZ 182063, MVZ
182064, MVZ 182065, MVZ 197594, MZUSP 13636, MZUSP 1876, MZUSP 29195,
MZUSP 29196, MZUSP 29197, MZUSP 29198, UFMG 1097, UFMG 1168, UFMG
1169, UFMG 1659, UFMG 2364, UFMG 2648, UFMG 2649, UFMG 2650, UFMG
2651, UFMG 2652.
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Marmosa phaea
FMNH 70913, FMNH 70917, FMNH 70918, FMNH 70922, FMNH 88543, FMNH

88545, FMNH 89364, FMNH 90096, FMNH 90100, FMNH 90101, FMNH 90102,
USNM 309264, USNM 335029, USNM 335030, USNM 337963.

Marmosa isthmica
FMNH 124606, FMNH 124613, FMNH 138852, FMNH 19348, FMNH 19635, FMNH

24137, FMNH 24138, FMNH 24139, FMNH 43179, FMNH 46110, FMNH 46111,
FMNH 55467, FMNH 65678, FMNH 66411, FMNH 70962, FMNH 70963, FMNH
70966, FMNH 70968, FMNH 75100, FMNH 84254, FMNH 84255, FMNH 87116,
FMNH 87117, FMNH 87118, FMNH 98029, KU 144093, KU 144094, KU 144095, KU
144100, KU 144102, KU 144107, KU 144110, MUSM 13005, MUSM 14141, MUSM
6085, MUSM 6086, MUSM 6087, MUSM 6089, MUSM 6090, MUSM 6096, MUSM
6107, MVZ 136375, MVZ 153278, MVZ 154749, MVZ 154753, MVZ 154755, MVZ
154757, MVZ 154758, MVZ 154762, MVZ 154763, MVZ 154764, MVZ 157624, MVZ
157628, MVZ 172583, MVZ 190319, MVZ 190320, MVZ 190321, MVZ 190322, MVZ
190325, MVZ 190326, MVZ 190327, MVZ 190329, MVZ 190331.

Marmosa lepida
AMNH 273186, AMNH 98656, KU 135102, MVZ 154750, MVZ 154752, USNM

461468.

Marmosa mexicana
AMNH 10763, AMNH 10764, AMNH 123291, AMNH 189209, AMNH 243700, AMNH

265851, AMNH 28314, AMNH 28506, FMNH 13805, FMNH 41577, FMNH 41677,
FMNH 42040, FMNH 42041, FMNH 42042, KU 105898, KU 105900, KU 121651, KU
121652, KU 17670, KU 19067, KU 19074, KU 19077, KU 23374, KU 23380, KU
32053, KU 32054, KU 66257, KU 66258, KU 66259, KU 66260, KU 70177, KU
70178, KU 89173, KU 99532, MVZ 113483, MVZ 130251, MVZ 130253, MVZ
159445, MVZ 98164, USNM 275672, USNM 275673, USNM 329396, USNM
564589, USNM 564590, USNM 564593, USNM 564594, USNM 77680.

Marmosa murina
MVZ 197421, MVVZ 197422, MVVZ 197423, MVVZ 197424, MVVZ 197425, MVVZ 197426,

MVZ 197427, MVZ 197428, MVZ 197429, MVZ 197432, MVZ 197433, MVZ 197434,
MZUSP 11829, MZUSP 21296, MZUSP 21298, MZUSP 21299, USNM 393473,
USNM 393475, USNM 393486, USNM 393488, USNM 393489, USNM 393492,



USNM 393493, USNM 393495, USNM 393496, USNM 393497,
USNM 393500, USNM 393504, USNM 393505, USNM 393516,
USNM 393522, USNM 393524, USNM 461673, USNM 461674,
USNM 521433, USNM 543294, USNM 544468, USNM 544473,
USNM 544476, USNM 544477, USNM 545522, USNM 545523,
USNM 545526, USNM 545528, USNM 545529, USNM 545530,
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USNM 393498,
USNM 393518,
USNM 461906,
USNM 544475,
USNM 545524,
USNM 545532,

USNM 545533, USNM 545534, USNM 545535, USNM 549292, USNM 549293.

Marmosa robinsoni

FMNH 53996, FMNH 53997, FMNH 69317, FMNH 69318, FMNH 69319, FMNH
69829, FMNH 69834, FMNH 69835, FMNH 69836, FMNH 69841, FMNH 69842,
FMNH 69845, FMNH 69846, FMNH 69852, FMNH 69855, FMNH 69857, FMNH
69858, FMNH 69859, FMNH 69860, FMNH 69861, FMNH 70978, MVZ 183334, MVZ

183335, MVZ 183336, USNM 178615, USNM 178616, USNM
178703, USNM 178704, USNM 178705, USNM 178707, USNM
178712, USNM 178971, USNM 297874, USNM 456811, USNM
456819, USNM 456824, USNM 456830, USNM 456831, USNM
456835, USNM 456836, USNM 456838, USNM 456839, USNM
456841, USNM 456842, USNM 456845, USNM 456847, USNM

178620, USNM
178711, USNM
456816, USNM
456832, USNM
456840, USNM
456849, USNM

503421, USNM 575397, USNM 575398, USNM 575399, USNM 575400.

Marmosa rubra

AMNH 68138, AMNH 71972, FMNH 70969, FMNH 70970, FMNH 70971, FMNH
70972, FMNH 70974, FMNH 70975, FMNH 70976, FMNH 70977, FMNH 84253,

MVZ 153280, MVZ 153282, MVZ 153283, MVZ 154765, USNM
274578.

Marmosa tyleriana
AMNH 130503, AMNH 130504, AMNH 130507, AMNH 130509,

AMNH 130511, AMNH 130559, MVZ 160041.

Marmosa xerophila

274577, USNM

AMNH 130510,

USNM 442723, USNM 442724, USNM 442726, USNM
USNM 442733, USNM 442744, USNM 443810, USNM
USNM 443816, USNM 443817, USNM 443820, USNM
USNM 443823, USNM 443825, USNM 443827, USNM
USNM 443834, USNM 443835, USNM 443836, USNM

442728, USNM
443812, USNM
443821, USNM
443830, USNM
443839, USNM

442731,
443814,
443822,
443831,
443842,
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USNM 443843, USNM 443844, USNM 443845, USNM 443846, USNM 443847,
USNM 443851, USNM 443855, USNM 443856, USNM 443862, USNM 443868,
USNM 443869, USNM 443920, USNM 443921, USNM 443922, USNM 443924,
USNM 443925, USNM 443927, USNM 443928, USNM 443937, USNM 443940,
USNM 443942, USNM 443952, USNM 443955, USNM 443956, USNM 443957,
USNM 443959, USNM 443960, USNM 443965, USNM 443966, USNM 443967,
USNM 443969, USNM 443971, USNM 443974, USNM 443976, USNM 456795.

Marmosops bishopi
MUSM 16803, MSB 55843.

Marmosops ocellatus
AMNH 260027, AMNH 260028, AMNH 260029, AMNH 261265, AMNH 261266,

AMNH 261267, MSB 55070, MSB 55071, MSB 55844, MSB 55845, MSB 58510,
MSB 58511, MSB 58512, MSB 58514, MSB 59884, MSB 59885.

Marmosops noctivagus
AMNH 72560, AMNH 72561, MSB 68334, MSB 68335, MSB 70276, MSB 70277,

MSB 70278, MSB 70279, MSB 70280, USNM 390024, AMNH 230009, AMNH
230013, AMNH 272782, AMNH 273051, AMNH 91351, FMNH 124608, FMNH
169783, FMNH 169786, FMNH 169788, FMNH 169791, FMNH 169792, FMNH
169796, FMNH 169797, FMNH 169799, FMNH 24736, FMNH 24740, FMNH 70947,
FMNH 70949, FMNH 70959, KU 135100, KU 144069, KU 144070, KU 144071, KU
144072, KU 144074, KU 144075, KU 144079, KU 144082, KU 144084, KU 144085,
KU 157961, KU 157963, KU 157964, KU 157967, KU 157968, MSB 57004, MSB
68333, MSB 87091, MSB 87092, MUSM 14095, MUSM 6062, MUSM 6063, MUSM
6069, MUSM 7476, MUSM 7484, MVZ 136371, MVZ 168967, MVZ 190273, MVZ
190275, MVZ 190276, MVZ 190277, MVZ 190278, MVZ 190279, MVZ 190280, MVZ
190281, USNM 461680, USNM 461682, USNM 461683, USNM 461684, USNM
530908, USNM 545538, USNM 582778, USNM 582779, USNM 582780, USNM
588014.

Marmosops fuscatus
AMNH 144832, AMNH 186437, AMNH 186438, AMNH 214439, AMNH 234952,

AMNH 234954, AMNH 234955, AMNH 234956, AMNH 234959, AMNH 234974,
AMNH 259978, AMNH 259979, AMNH 7313, FMNH 22174, USNM 370023, USNM
370024, USNM 370027, USNM 370029, USNM 370030, USNM 370031, USNM
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370033, USNM 370034, USNM 370035, USNM 370037, USNM 370039, USNM
372934, USNM 406926, USNM 406928, USNM 406929, USNM 406930, USNM
406931, USNM 418515, USNM 443783, USNM 443786, USNM 443787, USNM
443789, USNM 517256, USNM 517258, USNM 517259.

Marmosops incanus

KU 39331, MN 31427, MN 31429, MN 31465, MN 31467, MN 31469, MN 33514, MN
46899, MN 46900, MN 7225, MVZ 182061, MVZ 182768, MVZ 182769, MVZ
182770, MVZ 197435, MVZ 197588, MVZ 197589, MVZ 197590, MVZ 197592,
MZUSP 27301, MZUSP 27302, MZUSP 27303, MZUSP 27304, MZUSP 27305,
MZUSP 27306, MZUSP 29170, MZUSP 29171, MZUSP 29172, MZUSP 29173,
MZUSP 29174, MZUSP 29180, MZUSP 29181, MZUSP 29182, MZUSP 29183,
UFMG 1007, UFMG 1164, UFMG 1419, UFMG 1422, UFMG 1423, UFMG 1429,
UFMG 1431, UFMG 1432, UFMG 1434, UFMG 1818, UFMG 1819, UFMG 1929,
UFMG 2002, UFMG 2042, UFMG 2254, UFMG 2255, UFMG 2257, UFMG 2258,
UFMG 2260, UFMG 2261, UFMG 2262, UFMG 2263, UFMG 2264, UFMG 2600,
UFMG 2601, UFMG 2603, UFMG 2604, UFMG 2607, UFMG 2608, UFMG 943.

Marmosops invictus

USNM 178709, USNM 306386, USNM 309265, USNM 309266, USNM 309267,
USNM 337959, USNM 337961, USNM 337962.

Marmosops caucae
MVZ 190270, MVZ 190272.

Marmosops parvidens
AMNH 266421, AMNH 267344, AMNH 267347, AMNH 267348, AMNH 267353,
AMNH 267359, AMNH 267361, FMNH 69822, FMNH 69825, FMNH 69837, FMNH
95320, KU 144088, KU 157969, MSB 67021, MVZ 168966, USNM 548439, USNM
549294, USNM 579990.

Marmosops paulensis
MN 48009, MN 7221, MN 7224, MVZ 182997, MVZ 182998, MVZ 182999, MVZ

183000, MVZ 183002, MVZ 183243, MVZ 183244, MVZ 183245, MZUSP 11160,
MZUSP 27291, MZUSP 27293, MZUSP 27295, MZUSP 27296, MZUSP 27297,
MZUSP 27298, MZUSP 27299, MZUSP 27307, MZUSP 27308, MZUSP 27310,
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MZUSP 27311, MZUSP 29166, MZUSP 29167, MZUSP 29168, MZUSP 29169,
MZUSP 29184, MZUSP 29185, UFMG 2265, UFMG 2266, UFMG 2267.

Marmosops pinheiroi
AMNH 130521, AMNH 130568, AMNH 176352, AMNH 266423, AMNH 267005,

AMNH 267340, AMNH 267342, AMNH 267345, AMNH 267346, AMNH 267349,
AMNH 267352, AMNH 267357, USNM 385046, USNM 393529, USNM 393531,
USNM 393534, USNM 461460, USNM 461462, USNM 545543.

Metachirus nudicaudatus
FMNH 63759, FMNH 63760, FMNH 94286, FMNH 94287, FMNH 94288, FMNH

94289, FMNH 94290, MN 10245, MN 10254, MN 10269, MN 10272, MN 10285, MN
10287, MN 10403, MN 10422, MN 10423, MN 10964, MN 11290, MN 11339, MN
11350, MN 11359, MN 11360, MN 11365, MN 11369, MN 11387, MN 11401, MN
25991, MN 26612, MN 28811, MN 29951, MN 31425, MN 31454, MN 3983, MN
42774, MN 42817, MN 46562, MN 46594, MN 46909, MN 5223, MN 5578, MN 5580,
MN 5581, MN 5590, MN 5603, MN 5805, MN 5806, MVZ 182062, MVZ 182773,
MZUSP 1874, MZUSP 27230, MZUSP 29193, MZUSP 471, MZUSP 9865, MZUSP
9875, USNM 460505, USNM 484019.

Monodelphis adusta
AMNH 67275, TTU 101164, TTU 84865, TTU 84899, USNM 179609, AMNH 139227,

FMNH 19361, FMNH 23775, FMNH 23778, FMNH 23780, FMNH 24756, KU 157978,
MVZ 166498, MVZ 166499, MVZ 171412, USNM 259433, USNM 280894, USNM
534286, USNM 582782.

Monodelphis americana
AMNH 75170, MCN 1591, MCN 1752, MCN 2128, MCN 2149, MCN 2150, MCN

2169, MCN 2204, MCN 2236, MCN 2413, MCN 2437, MCN 2476, MCN 2524, MN
24551, MN 46570, MPEG 26349, MZUSP 29202, MZUSP 29462, MZUSP 29687,
MzZUSP 29783, MZUSP 35197, MZUSP UNIBAN 2133, MZUSP UNIBAN 2311,
OMNH 17378, OMNH 17381, UFMG 2004, UFMG RM 364, USNM 552401, USNM
552403, USNM 552404, AMNH 37490, FMNH 141587, FMNH 63767, MN 10209,
MN 11179, MN 11498, MN 11728, MN 1303, MN 20971, MN 20973, MN 20974, MN
24400, MN 30553, MN 6102, MN 7233, MN 7250, OMNH 17379, PSP 34, UFMG
2003, UFMG 2005, UFMG 2006.

Monodelphis brevicaudata
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AMNH 130562, AMNH 130563, AMNH 130564, AMNH 130565, AMNH 130574,
AMNH 130575, AMNH 16125, AMNH 257203, AMNH 267000, AMNH 75686, AMNH
75687, AMNH 75830, AMNH 75831, AMNH 77283, AMNH 77284, AMNH 77285,
AMNH 77286, AMNH 77287, AMNH 77288, AMNH 77289, AMNH 77296, AMNH
77565, AMNH 78096, AMNH 95976, FMNH 21720, FMNH 21793, FMNH 94018,
FMNH 94019, FMNH 95538, MN 20214, MN 20216, MN 20217, MN 20221, MN
20223, MN 20225, MN 20226, USNM 238114, USNM 393430, USNM 393435,
USNM 461433, USNM 461434, USNM 461435, USNM 546209, USNM 546210,
USNM 546212, USNM 546213, USNM 546214, USNM 546215, USNM 546216,
USNM 546217, USNM 546218, USNM 546219, USNM 578009, USNM 579976,
USNM 579977, MN 56824, MN 69058, MN 69367, MN 70375, MPEG 70375, ROM
98909, USNM 385004, USNM 385005, USNM 385010, USNM 388355, USNM
406907, USNM 406910, USNM 443782, USNM 448512.

Monodelphis dimidiata
CM 86609, MSU 17586, MSU 19182, MZUSP 31865, MZUSP 32576, MZUSP 6611,

TTU 116520, UFSC 4058, UFSC 4860, USNM 304594, USNM 460504, USNM
461068, AMNH 208970, MN 24605, MSU 18573, MSU 19596, MVZ 134221, UWZM
22444, FMNH 26761, FMNH 26762, FMNH 26763, FMNH 44773, FMNH 44774.

Monodelphis domestica
MCN 1299, MCN 1312, MCN 1313, MCN 2300, MSB 82534, MZUSP 29471, MZUSP

30553, MZUSP 35055, MZUSP 35058, UFMG 2439, FMNH 123059, FMNH 19504,
FMNH 20246, FMNH 20248, FMNH 20249, FMNH 20251, FMNH 20255, FMNH
20256, MN 1488, MN 1490, MN 16348, MN 16373, MN 16392, MN 16404, MN
16409, MN 16449, MN 16452, MN 16476, MN 16481, MN 16483, MN 16485, MN
16648, MN 16649, MN 16651, MN 16653, MN 16819, MN 16829, MN 16854, MN
16861, MN 16886, MN 16888, MN 16890, MN 16893, MN 16905, MN 16912, MN
16971, MN 16972, MN 16975, MN 17014, MN 17098, MN 17136, MN 17137, MN
17139, MN 17144, MN 17152, MN 22789, MN 22790, MN 22791, MN 22799, MN
22801, MN 22806, MN 22808, MN 22810, MN 22813, MN 22814, MN 22817, MN
22820, MN 22823, MN 22994, MN 6721, OMNH 18584, USNM 304585, USNM
528402.

Monodelphis emiliae
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USNM 236332, USNM 391776, USNM 541593, USNM 541595, USNM 541596,
USNM 541597, USNM 541598, USNM 541599, USNM 541600, UWZM 22317,
UWZM 22318, UWZM 22319, UWZM 22320, UWZM 22321.

Thylamys pusillus
AMNH 246443, AMNH 246444, AMNH 246446, AMNH 246447, AMNH 260025,

AMNH 261268, USNM 390027, USNM 390028, USNM 390031, USNM 390033.

Thylamys sponsorius
AMNH 183307, AMNH 185323, AMNH 41702, AMNH 41703, AMNH 41714, AMNH

41715, OMNH 19579, OMNH(ARG) 1108, OMNH(ARG) 1449, OMNH(ARG) 1466,
OMNH(ARG) 2170, OMNH(ARG) 2432, OMNH(ARG) 2659, OMNH(ARG) 2725,
OMNH(ARG) 2774, OMNH(ARG) 2775, OMNH(ARG) 4073, OMNH(ARG) 4193,
OMNH(ARG) 4211, OMNH(ARG) 4527, OMNH(ARG) 4609.

Thylamys tatei
MUSM 10738, MVZ 135503, MVZ 135504, MVZ 135505, MVZ 135506, MVZ

135507, MVZ 135508, MVZ 135509, MVZ 135510, MVZ 135511, AMNH 260030,
AMNH 263554, AMNH 38996.

Tlacuatzin canescens
AMNH 13763, AMNH 13764, AMNH 24894, AMNH 24923, KU 100310, KU 100311,

KU 111364, KU 111365, KU 111366, KU 111368, KU 33317, KU 36370, KU 85532,
KU 89198, KU 89200, KU 89201, KU 89202, KU 89203, KU 89205, KU 89206, KU
89208, KU 90579, KU 90580, KU 92708, KU 96413, KU 96415, KU 96416, KU
96953, KU 96955, KU 96956, KU 98875, KU 98876, KU 98877, KU 99530, MVZ
100062, OMNH 26640, OMNH 26642, USNM 125659, USNM 125925, USNM 45311,
USNM 508351, USNM 508352, USNM 508354, USNM 511261, USNM 512184,
USNM 70238, USNM 88045.
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AMNH 276721, AMNH 96810, MUSM 13298, MZUSP 35058, MZUSP 35065,
MZUSP APC 157, MZUSP APC 254, USNM 461884, USNM 579574, FMNH 58955,
MVZ 190334, MVZ 190335.

Monodelphis gardneri
USNM 582109.

Monodelphis glirina

AMNH 262399, MCN 1396, MCN 1499, MCN 2272, MPEG 10134, MPEG 12722,
MPEG 12736, MPEG 12738, MPEG 12745, MPEG 15421, MPEG 16116, MPEG
3383, MPEG 8931, MZUSP 35073, MZUSP 35077, UFMG 2653, UFSC 5209, MSB
57005, MVZ 197456, USNM 461664, USNM 461666, USNM

519728, USNM 521430,
521507, USNM 544478,
544483, USNM 544484,
544490, USNM 544491,
545553, USNM 545555,
545559, USNM 545560,
545564, USNM 545565,
545569, USNM 545570,
545574, USNM 545575,
545579, USNM 545580,
546202, USNM 546203.

Monodelphis handleyi

USNM 521431, USNM
USNM 544479, USNM
USNM 544486, USNM
USNM 544492, USNM
USNM 545556, USNM
USNM 545561, USNM
USNM 545566, USNM
USNM 545571, USNM
USNM 545576, USNM
USNM 545581, USNM

AMNH 276698, AMNH 276709, MUSM 23808.

Monodelphis iheringi

521504,
544480,
544487,
544493,
545557,
545562,
545567,
545572,
545577,
545582,

USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM

519727,

5215086,
544482,
544489,
545552,
545558,
545563,
545568,
545573,
545578,
546200,

USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM

MCN 2026, MN 1308, MN 71793, MN 71795, MN 71935, MN 72830, MZUSP 1979,
MZUSP 32848, MZUSP 3421, MZUSP ARP 220, MZUSP CB 14, MZUSP CB 27,
UFES 516, UFSC 4055, USNM 114846, FMNH 94736.

Monodelphis kunsi
MN 46571, UFMG 1965.

Monodelphis osgoodi
CM 5242.

Monodelphis palliolata
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AMNH 144831, AMNH 144834, AMNH 257204, AMNH 257205, FMNH 22178,
FMNH 22179, FMNH 22180, FMNH 22181.

Monodelphis peruviana
AMNH 272781, FMNH 169811, FMNH 172032, MVZ 173928, USNM 582110, USNM

582782.

Monodelphis pinocchio
MN 78680, MNPRG 1316.

Monodelphis reigi
ROM 114699.

Monodelphis saci
MCN 2301, MN 75511, MPEG 38947, MZUSP 12207, MZUSP 2793, MZUSP 30740,
MZUSP 33878, MZUSP MTR 15815, UFPA 1260, UFPA JB09, UFPA JB10, UFPA
JDO05, UFSC 5210.

Monodelphis sanctaerosae
AMNH 263548.

Monodelphis scalops
AMNH 61836, FMNH 141587, MN 59108, MZUSP 30652, MZUSP 30702, MZUSP
30712, MZUSP 31624, UFSC 4056.

Monodelphis touan
AMNH 95976, MCN 1397, MCN 1399, MPEG 15229, MPEG 159, MPEG 25402,

USNM 549279, USNM 549280.

Monodelphis vossi
AMNH 75520, AN 898, AN 945.

Philander andersoni

AMNH 72012, AMNH 72013, AMNH 72015, AMNH 72016, AMNH 76981, AMNH
78111, FMNH 19656, FMNH 43168, FMNH 43169, FMNH 70984, FMNH 70986,
FMNH 70987, FMNH 87124, FMNH 87125, KU 123950, MUSM 95, MUSM 96, MVZ
153267, MVZ 153268, MVZ 153270, MVZ 153272, MVZ 153274, MVZ 153275, MVZ
154770, MVZ 154773, MVZ 157615, MVZ 157618, MVZ 157620, MVZ 157622, MVZ
157623, USNM 388419, USNM 406956, USNM 406958, USNM 406961, USNM
406962, USNM 406965, USNM 415281, USNM 415282, USNM 528320.

Philander quica
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FMNH 141589, MN 10374, MN 10382, MN 10383, MN 1202, MN 13450, MN 13493,
MN 13499, MN 13500, MN 26624, MN 26629, MN 26630, MN 26778, MN 26781, MN
29810, MN 29934, MN 29950, MN 30410, MN 42782, MN 42783, MN 42785, MN
42786, MN 42788, MN 43751, MN 43752, MN 43760, MN 43960, MN 43961, MN
43962, MN 46908, MN 46915, MN 46916, MN 5587, MN 5596, MN 5698, MN 5750,
MN 5802, MN 5804, MN 5807, MN 6219, MN 6242, MN 6420, MN 7183, MN 7187,
MN 7204, MN 7212, MN 7215, MN 7291, MN 8221, MN 8224, MN 8226, MN 8228,
MVZ 183246, MVZ 183247, MZUSP 10416, MZUSP 17034, MZUSP 17045, MZUSP
17055, MZUSP 6206, MZUSP 6207, MZUSP 7425, MZUSP 8883.

Philander mcilhennyi
AMNH 272818, AMNH 273040, AMNH 273054, AMNH 273055, AMNH 273089,

MUSM 11073, MUSM 13299, MVZ 136381, MVZ 190337, MVZ 190338, USNM
461133, USNM 499003, USNM 499005, USNM 499006, USNM 499007 .

Philander opossum
MN 20004, MN 20006, MN 20007, MN 20008, MN 20009, MN 20010, MN 20011, MN

20012, MN 20015, MN 20016, MN 20018, MN 20019, MN 20021, MN 20023, MN
20024, MN 20025, MN 20026, MN 20028, MN 20029, MN 20032, MN 20035, MN
20036, MN 20039, MN 20046, MN 20050, MN 20179, MN 20183, MN 20189, MN
20193, MN 20196, MN 20247, MN 20249, MN 20250, MN 29920, MN 4791, MZUSP
17029, MZUSP 17030, MZUSP 17069, MZUSP 17073, MZUSP 21306, MZUSP
21307, MZUSP 21310, MZUSP 25454, MZUSP 4537, MZUSP 4543, MZUSP 4652,
MZUSP 4653, MZUSP 8967, MZUSP 8968, USNM 170903, USNM 170907, USNM
170908, USNM 170946, USNM 171059, USNM 171225, USNM 171227, USNM
171483, USNM 172730, USNM 179907, USNM 296193, USNM 296195, USNM
296345, USNM 298701, USNM 301122, USNM 301124, USNM 301129, USNM
301382, USNM 302447, USNM 302452, USNM 302640, USNM 302643, USNM
302644, USNM 302646, USNM 303058, USNM 303059, USNM 303062, USNM
303234, USNM 303235, USNM 303286, USNM 303287, USNM 303288, USNM
304638, USNM 304640, USNM 304641, USNM 304642, USNM 304643, USNM
304644, USNM 304646, USNM 304647, USNM 304648, USNM 304715, USNM
304717, USNM 304719, USNM 304722, USNM 304724, USNM 305154, USNM
305155, USNM 305157, USNM 306424, USNM 306428, USNM 306429, USNM
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306433, USNM 306434, USNM 315014, USNM 315016, USNM 315025, USNM
456885, USNM 456887.

Thylamys venustus
AMNH 167853, AMNH 185271, AMNH 186948, AMNH 260863, OMNH 19578,

OMNH 19580, OMNH(ARG) 2598.

Thylamys elegans
AMNH 97753, FMNH 119485, FMNH 119486, FMNH 22330, FMNH 22331, FMNH

22332, FMNH 22333, FMNH 22335, FMNH 22337, FMNH 22338, FMNH 22667,
FMNH 22668, FMNH 23858, FMNH 23859, FMNH 23860, FMNH 23866, FMNH
23867, FMNH 23868, FMNH 23869, FMNH 23870, FMNH 23871, FMNH 23872,
FMNH 23873, FMNH 23874, FMNH 23875, KU 158266, KU 158267, MSB 70588,
MSB 87095, MSB 87096, MSB 87097, MVZ 118653, MVZ 119152, MVZ 119153,
MVZ 150031, MVZ 150032, MVZ 150033, MVZ 150034, MVZ 150035, USNM
541586, USNM 541587, USNM 541588, USNM 541589, USNM 541590, USNM
541591, USNM 541592.

Thylamys karimii

APC 1212, APC 1229, APC 1232, APC 1263, MZUSP 30557, MZUSP 30559,
MZUSP 30560, MZUSP 30563, MZUSP 30572, MZUSP 30575, MZUSP 30577,
MZUSP 30579, MZUSP 30581, MZUSP 32223, MZUSP 32225, MZUSP 32226.

Thylamys macrurus
MSB 70700, MZUSP 32094, MZUSP 32095, MZUSP 32096.

Thylamys pallidior

FMNH 51007, FMNH 53155, FMNH 54255, LSUMZ 16778, LSUMZ 16779, LSUMZ
16780, MUSM 10722, MUSM 1302, MUSM 16085, MUSM 16087, MUSM 1750,
MUSM 1751, MUSM 5423, MUSM 5805, MUSM 5806, MUSM 5808, MUSM 5809,
MUSM 5810, MUSM 5811, MUSM 5812, MUSM 5813, MUSM 5814, MUSM 5955,
MUSM 7018, MVZ 115634, MVZ 116614, MVZ 116615, MVZ 119915, MVZ 136248,
MVZ 136249, MVZ 136250, MVZ 137585, MVZ 139215, MVZ 143695, MVZ 143696,
MVZ 145531, MVZ 173937, MVZ 173938, OMNH 15184, OMNH 15254, OMNH
15298, OMNH 15302, OMNH 15347, OMNH 15348, OMNH 15349, OMNH 23480,
OMNH 23481, OMNH 23483, OMNH 23484, OMNH 23486, OMNH 23489, OMNH
23490, OMNH(ARG) 2690, OMNH(ARG) 3112, OMNH(ARG) 3270, OMNH(ARG)
3389, OMNH(ARG) 4603, OMNH(ARG) 4961, USNM 121157, USNM 236331,
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