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RESUMO  

Estudos sobre evolução do caráter 2n foram feitos em mamíferos e nota-se a presença de 

certas tendências no traço. Alguns artigos sugerem que o caráter evolui sob força seletiva 

direcional atuando para a redução do seu valor outros mostram uma tendência para o seu 

aumento. A variabilidade deste traço em roedores é notável, sendo ela não só interespecífica 

mas também intraespecífica. Este clado também é notável por ser o mais especioso dentre os 

mamíferos. Apesar desta variabilidade e supostas tendências presentes no traço do grupo, não 

foi testado se há um direcionamento por seleção natural deste traço ou se a filogenia consegue 

explicar os valores deste. Portanto se faz necessário responder questões como a possível 

existência de uma tendência de espécies aparentadas apresentarem valores do traço mais 

semelhantes do que o esperado aleatoriamente na filogenia, e se este traço evolui 

predominantemente por evolução neutra ou por seleção natural. Nós utilizamos os métodos 

filogenéticos comparativos para responder tais perguntas, pois utilizam relações filogenéticas 

como base para analisar estatisticamente os padrões citados. Foi feito um teste de sinal 

filogenético e tentou-se entender qual modelo evolutivo (Brownian motion ou 

OrnsteinUhlenbeck) melhor explica a evolução deste traço no clado estudado. Foi feito um 

levantamento de todas as espécies de roedores da subfamília Sigmodontinae da América do 

Sul e seus respectivos cariótipos, resultando em 235 números diplóides das 384 espécies de 

roedores da subfamília Sigmodontinae ocorrentes no continente sul americano. Montamos 

uma árvore filogenética do tipo supertree de Sigmodontinae através de topologias de árvores 

de artigos já publicados resultando em uma arvore com 303 táxons terminais e utilizamos uma 

árvore datada para as análises. O lambda de Pagel foi significativo e detectou a presença de 

sinal filogenético na evolução do número diplóide em Sigmodontinae. O melhor modelo de 

evolução selecionado por AIC foi o Brownian motion. O trabalho contribui para o 

entendimento sobre a evolução do traço no clado e tenta responder, com novas ferramentas, 

perguntas já antes feitas mas nunca concluídas.  

  

Palavras-chave: Número diplóide, Rodentia, Cricetidae, Rearranjo cromossômico.  

  

  

  



 

ABSTRACT  

Studies on the evolution of the 2n character were made in mammals and the presence of 

certain tendencies in the trait is noticed. Some articles suggest that the character evolves 

under selective force acting for the reduction of its value and others show a tendency towards 

its increase. The variability of this trait in rodents is remarkable, being not only interspecific 

but also intraspecific. This clade is also notable for being the most specious of all mammals. 

Despite this variability and presumed tendencies present in the group, it was not tested 

whether there is a targeting of natural selection of this trait or if the phylogeny can explain its 

values. So it’s therefore necessary to answer questions such as the possible existence of a 

tendency of related species to present trace values more similar than expected randomly in 

the phylogeny, and if this trait evolves predominantly by neutral evolution or by natural 

selection. We use comparative phylogenetic methods to answer such questions because they 

use phylogenetic relationships as the basis for statistically analyzing the cited patterns. A 

phylogenetic signal test was performed and an attempt was made to understand which 

evolutionary model (Brownian motion or Ornstein-Uhlenbeck) best explains the evolution of 

this trait in the studied clade. A survey of all rodent species of the subfamily Sigmodontinae of 

South America and their respective karyotypes was performed, resulting in 235 diploid 

numbers of the 384 rodent species of the subfamily Sigmodontinae occurring on the South 

American continent. We set up a supertree tree of Sigmodontinae type through topologies of 

trees of already published articles resulting in a tree with 303 terminal taxa and we use a dated 

tree for the analyzes. Pagel's lambda was significant and detected the presence of a 

phylogenetic signal in the evolution of the diploid number in Sigmodontinae. The best 

evolution model selected by AIC was the Brownian motion. The work contributes to the 

understanding about the evolution of the trait of the clade and tries to answer, with new tools, 

questions already asked but never completed.  

  

Keywords: Diploid number, Rodentia, Cricetidae, Chromosome rearrangement.  
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INTRODUÇÃO  

  

Os cromossomos são unidades de herança dentro dos núcleos das células eucarióticas.  

Antes dos trabalhos mendelianos (Mendel, 1865), os citologistas observaram que durante a 

divisão do núcleo das células, estruturas alongadas eram formadas e estas estruturas 

receberam a nomenclatura de “cromossomos” anos depois, por Waldeyer (1888). Chromos 

que significa cor e soma corpo em grego. São feitos há mais de 150 anos trabalhos que 

tratam da morfologia, organização, função, evolução e variação do cromossomo pela área da 

biologia conhecida como citogenética (Kannan et al., 2009). Em meados da década de 50 os 

estudos citogenéticos foram revolucionados pelo surgimento de técnicas como a solução 

hipotônica e mitógenos (Ford et al., 1956). Estas técnicas permitiram notar que diferentes 

espécies possuíam diferentes cariótipos (Nascimento, 2018; Graphodatsky et al., 2012). Nos 

anos seguintes surgiram as técnicas de bandeamento cromossômico, como as bandas Q-, G-, 

R-, C- (Graphodatsky et al., 2012), e em seguida, técnicas de pintura cromossômica, que 

permitiram a identificação de homologias cromossômicas inter e intraespecíficas. Estas 

técnicas permitiram que inferências sobre os mecanismo de evolução cromossômica fossem 

testadas (Hass et al., 2011). A variação do 2n e Nfa (número diplóide e número fundamental 

autossômico) ao longo do tempo é dada principalmente por consequência dos rearranjos 

cromossômicos (Patton e Sherwood, 1983), sendo alguns deles fusão, fissão Robertsonianas 

e fusão em tandem - apesar de existirem outros rearranjos, esses são os principais para este 

trabalho por mudarem o número diplóide e número fundamental autossômico.  

O grupo dos mamíferos possui muitos trabalhos publicados utilizando citogenética tratando 

de mutações cromossômicas (Therman, 1980; Patton e Sherwood, 1983), portanto é um 

grupo bastante útil para estudos sobre evolução cariotípica. As mutações cromossômicas 

são o principal mecanismo para gerar variabilidade cromossômica (Patton e Sherwood, 

1983) e possibilitar a evolução cariotípica. A importância da evolução cariotípica é 

demonstrada através da relação que ela tem no processo de especiação e diferenciação 

fenotípica (Martinez et al., 2017; Patton e Sherwood, 1983), porém não há indícios de que 



9  

  

  

  

haja influência dos rearranjos cromossômicos sobre variabilidade fenotípica, apesar da 

localização genética e blocos cromossômicos inferirem na expressão gênica, e além disso ser 

hipotetizado por alguns autores (Wilson et al., 1975). Ferguson-Smith e Trifonov (2007) 

debatem sobre o assunto e concluem que os rearranjos tem pouca ou nenhuma influência 

no aumento da variabilidade fenotípica aumentando a aptidão para benefício na seleção 

natural, tendo uma relevância então para a especiação.  

Os estudos sobre evolução abordando a separação de linhagens, taxa ou populações tem 

utilizado o caráter cariotípico, como o trabalho de Lopes et al. (2013) em que se verificaram 

através da utilização de dados moleculares e cromossômicos separações de populações de 

Ctenomys minutus, uma gradação do número diplóide em populações que apresentavam 2n 

diferentes; outro trabalho com o mesmo contexto é o de Rieseberg e Livingstone (2003) no 

qual utilizando dados de rearranjo cromossômico foi possível perceber como se deu o 

isolamento reprodutivo entre grupos de primatas (primeiros humanos). A evolução de 

grupos no contexto cariotípico tratada utilizando os rearranjos cromossômicos também é 

demonstrada nos trabalhos com o de Burt et al. (1999) que compara a proximidade genética 

entre aves e humanos através do mapeamento comparativo usando rearranjos 

cromossômicos. Da mesma forma Coghlan et al. (2005) mostram que os rearranjos 

cromossômicos geram isolamento reprodutivo, influenciando a evolução das espécies.  

A ordem com maior numero de espécies  dentre os mamíferos é a dos roedores, contendo 

15 famílias, 154 gêneros e 711 espécies apenas no Neotrópico (Solari et al., 2012). No 

continente da América do Sul que apresenta cerca de 900 espécies de mamíferos (Fonseca 

et al., 1999), aproximadamente 42% pertencem ao clado Sigmodontinae (Rodentia, 

Cricetidae), a segunda maior subfamília de mamíferos do mundo (Weksler, 2006). Essa 

subfamília compreende 9 tribos destacando-se, por serem as mais especiosas, as tribos 

Thomasomyini com 73 espécies, Akodontini com 86 espécies e Oryzomyini com 119 

espécies;  cerca de 74 gêneros e 380 espécies viventes, sendo 215 endêmicas (Musser e 

Carleton, 2005; Reig, 1980; Patton et al., 2015).  



10  

  

  

  

Existe uma extensa variação cariotípica em roedores Neotropicais, conhecida desde os anos 

70 (Pearson e Patton, 1976) e em constante aumento. Trabalhos com a variação cariotípica 

em roedores como Calomys tener (Bonvicino, 2010), Akodon cursor (Sbalqueiro e 

Nascimento, 1996), Cerradomys (Percequillo et al. 2008), Thrichomys (Pessôa et al., 2003), 

encontram variação intraespecífica e interespecífica. A variabilidade citogenética é 

comumente encontrada entre espécies e gêneros de roedores com cariótipos 

espécieespecíficos. Contudo encontramos gêneros com o 2n constante, a exemplos dos 

gêneros Rhipidomys e Oxymycterus (Mesquita, 2016). A definição de unidades taxonômicas 

intra e interespecífica foi complementada por filogenias moleculares, em uma abordagem 

integrativa, a exemplo dos gêneros Akodon (Golçanves et al., 2007), Calomys (Bonvicino et 

al., 2010), Cerradomys (Percequillo et al., 2008), Thrichomys (Braggio e Bonvicino, 2004), 

Ctenomys  (Freitas, 1997; Freitas, 2007).  

Tendo em vista entender a variabilidade cromossômica e sua evolução, Qumsiyeh (1994) 

pontua 3 hipóteses postuladas por autores: tendência ao aumento do 2n, tendência à 

diminuição do 2n, e ambas. A primeira é explicada pela maior quantidade de fissões, 

proposta por Todd (1970), onde ele postula que em um dado momento houve um aumento 

massivo do valor do 2n dos canídeos e que as fissões estavam presentes na radiação 

adaptativa dos mamíferos, proporcionando uma maior chance de adaptação. A segunda 

hipótese é embasada na maior probabilidade de fusão em humanos, onde as fissões são 

mais raras (Hamerton et al., 1975), extrapolando esta informação para os outros clados de 

mamíferos, proporcionando uma maior chance de fixação de mutações e estabelecer em 

locais específicos. A última hipótese se dá pela larga extensão de valor do 2n de alguns 

gêneros, como por exemplo o gênero Microtus que varia de 2n: 17 até 2n: 64, onde tanto 

fusões quanto fissões levaram a ter esta extensão (Modi, 1987). Segundo Gardner e Patton  

(1976) a evolução cariotípica é específica linhagem específica, onde por exemplo na tribo 

Akodontini há uma tendência a redução do valor do 2n e no gênero Anotomys uma 

tendência a aumento, porém linhagens mais primitivas apresentam valores de 2n maiores. 

Com esta suposição, têm-se que as espécies que possuem valor de 2n menores em relação a 

outras do seu gênero, são mais recentes  na história evolutiva.  
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Apesar de existir uma extensa variabilidade cromossômica em roedores, pouco se sabe 

sobre os mecanismos que geram e mantém esta variabilidade cariotípica. Não há evidências 

se esta variabilidade é gerada por seleção natural ou evolução neutra.  

Mediante a problemática apresentada, nós formulamos as perguntas deste projeto: Os 2n de 

roedores Sigmodontinae apresentam “sinal filogenético”? O 2n dos roedores evolui de 

forma neutra ou sob seleção? As hipóteses formuladas para tentar responder 

respectivamente as perguntas foram: as espécies mais próximas filogeneticamente possuem 

valores de números diploides mais próximos; a seleção natural não atua na evolução dos 

cariótipos dos roedores (não existe um cariótipo selecionado pelo ambiente para aquela 

dada espécie).  

Os métodos filogenéticos comparativos nos permitem testar essas hipóteses citadas, pois 

utilizam as relações filogenéticas como base para analisar estatisticamente os padrões de 

variação e/ou covariação de caracteres entre as espécies (Diniz-Filho, 2000). Blomberg e 

Garland (2002) definiram a tendência de espécies aparentadas assemelharem-se mais do 

que se assemelham com espécies aleatórias da filogenia como “sinal filogenético”. 

Felsenstein (1985 e 1988) apresenta dois modelos evolutivos, que simulam a evolução de 

caracteres quantitativos: Brownian motion ou modelo browniano (BM) e o modelo 

OrnsteinUhlenbeck (OU), onde no BM o caráter evolui de forma não direcional (aleatória) de 

forma constante que se assemelharia ao modelo de evolução de um caractere quantitativo 

por evolução neutra, e no OU as mudanças aleatórias sofridas pelos caracteres ao decorrer 

do tempo são contrabalanceadas por uma força seletiva (Diniz-Filho e Vieira, 1988).  

Neste trabalho pretende-se primeiro testar o sinal filogenético do número diplóide. Em 

seguida propõe-se entender qual modelo evolutivo que mais se adéqua aos dados  para 

explicar o padrão de numeros diploides dos roedores Sigmodontinae da América do Sul.  

Serão testados modelos Browniano e seleção estabilizadora (Ornstein-Uhlenbeck).  
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MATERIAL DE MÉTODOS  

Levantamento das espécies de Sigmodontinae  

As espécies do clado Sigmodontinae utilizadas para testar sinal filogenético nos números 

diplóides e modelos evolutivos foram levantadas a partir de Patton et al.  (2015).  

Levantamento do 2n  

 Para testar o sinal filogenético nos números diploides e os modelos evolutivos obtivemos os 

valores deste traço pela procura por artigos publicados em bases bibliográficas, Web Of 

Knowledge, SciELO, PubMed e Google Acadêmico, usando as seguintes palavras (separadas 

ou combinadas): rodents, Rodentia, roedores, cytogenetic, citogenética, karyotype, 

cariótipo, diploid number, 2n e o nome da espécie ou gênero.  

 Neste projeto a procura não foi exaustiva na obtenção de todos os números diplóide e 

cariótipos de cada espécie, o que pode omitir uma parte da variabilidade intraespecífica.  

Árvore filogenética  

Foram utilizadas para as análises de modelo evolutivo e sinal filogenético três árvores 

diferentes. Duas delas foram construídas pelo método de supertree, sendo uma com 

politomias (árvore A) para abordar os 2n levantados para cada espécie e outra sem 

politomias (árvore B) selecionado o número diplóide mais frequente da espécie; a outra 

árvore (árvore C) utilizada foi extraída do artigo de Maestri et al. (2017) oriunda de uma 

analise filogenetica molecular e datada por relógio molecular.  

Montagem da supertree  

 Tomando como base a topologia da árvore de consenso estrito (do inglês strict consensus 

tree) com 81 espécies do trabalho de Salazar-Bravo et al. (2013), obtida na análise de 

máxima-parcimônia de sequências do gene IRBP de espécies de Sigmodontinae, foram 

adicionadas outras demais árvores e espécies da subfamília à essa árvore, formando uma 

supertree (Bininda-Emonds, 2004) (ver em Material Suplementar).   
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As demais topologias/espécies foram adicionadas dos seguintes trabalhos: Abrawayaomys 

ruschii (Percequillo et al., 2017); Neomicroxus bogotensis (Machado et al., 2015); Phaenomys 

ferrugineus (Pardiñas et al., 2014); Abrothix illutea e A. lanosa (Salazar-Bravo et al., 2013);  

Akodon aerosus, A. affinis, A. albiventer, A. azarae, A. boliviensis, A. budini, A. caenosus, A. 

cursor, A. dolores, A. iniscatus, A. josemariarguedasi, A. juniensis, A. kofordi, A. lindberghi, A. 

lutescens, A. mollis, A. montensis, A. mystax, A. orophilus, A. paranaensis, A. philipmyersi, A. 

polopi, A. reigi, A. serrensis, A. siberiae, A. simulator, A. spegazzinii, A. subfuscus, A. toba, A. 

torques, A. varius (Coyner et al., 2013); Bibimys labiosus e B. torresi (Ventura et al., 2012); 

Podoxymys roraimae (Leite et al., 2015); Thalpomys cerradensis (Andrade et al., 2004); 

Thaptomys nigrita (Ventura et al., 2010); Chibchanomys orcesi e Ichthyomys pittieri 

(Martínez et al., 2012); Neusticomys ferreirai (Hanson et al.. 2015); Aegialomys 

galapagoensis (Machado et al., 2014); Cerradomys goytaca, C. Langguthi, C. maracajuensis, 

C. marinhus, C. scotti, C. subflavus, C. vivoi (Bonvicino et al., 2014); Euryoryzomys emmonsae, 

E. lamia, E. macconnelli, E. nitidus, E. russatus (Almeida, 2014); Holochilus brasiliensis, H. 

chacarius, H.  

sciureus, H. vulpinus (Machado et al., 2013); Hylaeamys laticeps, H. megacephalus, H. 

oniscus, H. perenensis, H. yunganus (Brennand, 2015); Neacomys dubosti, N. minutus, N. 

musseri, N. paracou (Catzeflis e Tilak, 2009); Nephelomys auriventer, N. caracolus, N. levipes, 

N. maculiventer, N. meridensis, N. pectoralis (Miranda, 2007); Nesoryzomys narboroughi 

(Machado et al., 2014); Oecomys catherinae, O. paricola, O. roberti, O. superans, O. trinitatis 

(Suárez-Villota et al., 2017); Oligoryzomys andinus, O. brendae, O. chacoensis, O delicatus, O. 

destructor, O. flavescens, O. fornesi, O. longicaudatus, O. magellanicus, O. mattogrossae, O. 

messorius, O. microtis, O. moojeni, O. nigripes, O. rupestris, O. stramineus, O. utiaritensis 

(González-Ittig et al., 2014); Calassomys apicalis (Machado et al., 2015); Calomys boliviae, C. 

callidus, C. callosus, C. cerqueirai, C. expulsus, C. hummelincki, C. laucha, C. lepidus, C.  

musculinus, C. sorellus, C. tener, C. tocantinsi, C. venustus (Bonvicino et al, 2010);  

Eligmodontia bolsonensis, E. hirtipes, E. moreni, E. morgani, E. puerulus, E. typus (Mares et 

al., 2008); Graomys chacoensis, G. domorum, G. griseoflavus (Martinez e Gardenal, 2016); 

Phyllotis amicus, P. andium, P. caprinus, P. darwini, P. definitus, P. gerbillus, P. haggardi, P. 
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limatus, P. magister, P. osgoodi, P. osilae, P. xanthopygus (Rengifo et al., 2018); Rhagomys 

rufescens (D'Elia et al., 2006); Rhipidomys cariri, R. couesi, R. emiliae, R. itoan, R. latimanus,  

R. leucodactylus, R. macconnelli, R. macrurus, R. mastacalis, R. nitela, R. tribei (Costa et al., 

2011); Thomasomys andersoni, T. emeritus, T. kalinowskii, T. laniger, T. monochromos, T. 

niveipes, T. notatus, T. oreas, T. paramorum, T. vestitus (Smith e Patton, 1999).  

 A supertree foi construída no formato Newick (Felsenstein, J., NEWICK TREE FORMAT). As 

árvores foram manipuladas e estruturadas através do software Visual Studio Code (Microsoft 

Corporation, 2015) com o formato Newick, e foram conferidas e observadas através do 

software Figtree (Rambaut, 2014).  

 Em concordância com a tabela de valores do número diplóide, foram feitas politomias 

intraespecíficas na supertree para ser viável a utilização de todos os 2n das espécies, visto 

que várias espécies do trabalho possuem mais de um cariótipo. Ao fazer isso, nós abordamos 

a variabilidade presente dentro das espécies uma vez que todos esses 2n representam a 

mesma espécie, ou seja, o mesmo ramo terminal. Omitir essa informação é omitir parte 

daquela espécie no projeto.  

  

Análise de dados  

 Para testar a presença de sinal filogenético (1) neste conjunto de dados levantados e qual 

modelo evolutivo (2) melhor explica a variação do número diploide, foi utilizado o software 

R (R Core Team, 2018):   

1-  Os pacotes ape (Paradis e Schliep, 2018) (para o software ler as árvores), phylobase 

(Hackathon et al., 2013) (para criar o objeto phylo4d, no qual une-se a árvore e a tabela em 

um único objeto, com os valores do traço para as espécies) e phylosignal  (Keck et al., 2016)  

(para rodar uma função em cima do objeto phylo4d e testar presença de sinal filogenético); 

2-   Os pacotes ape (Paradis e Schliep, 2018) (para o software ler as árvores) e ouch (King 

e Butler, 2009) (para testar qual modelo evolutivo melhor explica os dados (Brownian-

motion - BM ou Ornstein Uhlenbeck - OU).  
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Dentre as análises para teste do sinal filogenético, além da análise do K (Blomberg et al.,  

2003) foi optado também usar o Lambda de Pagel (Pagel, 1997). Segundo Molina-Venegas e 

Rodríguez (2017) o teste do sinal filogenético pela estatística K pode superestimar o valor do 

sinal filogenético quando se é utilizado em árvores com politomias, neste caso, o mais 

indicado é Lambda de Page.  

Foi utilizado o AIC (Akaike’s Information Criteria) para a escolha do modelo evolutivo que 

melhor explicava a evolução dos nossos dados, onde o modelo que possui o menor valor de 

AIC seria o modelo que melhor explica a evolução do 2n em Sigmodontinae.  

O único modelo evolutivo com parâmetros variáveis foi o OU, pois é o único que possui a 

força seletiva atuando sobre. Foi então variado o Alpha e o Sigma.  

  

RESULTADOS  

Foi construído uma uma tabela com os números diplóides de 235 das 384 (61,2%) espécies 

de roedores da subfamília Sigmodontinae ocorrentes no continente sul americano (tabela 1).  

De um total de 235, 33 (14%) dessas espécies possuem mais de um número diplóide, com 

um total de 303 cariótipos levantados. As espécies que possuem este traço com maior 

variabilidade são Hylaeamys yunganus e Blarinomys breviceps, com oito e sete citotipos, 

respectivamente.  

A quantidade e proporções de espécies com o 2n levantados para cada tribo em relação ao 

total de Sigmodontinae foram: Akodontini com 58 espécies (24,68%); Abrotrichini com 5 

espécies (2,12%); Oryzomini com 78 espécies (33,19%); Phyllotini com 46 espécies (19,57%); 

Reitrhodontini com 2 espécies (0,85%); Sigmodontini com 2 espécies (0,85%); Thomasomyini 

com 24 espécies (10,21%); Wiedomyini com 2 espécies (0,85%); Ichthyomyini com 3 espécies 

(1,27%).  

As três árvores utilizadas neste trabalho possuem as seguintes quantidades de ramos 

terminais: árvore supertree com politomias (árvore A) com 303 ramos terminais (politomias 

nos ramos terminais para abranger vários os cariótipos por espécie), árvore supertree sem 
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politomias (árvore B) com 235 ramos terminais e a árvore proveniente do artigo de Maestri 

et al. (2017) (árvore C) com 285 ramos terminais. Apesar da grande quantidade de espécies 

da árvore C, 106 delas não possuíam cariótipo descrito, portanto apenas 179 espécies foram 

viáveis para análise. As 106 espécies excluídas foram: Otonyctomys hatti, Nyctomys 

sumichrasti, Ototylomys phyllotis, Tylomys watsoni, Tylomys nudicaudus, Sigmodon alleni, 

Sigmodon ochrognathus, Sigmodon toltecus, Sigmodon hispidus, Sigmodon arizonae,  

Sigmodon mascotensis, Sigmodon fulviventer, Sigmodon leucotis, Sigmodon peruanus, 

Rheomys thomasi, Rheomys raptor, Neusticomys monticolus, Graomys centralis, Phyllotis 

wolffsohni, Galenomys garleppi, Phyllotis bonariensis, Phyllotis alisosiensis, Phyllotis anitae, 

Calomys fecundus, Delomys collinus, Delomys altimontanus, Abrothrix jelskii, Abrothrix 

hershkovitzi, Abrothrix olivacea, Abrothrix markhami, Abrothrix andina, Abrothrix sanborni, 

Abrothrix longipilis, Paynomys macronyx, Geoxus annectens, Chelemys megalonyx, Notiomys 

edwardsii, Neomicroxus latebricola, Punomys kofordi, Rhipidomys wetzeli, Rhipidomys 

gardneri, Rhipidomys ipukensis, Chilomys instans, Thomasomys gracilis, Thomasomys aureus,  

Thomasomys ladewi, Thomasomys ischyrus, Thomasomys baeops, Thomasomys daphne, 

Thomasomys erro, Thomasomys caudivarius, Thomasomys cinnameus, Rhagomys 

longilingua, Oxymycterus josei, Oxymycterus quaestor, Oxymycterus hiska, Oxymycterus 

wayku, Oxymycterus amazonicus, Juscelinomys huanchacae, Necromys lactens, Necromys 

lenguarum, Necromys temchuki, Necromys amoenus, Castoria angustidens, Akodon mimus, 

Akodon molinae, Akodon dayi, Akodon juninensis, Akodon fumeus, Akodon sylvanus, Bibimys 

chacoensis, Lenoxus apicalis, Brucepattersonius igniventris, Scapteromys meridionalis, 

Oecomys auyantepui, Oecomys concolor, Oecomys cleberi, Oecomys mamorae, Oecomys 

rutilus, Oecomys rex, Hylaeamys acritus, Nephelomys keaysi, Mindomys hammondi, 

Nephelomys albigularis, Nephelomys levipes, Handleyomys chapmani, Handleyomys 

saturatior, Handleyomys guerrerensis, Handleyomys alfaroi, Handleyomys melanotis,  

Handleyomys rostratus, Handleyomys intectus, Cerradomys akroai, Oryzomys palustris, 

Aegialomys xanthaeolus, Nesoryzomys swarthi, Nesoryzomys fernandinae, Tanyuromys 

aphrastus, Eremoryzomys polius, Oligoryzomys fulvescens, Oligoryzomys vegetus,  
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Oligoryzomys delticola, Oligoryzomys eliurus, Oreoryzomys balneator, Neacomys guianae, 

Rattus norvegicus. Os gêneros Thomasomys e Sigmodon foram o mais defasados com 9 

espécies excluídas. Para poder analisar, também foi preciso retirar as 56 espécies da tabela 

de 2n que não estavam presentes na árvore C, foram: Abrawayaomys ruschii, Chinchillula 

sahamae, Neomicroxus bogotensis, Phaenomys ferrugineus, Chelemys macronyx,  

Pearsonomys annectens, Chibchanomys orcesi, Ichthyomys pittieri, Neusticomys ferreirai,  

Aegialomys galapagoensis, Nephelomys auriventer, Nephelomys caracolus, Nephelomys 

levipes, Nephelomys maculiventer, Nephelomys meridensis, Nephelomys pectoralis, 

Reithrodon auritus, Reithrodon typicus, Euneomys petersoni, Akodon caenosus, Akodon 

josemariarguedasi, Akodon juniensis, Akodon serrensis, Bibimys torresi, Brucepattersonius 

griserufescens, Brucepattersonius misionensis, Brucepattersonius paradisus, Deltamys 

araucaria, Oxymycterus caparaoe, Holochilus vulpinus, Hylaeamys oniscus, Microryzomys 

altissimus, Nectomys grandis, Nectomys palmipes, Nectomys rattus, Oligoryzomys delicatus,  

Oligoryzomys mattogrossae, Oligoryzomys messorius, Oligoryzomys utiaritensis, 

Andalgalomys roigi, Calomys boliviae, Calomys callidus, Graomys chacoensis, Phyllotis 

definitus, Phyllotis haggardi, Phyllotis osgoodi, Tapecomys wolffsohni, Aepeomys reigi,  

Rhipidomys couesi, Thomasomys emeritus, Thomasomys kalinowskii, Thomasomys laniger, 

Thomasomys monochromos, Thomasomys niveipes, Thomasomys paramorum, Thomasomys 

vestitus. As porcentagens de reprensetatividade tribos na árvore C são: Akodontini com 47 

espécies (26,25%); Abrotrichini com 3 espécies (1,67%); Oryzomyini com 62 espécies 

(34,63%); Phyllotini com 38 espécies (21,22%); Sigmodontini com 2 espécies (1,11%); 

Thomasomyini com 15 espécies (8,37%); Wiedomyini com 2 espécies (1,11%).  

Como resultante dos testes de Sinal Filogenético, o valor de K (árvore A – K=1,43; árvore B – 

K=1,11) e Lambd (árvore A – Lambda=1.08; árvore B – Lambda=1,07) a mostraram que o 

traço 2n apresenta sinal filogenético nas análises que utilizaram a supertree. Já na análise 

utilizando a árvore de Maestri et al. (2017), o valor de K (árvore C – K=0,69) não mostra sinal 

filogenético para o traço, apesar do Lambda (árvore C – Lambda=0,97) mostrar (ver tabela 

2).  

No teste dos modelos evolutivos que melhor explicam a evolução do 2n na subfamília  
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Sigmodontinae, o modelo explicou melhor a evolução do grupo segundo a análise foi  

Ornstein-Uhlenbeck com a árvore C, visto uma diferença no AIC (Akaike’s Information 

Criteria) entre o BM (Brownian Motion - 1374.338) e OU (Ornstein-Uhlenbeck - 1370.39). O 

modelo OU foi testado com variações, onde os valores de Alpha e Sigma foram alterados 

para testar diferentes modelos de evolução do traço no clado, porém não conseguiu obter 

um melhor resultado que o BM para análises com a supertree. Os resultados dos testes estão 

mostrados na Tabela 2.   

  
Tabela 1: Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas referências.  

Gênero  Espécie  2n  Nfa  Referência  

Incertae sedis  

Abrawayaomys  ruschii  58  56  
Pereira et al., 

2008  

Andinomys  edax  56  
56- 
58  

 Pearson e 

Patton, 1976  

Chinchillula  sahamae  60  64  
 Pearson e 

Patton, 1976  

Delomys  dorsalis  82  80  
Zanchin et al., 

1992  

Delomys  sublineatus  72  90  
Zanchin et al., 

1992  

Euneomys  chinchilloides  36     
Lizarralde et al., 

1994  

Euneomys  mordax  42  66  
Ojeda et al., 

2005  

Euneomys  petersoni  36  66  
Reise e Gallardo, 

1990  

Irenomys  tarsalis  64  98  
Ojeda et al., 

2004  

Juliomys  pictipes  36  34  
Bonvicino e 

Otazu, 1999  
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Juliomys  rimofrons  20  34  
Oliveira e 

Bonvicino, 2002  

Juliomys  ossitenuis  20  36  
Paresque et al., 

2009  

Neomicroxus  bogotensis  
35- 
37  48  

Barros e Reig, 

1979  

  

  

Tabela 1 (continuação): Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas 
referências.  

Neotomys  ebriosus  70  72  
Pearson e 

Patton, 1976  

Phaenomys  ferrugineus  78  114  
Bonvicino et al., 

2001  

 Tribo Abrotrichini  

Abrothrix  

 

illutea  52  56  
Liascovich et al., 

1989  

Abrothrix  

 

lanosa  52  56  Feijoo et al., 2008  

Chelemys  

 

macronyx  58  62  Ojeda et al., 2005  

Geoxus   valdivianus  52  58  Pearson, 2009  

Pearsonomy s  annectens  56  62  D’Elía et al., 2006  

 Tribo Akodontini  

Akodon  

 

aerosus  
22, 38 e 

40     
Patton e Smith, 

1992  

Akodon   affinis  24     Quiceno, 1993  

Akodon  

 

albiventer  40     
Bianchi et al., 

1971  
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Akodon  

 

azarae  38  38  
Ventura et al., 

2006  

Akodon  

 

boliviensis  40  40 e 42  Myers et al., 1990  

Akodon  
 

budini  38  40  
Myers e Patton, 

1989  

Akodon  
 

caenosus  34  40  
Barquez et al., 

1980  

Akodon  

 

cursor  14/15/16  

1821/20- 
24/23,  

24  Sbalqueiro e 

Nascimento, 1996  

Akodon  
 

dolores  34  40  Tiranti, 1998  

  

Tabela 1 (continuação): Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas 

referências.  

Akodon  iniscatus  
34 e 

33  42  Barros et al., 1990  

Akodon  josemariarguedasi  22  40  
Pacheco et al., 

2012  

Akodon  juninensis  40  40  Myers et al., 1990  

Akodon  kofordi  40  40  
Myers e Patton, 

1989  

Akodon  lindberghi  42  42  
Ventura et al., 

2006  

Akodon  lutescens  40  40  Myers et al., 1990  

Akodon  mollis  

22,  
36 e  
38     

Patton e Smith, 

1992  

Akodon  montensis  24  42  Di-Nizo et al., 2014  

Akodon  mystax  42  42  
Golçanves et al., 

2007  
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Akodon  orophilus  26  40  
Jiménez et al., 

2013  

Akodon  paranaensis  44  44  Bonvicino, 2011  

Akodon  philipmyersi  36  42  
Pardinãs et al., 

2005  

Akodon  polopi  40  40  Braun et al., 2010  

Akodon  reigi  44  44  
González et al., 

1998  

Akodon  serrensis  46  46  
Ventura et al., 

2006  

  

  

Tabela 1 (continuação): Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas 
referências.  

Akodon  siberiae  38  40  
Myers e 

Patton, 1989  

Akodon  simulator  

38,  
39,  

40, 41 

e 42  42  
Liascovich et 

al., 1990  

Akodon  spegazzinii  40  40,41  
Barquez et al., 

1980  

Akodon  subfuscus  40  40  
Myers et al., 

1990  

Akodon  toba  42, 43  44  
Myers et al., 

1990  

Akodon  torques  
22,  

24, 26     
Patton e 

Smith, 1992  

Akodon  varius  
41 e 

42  42  
Barquez et al., 

1980  
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Akodon  sp.  10     
Silva et al.,  

2006  

Bibimys  labiosus  70  80  
Gonçalvez et 

al., 2005  

Bibimys  torresi  70  76  

Dyzenchauz e  
Massarini,  

1999  

Blarinomys  breviceps  

28,  
31,  
34,  

37,43,  
45 e  
52  50  

Ventura et al., 

2012  

Brucepattersonius  griserufescens  52  52  
Bonvicino, 

2011  

Brucepattersonius  iheringi  52  52  
Bonvicino, 

2011  

Brucepattersonius  misionensis  52     
Mares e 

Braun, 2000  

Brucepattersonius  paradisus  52     
Mares e 

Braun,2000  

  

Tabela 1 (continuação): Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas 

referências.  

Brucepattersonius  soricinus  52  52  Di-Nizo et al., 2014  

Deltamys  kempi  

male:  
37, 

female:  
37 e 38  38  

Sbalqueiro et 

al.,1984  

Deltamys  araucaria  34  34  
Quintela et al., 

2017  

Kunsia  tomentosus  44  42  
Miranda et al., 

1999  

Necromys  lasiurus  34  34  
Bonvicino et al., 

2005  

Necromys  obscurus  34     Bianchi et al., 1970  
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Necromys  urichi  18  32  Reig et al., 1971  

Oxymycterus  caparaoe  54     
Bonvicino et al., 

2002  

Oxymycterus  dasytrichus  54  64  Moreira et al., 2009  

Oxymycterus  delator  54  62  
Bonvicino et al., 

2005  

Oxymycterus  nasutus  54  64  
Quintela et al., 

2012  

Oxymycterus  paramensis  54  64  Kajon et al..1984  

Oxymycterus  rufus  54     
Bonvicino et al., 

1998  

Podoxymys  roraimae  16  26  
Pérez- Zapata et al., 

1992  

  

  

Tabela 1 (continuação): Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas 
referências.  

Scapteromys  aquaticus  32  40  
Bonvicino et al., 

2013  

Scapteromys  tumidus  24  40  
Freitas et al.,  

1984  

Thalpomys  cerradensis  36  34  
Andrade et al., 

2004  

Thalpomys  lasiotis  38  38  
Andrade et al., 

2004  

Thaptomys  nigrita  52  52  Bonvicino, 2011  

   
Tribo Ichthyomyini  
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Chibchanomys  orcesi  92  

98 
ou  

100  Gardner, 1971  

Ichthyomys  pittieri  92  98  
Schmid et al., 

1988  

Neusticomys  ferreirai  92  98  
Percequillo et al. 

2005  
Tribo Oryzomyini  

Aegialomys  galapagoensis  56  58  
Gardner e Patton, 

1976  

Amphinectomys  savamis  50  66  
Malygin et al., 

1994  

Cerradomys  goytaca  54  66  Tavares et al., 2011  

Cerradomys  langguthi  
46 e  
4850  56  

Maia et al., 1981;  
Percequillo et al., 

2008  

Cerradomys  maracajuensis  56  58  
Bonvicino et al. 

1999  

Cerradomys  marinhus  56  54  Bonvicino, 2003  

Cerradomys  scotti  58  
70 a 

72  
Bonvicino et al. 

,1999  

  

Tabela 1 (continuação): Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas 
referências.  

Cerradomys  subflavus  58  70  
Bonvicino et al., 

1999  

Cerradomys  vivoi  50  
62, 

63  
Percequillo et al., 

2008  

Drymoreomys  albimaculatus  62  62  
Suárez-Villota et 

al., 2013  

Euryoryzomys  emmonsae  80  86  
Bonvicino et al., 

2008  
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Euryoryzomys  lamia  58  82  
Bonvicino et al., 

1998  

Euryoryzomys  macconnelli  64  70  
Patton et al., 

2000  

Euryoryzomys  nitidus  80  86  
Patton et al., 

2000  

Euryoryzomys  russatus  80  86  
Di-Nizo et al., 

2014  

Holochilus  brasiliensis  

55;  
56 a  
58  56  

Freitas et al.,  
1983; 

YonenagaYassuda 
et al.  

1987a; Bonvicino 

et al. 2008  

Holochilus  chacarius  
48 a 

56  
56 a 

60  

Vidal et al. 1976;  
Bonvicino et al.,  
2008; Gonçalves 

et al., 2015  

Holochilus  sciureus  
55 e 

56  56  Aniskin, 1994  

  

  

  

Tabela 1 (continuação): Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas 

referências.  

Holochilus  vulpinus  

35 
a  

39  

57 
a  

61  Nachman, 1992  

Hylaeamys  laticeps  48  60  Weksler et al., 1999  

Hylaeamys  megacephalus  54  62  Musser et al., 1998  

Hylaeamys  oniscus  52  62  Maia, 1990  
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Hylaeamys  perenensis  52  62  Patton et al., 2000  

Hylaeamys  yunganus  

52 
a  

59;  
58  

64 
a  

67;  
62  

Musser et al., 1998; 

Patton et al., 2000;   

Lundomys  molitor  52  58  Freitas et al., 1983  

Melanomys  caliginosus  56  58  
Gardner e Patton, 

1976  

Microakodontomys  transitorius  38  46  

Paresque R, Hanson 
JD (2015) Genus 

Microakodontomys.  
In: Patton JL,  

Pardiñas UFJ, D’Elía 
G (Eds) Mammals 
of South America.  

Volume 2: Rodents. 

University of 

Chicago Press, 354– 

355.  

Microryzomys  altissimus  57  58  
Gardner e Patton, 

1976  

Microryzomys  minutus  58     Kiblisky, 1969  

Neacomys  dubosti  62     Voss et al., 2001  

Neacomys  minutus  

35 
e  

36  40  Patton et al., 2000  
Tabela 1 (continuação): Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas 
referências.  

Neacomys  musseri  34  64 ou 68  
Patton et al., 

2000  

Neacomys  paracou  56     Voss et al., 2001  



27  

  

  

  

Neacomys  spinosus  64  68  
Patton et al., 

2000  

Nectomys  apicalis  
40; 

38  40; 40  

Bonvicino e  
Gardner 2001;  

Gardner e  
Patton, 1976  

Nectomys  grandis  34  40  
Goméz- Laverde 

et al., 1999  

Nectomys  palmipes  
16, 

17  
25 e 

2628, 29  
Barros et al., 

1992  

Nectomys  rattus  52  52  
Bonvicino et al., 

2005  

Nectomys  squamipes  

52,  
56,  
57 
e  

58;  
53  

52(when 
2n:52),  

56  
(when  
2n:56);  

54  

Yonenaga- 
Yassuda et al.,  
1988; Barros et 

al., 1992  

Nephelomys  auriventer  70  84  
Gardner e 

Patton, 1976  

Nephelomys  caracolus  66  90  
Aguilera et al., 

1995  

Nephelomys  levipes  80  92 a 94  
Gardner e 

Patton, 1976  

Nephelomys  maculiventer  66  112  
Gardner e 

Patton, 1976  

Nephelomys  meridensis  66  104  
Aguilera et al., 

1995  

Nephelomys  pectoralis  66  94  
Gardner e 

Patton, 1976  

  

  

Tabela 1 (continuação): Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas 
referências.  
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Nesoryzomys  narboroughi  32  50  
Gardner e Patton, 

1976  

Oecomys  bicolor  80  138  
Gardner e Patton, 

1976  

Oecomys  catherinae  60  62/64  
Asfora et al., 

2011  

Oecomys  paricola  
68, 

70  

72,  
72 e  
76  Rosa et al., 2012  

Oecomys  roberti  80  114  
Patton et al., 

2000  

Oecomys  superans  80  108  
Patton et al., 

2000  

Oecomys  trinitatis  58  96  
Patton et al., 

2000  

Oligoryzomys  andinus  60  70  
Gardner e Patton, 

1976  

Oligoryzomys  brendae  58  74  
Espinosa e Reig, 

1991  

Oligoryzomys  chacoensis  58  74  
Myers e Carleton, 

1981  

Oligoryzomys  delicatus  
62; 

60  

74 e  
76;  
72  

Gardner e Patton,  
1976; Baker et al., 

1983  

Oligoryzomys  destructor  60  76  
Gardner e Patton, 

1976  

Oligoryzomys  flavescens  
64- 
66  66-68  

Weksler e 

Bonvicino, 2005  

Oligoryzomys  fornesi  62  64  
Weksler e 

Bonvicino, 2005  
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Oligoryzomys  longicaudatus  56  66  
Espinosa e Reig, 

1991  

  

Tabela 1 (continuação): Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas 
referências.  

Oligoryzomys  magellanicus  54  66  
Gallador e 

Patterson, 1985  

Oligoryzomys  mattogrossae  62  64  
Weksler e 

Bonvicino, 2005  

Oligoryzomys  messorius  66  74  

Andrades-  
Miranda et al., 

2001  

Oligoryzomys  microtis  64  66  
Gardner e Patton, 

1976  

Oligoryzomys  moojeni  70  

74 

ou 

76  Lima et al., 2003  

Oligoryzomys  nigripes  62  
78- 
82  

Paresque et al., 

2007  

Oligoryzomys  rupestris  
44 a 

46  
52 e 

53  

Silva e  
YonenagaYassuda, 

1997  

Oligoryzomys  stramineus  52  
68- 
69  

Weksler e 

Bonvicino, 2005  

Oligoryzomys  utiaritensis  72  76  
Agrellos et al., 

2012  

Oryzomys  couesi  56     
Hershkovitz, 1987  

Pseudoryzomys  simplex  56  54  
Bonvicino et al., 

2005  

Scolomys  melanops  60  78  
Patton e Silva, 

1995  

Scolomys  ucayalensis  50  68  
Patton e Silva, 

1995  
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Sigmodontomys  alfari  56  54  
Gardner e Patton, 

1976  

Sooretamys  angouya  58  60  

Andrades- 
Mirana et al., 

2001  

Transandinomys  bolivaris  58  80  
Gardner e Patton, 

1976  

  

Tabela 1 (continuação): Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas 
referências.  

Transandinomys  talamancae  34  64  
Musser et al., 

1998  

Zygodontomys  brevicauda  

82;  
82; 
84,  
86  

94;  
116;  
96 a 
98,  

96 a  
100  

Bonvicino et al.,  
2008; Bonvicino 

et al., 2003;  
Mattevi et al.,  

2002;   

Tribo Phyllotini  

Andalgalomys  olrogi  60  116  
Williams e 

Mares, 1978  

Andalgalomys  pearsoni  

76 
e  

78     
Patton et al., 

2015  

Andalgalomys  roigi  60  116  
Patton et al., 

2015  

Auliscomys  boliviensis  22  30  
Pearson e 

Patton, 1976  

Auliscomys  pictus  28  30  Pearson, 1972  

Auliscomys  sublimis  28  30  Pearson, 1972  

Calassomys  apicalis  62  116  
Pardiñas et al., 

2014  
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Calomys  boliviae  54  66  
Salazar-Bravo et 

al., 2002  

Calomys  callidus  48  66  
Bonvicino et al., 

2010  

Calomys  callosus  50  66  
Bonvicino et al., 

2010  

Calomys  cerqueirai  38  66  
Bonvicino et al., 

2010  

Calomys  expulsus  66  68  
Bonvicino et al., 

2010  
Tabela 1 (continuação): Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas 
referências.  

Calomys  hummmelincki  60  64  
Pérez- Zapata et 

al., 1987  

Calomys  laucha  72  68  
Brum-Zorrilla et 

al., 1990  

Calomys  lepidus  36  68  
Pearson e Patton, 

1976  

Calomys  musculinus  38  72  Ciccioli, 1991  

Calomys  sorellus  64  68  
 Pearson e Patton, 

1976  

Calomys  tener  66  66  
Bonvicino et al., 

2010  

Calomys  tocantinsi  46  66  
Bonvicino et al., 

2010  

Calomys  venustus  56  66  Ortiz et al., 2007  

Eligmodontia  bolsonensis  44  44  
Lanzone et al., 

2007  

Eligmodontia  dunaris  50  48  
Lanzone et al., 

2016  
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Eligmodontia  hirtipes  50  48  
Pearson e Patton, 

1976  

Eligmodontia  moreni  52  50  
Lanzone et al., 

2007  

Eligmodontia  morgani  

32,  
33 e  
34  32  

Zambelli et al., 

1992  

Eligmodontia  puerulus  

31,  
32,  
33,  
35,  

36 e  
37  48  

Lanzone et al., 

2011  

Eligmodontia  typus  44  44  
Zambelli et al., 

1992  

  

  

Tabela 1 (continuação): Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas 

referências.  

Graomys  chacoensis  42  46  
Martínez et al., 

2010  

Graomys  domorum  28  46  
 Pearson e 

Patton, 1976  

Graomys  griseoflavus  

33,  
34,  
35,  
36,  

37 e  
38  

44 e 

45  
Lanzone et al., 

2014  

Loxodontomys  micropus  
34, 

32  
36, 

34  
Spotorno et al., 

1998  

Phyllotis  amicus  38  72  Pearson, 1972  

Phyllotis  andium  64  72  Pearson, 1972  

Phyllotis  caprinus  38  72  
 Pearson e 

Patton, 1976  

Phyllotis  darwini  38  71/72  
 Pearson e 

Patton, 1976  

Phyllotis  definitus  54  72  Pearson, 1972  
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Phyllotis  gerbillus  38  72  Pearson, 1972  

Phyllotis  haggardi  38  72  Pearson, 1972  

Phyllotis  limatus  38  72  Pearson, 1972  

Phyllotis  magister  38  72  Pearson, 1972  

Phyllotis  osgoodi  40  76  
Spotorno e 

Walker, 1979  

Phyllotis  osilae  70  68  Pearson, 1972  

Phyllotis  xanthopygus  38  
70 a 

72  
Labaroni et al., 

2014  

Salinomys  delicatus  18  32  
Lanzone et al., 

2005  

Tapecomys  primus  56  76  
Anderson e 

Yates, 2000  

Tapecomys  wolffsohni  54  72  
Anderson e 

Yates, 2000  

 Tribo Reithrodontini  

Reithrodon  

 

auritus  34  32  Ortells et al., 1988  

Reithrodon  

 

typicus  28  40  Ortells et al., 1988  

  

Tabela 1 (continuação): Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas 

referências.  

Tribo Sigmodontini  

Sigmodon  alstoni  

78,  
80 e  
82     Voss, 1992  

Sigmodon  hirsutus  52     Kiblisky, 1969.  

Tribo Thomasomyini  

Aepeomys  lugens  28  48  Aguilera et al., 2000  

Aepeomys  reigi  44  46  Ochoa et al., 2001  

Rhagomys  rufescens  36  50  Testoni et al., 2010  
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Rhipidomys  cariri  44  50  Geise et al., 2010  

Rhipidomys  couesi  44  48  Aguilera et al., 1994  

Rhipidomys  emiliae  44  52  

Silva e 

YonenagaYassuda, 

1999  

Rhipidomys  itoan  44  

48,  
49,  
50  Costa et al., 2011  

Rhipidomys  latimanus  44  48  
Gardner e Patton, 

1976  

Rhipidomys  leucodactylus  44  46  Patton et al., 2000  

Rhipidomys  macconnelli  44  50  Aguilera et al., 1994  

Rhipidomys  macrurus  44  48  
Pereira e Geise, 

2007  

Rhipidomys  mastacalis  44  74  Zanchin et al., 1992  

  

  

  

Tabela 1 (continuação): Cariótipos publicados dos roedores Sigmodontinae da América do Sul e suas 
referências.  

Rhipidomys  nitela  
48; 

50  
68;  

71,72  

Andrades- 
Miranda et al.,  
2002; Silva and 

YonenagaYassuda, 

1999  

Rhipidomys  Triboi  44  50  
Zanchin et al., 

1992  

Thomasomys  andersoni  44  42  
Salazar-Bravo e 

Yates, 2007  
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Thomasomys  emeritus  42  40  
Aguilera et al., 

2000  

Thomasomys  kalinowskii  44  44  
Gardner e Patton, 

1976  

Thomasomys  laniger  40  40  
Gómez-Laverde et  

al., 1997  

Thomasomys  monochromos  42  42  
Gardner e Patton, 

1976  

Thomasomys  niveipes  24  42  
Gómez-Laverde et  

al., 1997  

Thomasomys  notatus  44  44  
Gardner e Patton, 

1976  

Thomasomys  oreas  44  44  
Gardner e Patton, 

1976  

Thomasomys  paramorum  44  42  
Haynie et al., 

2006  

Thomasomys  vestitus  44  42  
Aguilera et al., 

2000  

 Tribo Wiedomyini  

Wiedomys  

 

cerradensis  60  88  Bezerra et al., 2013  

Wiedomys  

 

pyrrhorhinos  62  
86 ou 

90  
Gonçalvez et al., 

2005  

  

  

  

  

Tabela 2: Valores dos resultados dos testes de Sinal Filogenético e Modelo Evolutivo para cada um 

dos conjuntos de dados utilizados.  

   Sinal Filogenético  Modelo Browniano  Modelo OU  

Árvore e tabela com 

politomias  
K=1.43 / p=0,.01; Lambda=  
1.08; p=0.001  

sigma=660.50 / 

AIC=2285.623  
alpha=0.63; sigma=726.09; 

theta=33.58 / AIC=2288.65  
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Árvore e tabela sem 

politomias (ct1)  
K=1.12 / p=0.001;  
Lambda=1.07 / p=0.001  

sigma=750.33 / 

AIC=1814.86  

alpha=1.42; sigma=934.72; 

theta=43.83  / 

AIC=1813.75  

Árvore e tabela sem 

politomias (ct2)  
K=1.12 / p=0.001;  
Lambda=1.07 / p=0.001  

sigma=753.48 / 

AIC=1815.83  

alpha=1.41; sigma=935.99; 

theta=43.00  / 

AIC=1814.57  

Árvore e tabela sem 

politomias (ct3)  
K=1.13/ p=0.001; Lambda=1.07 

/ p=0.001  
sigma=766.57 / 

AIC=1819.86  

alpha=1.31; sigma=937.74; 

theta=40.94   / 

AIC=1818.85  

Árvore Maestri et al., 

(2017) e tabela ct1  
K=0.69/ p=0.001; Lambda=0.97 

/ p=0.001  
sigma=487.2233 / 

AIC=1374.33  

alpha=1.35; sigma=680.13; 

theta=53.492    / 

AIC=1370.39  

  

DISCUSSÃO  

A variabilidade do traço no clado é evidente e mostrada em diversos trabalhos ( Bonvicino, 

2011; Mesquita, 2016; Freitas, 1997; Di-Nizo et al., 2014). Essa variabilidade é uma 

característica presente em alguns grupos, mas não em todos (ver Rhipidomys – Carvalho et al., 

2012). Apesar da variabilidade do traço, vários artigos de dados citogenéticos de roedores 

mostram clados próximos apresentando valores de 2n semelhantes (ver Mesquita, 2016; 

Bonvicino, 2011). A partir da análise dos dados nós pudemos confirmar isto em parte, com o 

valor de Lambda e K próximo a 1 em todas as análises, que indica a presença de sinal 

filogenético no traço 2n da subfamília, com exceção do valor de K na análise que utilizou a 

árvore C (ver Tabela 2).   

Segundo as análises de modelos evolutivos com a supertree, o traço 2n em roedores 

sigmodontineos evolui de forma neutra, o que nos permite afirmar que não há uma pressão 

seletiva significativa para um número diplóide ótimo.   

 De forma contraria, na análise que utilizou a árvore de Maestri et al. (2017), a distribuição dos 

valores de 2n é menos heterogênea dentro do clado (como observamos na Tabela 1) e, 

apresenta uma menor variabilidade. O valor de Theta (parâmetro que mensura o valor ótimo 

do traço quando evolui por sob seleção) é ausente nos testes que não usaram a árvore de 

Maestri et al. (2017), visto que o modelo Browniano melhor se aplica para explicar a evolução 

deste traço.  
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Os dados da árvore C podem estar tendendo a se adequar mais ao modelo OU por ter reduzido 

a variabilidade das tribos e/ou gêneros. Uma solução para isso seria rodar as análises 

individualmente com as tribos e comparar, porém, durante o mestrado, nós tentamos analisar 

a tribo Phyllotini (47 espécies) e o p não foi significativo, provavelmente pela quantidade baixa 

de espécies.  

Como podemos ver na tabela 2, a comparação entre análise utilizando árvore filogenética com 

e sem politomia é notável. O valor do AIC muda em mais de 200 unidades e o valor do K 

aumenta em mais 0.3 unidades. Isto nos permite afirmar que as politomias têm uma influência 

negativa na utilização destas análises.  

Desde meados da década de 70, alguns estudos mostram uma tendência comum de ocorrer o 

rearranjo cromossomico do tipo fusão Robertsoniana (Benirschke, 1969; Holmquist et al., 

1979; Kato et al., 1972; Paresque et al., 2009; Slijepcevic, 1998), ou seja, uma tendência à 

diminuição do número diplóide em mamíferos, principalmente em roedores. Bianchi et al. 

(1970) no trabalho com roedores da tribo Akodontini, mostram que a melhor hipótese para 

explicar a evolução citogenética deste grupo é a redução do número diplóide através dos 

vários eventos de fusão centrica, algo que é mais específico deste grupo. Em um trabalho com 

o gênero Holochilus, Freitas et al. (1983) afirmam também esta tendência a redução do valor 

do 2n através de fusões e mostram que em outros gêneros como Micromys (Jüdes, 1981) essa 

característica se repete. Hafner e Hafner (1983) também sugerem a fusão Robertsoniana como 

o mecanismo predominante para explicar a evolução do cariótipos de roedores da família 

Geomyidae.   

Contrario a hipotese de redução do numero diploide,  Todd (1970) menciona que em um dado 

momento houve um aumento massivo do valor do 2n dos canídeos e que as fissões estavam 

presentes na radiação adaptativa dos mamíferos, proporcionando uma maior chance de 

adaptação.   

Em uma hipotese que acata mecanismos de fusão e fissão, ou seja redução e aumento do 

número diplóide, Ferguson-Smith e Trifonov (2007) mencionam a possibilidade de evolução 

cariotípica pela fusão de dois cromossômos acrocentricos em um metacêntrico e a fissão de 
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um metacêntrico em dois acrocêntricos, e mostram que durante a evolução dos mamíferos 

vários episódios de fissão e fusão ocorreram.  

Em seu trabalho sobre evolução morfológica e numérica de cromossomos em mamíferos, 

Qumsiyeh (1994) discute muito bem sobre as possíveis forças que podem gerar uma direção 

para a evolução cariotípica. Em sua discussão ele cita que a chave da existência da 

variabilidade cromossômica no clado são as recombinações, onde em algumas espécies a 

fissão Robertsoniana atua (até do mesmo gênero – ver gênero Akodon na tabela 1) e em outras 

a fusão Robertsoniana está presente, por isso alguns gêneros mostram uma distância no seu 

2n e outros gêneros não apresentam isso, mencionando que não existe uma tendência geral 

para aumento ou diminuição do número diplóide em mamíferos. Como mostrado nos artigos 

e vimos na Tabela 1, a evolução cariotípica pode estar sendo direcionada por uma força, mas 

que atua especificamente em linhagens. O teste de modelos de evolução cromossomicas com 

os cenarios simples colocados neste trabalho, são então difíceis de serem testado por ausência 

de tamanho amostral suficiente nas linhagens.  

Outra questão que pode influenciar a evolução cariotípica é a ecologia do grupo. Em seu livro, 

Baker (1970) mostra a tendência de valor do número diploide que os morcegos possuem, com 

pouca (e em alguns casos nenhuma) variabilidade quando comparado com outros grupos de 

mamíferos.  

  

CONCLUSÃO  

Nossos resultados, utilizando a supertree para análise, sugerem a presença de sinal 

filogenético no número diplóide dos roedores da subfamília Sigmodontinae e a evolução por 

movimento browniano, análogo ao mecanismo de evolução neutra, ou seja, sem uma força 

seletiva significativa neste traço deste clado. Porém, quando as análises foram feitas com a 

árvore datada e sem politomias, apesar de pouco representativa taxonomicamente, sugeriam 

a ausência de sinal filogenético no valor de K, presença do sinal filogenético com o valor de 

Lambda e um modelo sob força estabilizadora para um 2n=53. Os resultados provenientes dos 

dados da supertree corroboram com estudos que mostram que não há uma força seletiva 
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estabilizadora atuando de forma geral do grupo dos roedores, apesar de poder existir uma 

força atuando de forma específica em alguns grupos mais específicos (Tribo, Gênero).  
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