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RESUMO 

 

A evolução independente de morfologias semelhantes é um dos padrões mais incríveis ao longo 

da evolução dos seres vivos. Linhagens que evoluíram para se tornar mais semelhantes entre si 

do que com os seus ancestrais são definidas como convergentes. Convergência entre linhagens 

pode resultar de pressões seletivas associadas a funções ecológicas semelhantes. Desta forma, 

investigar a convergência pode ajudar a revelar os fatores ecológicos que catalisam ou limitam 

a diversificação fenotípica em uma radiação. Nesta tese, foram investigados os padrões de 

convergência, diversificação de linhagens e evolução morfológica dos roedores Ctenohystrica, 

durante sua radiação por diversos continentes. Nos primeiros dois capítulos, foi investigado o 

papel da evolução convergente em moldar os fenótipos refletidos no crânio e pós-crânio dos 

roedores Ctenohystrica, permitindo determinar o papel da adaptação na evolução morfológica 

das espécies. E no terceiro capítulo, foi investigado se os padrões de diversificação de linhagens 

e disparidade fenotípica estão associados ao longo da radiação do grupo. Para isso, foi 

quantificada a morfologia de mais de três mil indivíduos para o crânio e mandíbula, e de mais 

de seiscentos indivíduos para o pós-crânio (escápula e pélvis), e foram investigadas as variações 

morfo-funcionais a nível interespecífico. Além de utilizar o maior conjunto de dados 

morfológicos já compilado para este clado, essa tese também utilizou uma abordagem 

integrativa, mesclando metodologias de morfometria geométrica e os mais recentes métodos 

filogenéticos comparativos para investigar os padrões de convergência e diversificação das 

linhagens. As contribuições originais desta tese foram: (i) revelar que a radiação evolutiva dos 

roedores Ctenohystrica foi guiada em grande parte pela evolução convergente; (ii) demonstrar 

que o hábito locomotor é um catalisador da disparidade fenotípica entre as linhagens; (iii) 

apontar que os roedores de hábitos subterrâneo, semiaquático, e arborícola e apresentaram os 

sinais mais evidentes de convergência refletido tanto no crânio como no pós-crânio, revelando 

uma grande pressão de seleção; (iv) relevar que a taxa de acumulação de espécies não está 
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associada a taxa de acumulação de variação fenotípica; e (v) apontar que roedores de hábito 

subterrâneo apresentaram taxas mais altas de especiação e disparidade. De modo geral, foram 

obtidas contribuições relevantes para conhecer as causas da diversificação e variação 

morfológica dos roedores Ctenohystrica. Essas descobertas não apenas contribuem para a nossa 

compreensão do papel da adaptação na evolução fenotípica em uma escala macroevolutiva, mas 

também se somam às evidências crescentes de que a evolução convergente foi prevalente na 

radiação dos mamíferos. 

 

Palavras-chave: adaptação, diversificação, evolução convergente, evolução morfológica, 

macroevolução, métodos filogenéticos comparativos, morfometria geométrica, radiações 

evolutivas, roedores, seleção natural. 
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ABSTRACT 

 

The independent evolution of similar morphologies is one of the most remarkable patterns in 

the Tree of Life. Lineages that have evolved to become more similar to each other than to their 

ancestors are defined as convergent. Convergence among lineages can result from selective 

pressures associated with similar ecological functions. Thus, investigating convergence can 

help reveal the ecological factors that catalyze or constrain phenotypic diversification within a 

radiation. In this thesis, we investigated patterns of convergence, lineage diversification, and 

morphological evolution in the Ctenohystrica rodents across multiple continents during their 

radiation. The first two chapters examined the role of convergent evolution in shaping cranial 

and postcranial phenotypes in Ctenohystrica rodents, elucidating the role of adaptation in 

morphological evolution within species. In the third chapter, we investigated whether the 

patterns of lineage diversification and phenotypic disparity in Ctenohystrica are coupled with 

each other. To achieve this, we quantified the morphology of over three thousand individuals 

for the skull and mandible and over six hundred individuals for the postcranial elements 

(scapula and pelvis), investigating interspecific morphofunctional variations. In addition to 

utilizing the largest compiled dataset of morphological data for this clade, this thesis employed 

an integrative approach, combining geometric morphometrics and state-of-the-art comparative 

phylogenetic methods to investigate convergence and lineage diversification patterns. The 

original contributions of this dissertation were: (i) revealing that the evolutionary radiation of 

Ctenohystrica rodents was largely driven by convergent evolution; (ii) demonstrating that 

locomotor habit is a catalyst for phenotypic disparity among lineages; (iii) identifying that 

subterranean, semiaquatic, and arboreal rodents exhibited the most evident signs of 

convergence in both the cranial and postcranial regions, indicating intense selective pressure; 

(iv) revealing that the accumulation of species diversity is overall decoupled from the 

accumulation of morphological disparity; and (v) demonstrating that rates of speciation and 
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rates of skull and mandible shape evolution were faster in subterranean and fossorial species 

compared to other lifestyles. Overall, this dissertation contributes to understanding the causes 

of diversification and morphological variation in Ctenohystrica rodents. These findings also 

contributes to our understanding of the role of adaptation in phenotypic evolution on a 

macroevolutionary scale and adds to the growing evidence that convergent evolution was 

prevalent in mammalian radiations. 

 

Keywords: adaptation, diversification, convergent evolution, evolutionary radiation, geometric 

morphometrics, macroevolution, morphological evolution, natural selection, phylogenetic 

comparative methods, rodents. 
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INTRODUÇÃO 

 

Durante meu doutorado, investiguei a evolução morfológica de uma subordem de 

roedores (Rodentia, Ctenohystrica) que está amplamente distribuída pelo planeta. O grupo 

surgiu há cerca de 50 milhões de anos e sofreu uma extensa radiação, colonizando diversos 

continentes, incluindo Ásia, África e Américas, o que resultou no surgimento de 

aproximadamente 300 espécies e 17 famílias. Esses roedores apresentam uma impressionante 

variação ecomorfológica, o que os torna um grupo interessante para o estudo da adaptação em 

uma escala intercontinental. Os capítulos desta tese buscaram compreender os fatores históricos 

e ecológicos envolvidos durante o processo de diversificação e evolução morfológica do grupo, 

dentro do escopo teórico da evolução convergente e radiações evolutivas. Acredito que a tese 

avança o conhecimento nesses tópicos, fornecendo informações inéditas para o estudo da 

adaptação de forma geral e, especialmente sobre a história evolutiva e ecológica dos roedores 

Ctenohystrica, e ajudando a compreender os fatores responsáveis pela diversificação e evolução 

fenotípica do grupo. Uma breve revisão desses tópicos compõem a próxima parte da introdução 

e, na sequência, são apresentados a estrutura e os objetivos da tese, e os capítulos que a 

compõem. 

 

Evolução convergente 

A evolução independente de morfologias similares em linhagens evolutivas distantes é 

um dos padrões mais notáveis ao longo da evolução dos seres vivos. A convergência fenotípica 

é frequentemente definida como linhagens que evoluem para se tornarem mais similares umas 

às outras do que de seus ancestrais (Losos, 2011; Stayton, 2015; Mahler et al., 2017). Embora 

a convergência seja comumente associada à evolução adaptativa (Darwin, 1859; Losos, 2011), 

ela também pode resultar de mudanças evolutivas estocásticas (Stayton, 2008, 2015), evolução 

paralela devido a restrições genéticas ou de desenvolvimento compartilhadas (Simpson, 1961; 
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Schluter et al., 2004; Arendt and Reznick, 2008; Bolnick et al., 2018) e evolução reversa (Wake 

et al., 2011). Evidências de que a convergência fenotípica resulta de adaptação requerem 

demonstrar que os fenótipos convergentes estão relacionados a papéis ecológicos ou funcionais 

similares, além de demonstrar que a magnitude da convergência é maior do que o esperado por 

acaso (Grossinickle et al., 2020). 

 
Figura 1: Esquema ilustrativo dos padrões evolutivos no espaço de forma (adaptado de Grossinickle et al., 2020). 
 

Convergências podem ser classificadas de acordo com o grau de similaridade entre 

táxons (Fig.1). "Convergência completa" reflete uma considerável sobreposição dos táxons no 

espaço morfológico, indicando um alto grau de similaridade morfológica. Em contraste, a 

"convergência incompleta" pode resultar em táxons estando mais próximos no espaço de forma 

do que seus ancestrais, enquanto permanecem em áreas distantes do espaço morfológico (Losos, 

2011; Herrel et al., 2004; Stayton, 2006, 2015). Esses diferentes padrões de convergência 

destacam como morfologias similares evoluem por meio de diferentes vias e em diferentes 

taxas, além de demonstrar a complexidade da investigação dos padrões e processos de 
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convergência. Desta forma, investigar a convergência pode ajudar a revelar os fatores 

ecológicos que catalisaram ou limitaram a diversificação fenotípica em uma radiação. 

 

O estudo da adaptação 

Os clados variam ao longo do tempo em duas dimensões principais: diversidade de 

espécies e disparidade fenotípica (Simpson, 1953; Gould, 1991). Uma das principais questões 

na biologia evolutiva é entender se a diversificação de espécies e a variação morfológica estão 

associadas entre si (Harmon et al., 2003; Jablonksi, 2007, 2008). 

Radiações evolutivas são eventos nos quais um grande número de espécies surge em um 

período relativamente curto de tempo (Schluter, 2000). Essas radiações rápidas podem ser 

adaptativas, resultado de oportunidade ecológica, ou não-adaptativas, resultado de múltiplos 

eventos de alopatria sem um papel predominante do ambiente na especiação (Gittemnerger, 

1991). Em uma radiação adaptativa, as taxas de diversificação e variação fenotípica geralmente 

coincidem entre si e são encontradas no início da história evolutiva do clado, quando a 

oportunidade ecológica é maior (Schluter, 2000; Harmon et al., 2003). Enquanto em radiações 

não-adaptativas ou crípticas, as espécies se diversificam sem uma associação clara entre a 

morfologia e fatores ecológicos (Gittenberger, 1991; Rundell and  Price, 2009), ou quando 

eventos de especiação não são acompanhados pela variação morfológica (Czekanski-Moir and 

Rundell, 2019; Cerca et al., 2020). Dessa forma, quantificar o grau de adaptação de uma 

radiação nos permite inferir o quanto de seleção natural divergente esteve envolvida durante o 

processo de diversificação de espécies e diversificação fenotípica em uma linhagem que sofreu 

radiação. 
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Os roedores Ctenohystrica 

Os roedores (Ordem Rodentia, Classe Mammalia) são o grupo mais bem-sucedido entre 

os mamíferos, correspondendo a aproximadamente 42% (2277 espécies) de todas as espécies 

de mamíferos atuais (Mammal Diversity Database, 2022). A subordem Ctenohystrica o clado 

mais diversos entre os roedores (Huchon and Douzery, 2001; Fabre et al., 2012). Ctenohystrica 

corresponde a 17 das 33 famílias de roedores atuais, e é dividida em duas infraordens: 

Ctenodactylomorphi e Hystricognathi. A infraordem Hystricognathi é dividida, por sua vez, 

em: Hystricidae, Phiomorpha e Caviomorpha (Fabre et al., 2012; Upham and Patterson, 2012). 

 

Figura 2: Mapa de distribuição das espécies de Ctenohystrica (Fabre et al, 2012). 

 

Membros de Phiomorpha e Caviomorpha compartilham um ancestral comum datado há 

aproximadamente 44.9 milhões de anos, provavelmente originário da África (Upham and 

Patterson 2012). Esses dois grupos divergiram durante o Eoceno ~42 milhões de anos atrás, a 

partir da migração e posterior diferenciação de roedores ancestrais de Caviomorpha através do 

Oceano Atlântico, colonizando a América do Sul ~42 a 36 milhões de anos atrás (Poux et al., 

2006; Campbell et al., 2021). A partir dessa separação, o grupo sofreu radiações independentes 

em diferentes continentes, dando origem a 70 gêneros e 304 espécies distribuídas pelo globo (Patton 
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et al. 2015, Wilson et al., 2016). Espécies de Phiomorpha ocupam hoje as regiões Etiópica, 

Paleotropical e Oriental, enquanto as espécies de Caviomorpha habitam as regiões Neártica e 

Neotropical (Fig. 2) (Fabre et al. 2012; Upham and Patterson 2012). 

 

Figura 3: Filogenia contendo todas as espécies viventes dos roedores Ctenohystrica. Cores indicam os diferentes 
hábitos de vida (veja legenda). Uma amostra de crânios e mandíbulas estão posicionadas próximas ao seu ramo 
para demonstrar a impressionante diversidade desse grupo de roedores.  

 

Roedores Ctenohystrica ocupam uma grande variedade de micro-habitats: desde 

florestas até desertos, e desde o nível do mar até elevadas altitudes, como nos Andes (Patton et 

al., 2015). Além disso, esses roedores se diversificaram numa ampla variedade de nichos 
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alimentares (Ojeda et al., 2013), e apresentam distintas morfologias e distintos modos de vida, 

na qual incluem-se espécies semiaquáticas, fossoriais, subterrâneas, arbóreas e terrestres 

(Patton et al., 2015). Nenhum outro grupo de roedores apresenta a diversidade de tamanhos 

exibida pelos roedores Ctenohystrica, que vão desde espécies de ratos com 100g até capivaras 

com mais de 60kg (Patton et al., 2015), sem mencionar a megafauna extinta. Devido à sua grande 

diversidade de espécies, diversidade ecológica e grande disparidade morfológica, Ctenohystrica é 

um grupo interessante para investigar padrões de radiação em escalas intercontinentais, a 

extensão das convergências ecológicas, e o papel das restrições filogenéticas em moldar a forma 

dos organismos. 

 

Objetivos e Estrutura da tese 

O objetivo principal da tese foi investigar a diversificação e a evolução morfológica dos 

roedores Ctenohystrica ao longo da sua radiação por diferentes continentes. Responder a essa 

questão exigiu conhecer os padrões de variação morfológica do grupo, entender se a variação 

está associada à ecologia ou a relações de parentesco entre as espécies, além de verificar o quão 

rápido se deu esse processo de variação. A partir daí, foi possível inferir os processos 

potencialmente responsáveis pela diversidade e disparidade morfológica dos roedores 

Ctenohystrica. 

No capítulo 1, investiguei a extensão da evolução convergente sobre a variação 

morfológica do crânio de 189 espécies de roedores Ctenohystrica. Para isso, utilizei dados de 

mais de três mil espécimes provenientes de amostras de coleções científicas nacionais e 

internacionais, além de uma filogenia e dados ecológicos coletados a partir da literatura. No 

capítulo 2, investiguei a influência da evolução convergente na variação morfológica do pós-

crânio de 109 espécies de roedores Ctenohystrica, relacionando o estilo de vida com a forma da 

escápula e pélvis. Para isso, utilizei dados de mais de 600 espécimes provenientes de amostras 
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de coleções científicas nacionais e internacionais, além de uma filogenia e dados ecológicos 

coletados a partir da literatura. O objetivo dos dois primeiros capítulos foi investigar o quanto 

de convergência morfofuncional está refletido no fenótipo das espécies, o que permitiu inferir 

o quão adaptativa foi a radiação desses roedores. E, finalmente, no capítulo 3, investiguei os 

padrões de diversificação de linhagens e disparidade fenotípica em Ctenohystrica. Para isso, 

utilizei uma filogenia completa para o grupo e dados de tamanho corporal provenientes da 

literatura, além dos dados morfológicos gerados a partir do primeiro capítulo da tese. O objetivo 

deste último capítulo foi entender se as taxas de diversificação e evolução morfológica estão 

associadas entre si, e sob quais circunstâncias ecológicas. 
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ABSTRACT 

Convergence is one of the most remarkable patterns of the Tree of Life. Convergent 

morphologies are commonly associated with adaptive evolution, however it might evolve 

through multiple evolutionary pathways. Ctenohystrica represents one of the major rodent 

radiations and represents an outstanding opportunity to investigate the extent of convergent 

evolution in shaping similar phenotypes in response to similar ecological pressures on different 

continents. Despite its impressive ecomorphological disparity, the contribution of convergent 

evolution in shaping ctenohystrican phenotypes has never been assessed. Here we quantify the 

degree of morphofunctional convergence of the skull of Ctenohystrica rodents using a 

combination of geometric morphometrics and comparative phylogenetic methods. For this, we 

measured the largest morphological dataset to date for this clade, comprising 3,102 individuals 

from 189 species, covering the major diversity of the group. We found that 44.44% of species 

have converged in the shape of the ventral view of the skull, 57.14% in the shape of the lateral 

view of the skull, and 43.39% in mandible shape more than would be expected by chance alone. 

Nevertheless, we describe as cases of incomplete convergence. Our results add to the evidence 

that incomplete convergence is prevalent in many mammal clades and highlight the importance 

of examining form-function relationships considering convergence.  

 

KEYWORDS: adaptive evolution, Ct measures, ecomorphology, geometric morphometrics, 

incomplete convergence, macroevolution, phylogenetic comparative methods 
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ABSTRACT 

Locomotion is a fundamental skill in mammals, and species facing similar ecological pressures 

might carry signals of natural selection in their morphology. Ctenohystrica, one of the major 

lineages of rodents, offers an outstanding opportunity to investigate the extent of convergent 

evolution in shaping similar phenotypes on multiple continents. Here we quantify the degree of 

morphofunctional convergence of the scapula and pelvis shape of Ctenohystrica in response to 

six different locomotory styles, using a combination of geometric morphometrics and 

phylogenetic comparative methods. For this, we measured 626 museum specimens from 109 

species, covering the major diversity of the group. Overall, we found that 46.7% of the species       

have converged in scapula shape and 62.5% in pelvis shape more than would be expected by 

chance alone. Scapula morphology convergently evolved in climbing and tooth-digging 

species, while pelvic morphology in running, tooth-digging and swimming species. Our results 

highlight a pattern of functional convergent evolution within the Ctenohystrica diversification 

and add to the growing evidence that convergence is prevalent in mammal radiations. Our study 

also enlightens the complexity of the relationship between form and function and offers insights 

into the role of adaptation in phenotypic evolution at a macroevolutionary scale. 

 

KEYWORDS: convergent evolution, Ctenohystrica rodents, ecomorphology, macroevolution, 

phylogenetic comparative methods 
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ABSTRACT 

One of the major questions of evolutionary biology is what mechanisms drive the outstanding 

species diversity and morphological disparity across the Tree of Life. Using a speciose and 

ecomorphological diverse lineage of widespread rodents, Ctenohystrica, we (i) estimated 

lineage diversification and morphological evolutionary rates, and (ii) tested whether there is an 

association between them. We found support for an overall decoupled dynamic between 

diversification and morphological rates. However, our results reveal one rapid burst within the 

Ctenomyidae radiation, with coupled diversification and morphological evolution rates that 

may be associated with low extinction rates and allopatric speciation. In addition, the lack of 

correspondence in skull shape and body size evolution rates suggest that phenotypic 

evolutionary rates under a single morphological metric may not capture the evolutionary 

diversity of a clade. Hence, although the macroevolutionary dynamics of Ctenohystrica were 

complex and heterogeneous, our results add to the evidence of biogeographically mediated 

modes of lineage diversification and ecologically mediated modes of phenotypic evolution, 

which may explain the decoupling between them. The addition of the extensive fossil record of 

Ctenohystrica in future investigations will further elucidate patterns of ecomorphological 

diversification within this unique clade. 

 

KEYWORDS: adaptive radiation, macroevolution, morphology, Rodentia, shape, size  
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CONCLUSÕES 

 

Em um grupo tão diverso como os roedores, fica evidente que para entendermos os 

padrões de variação morfológica, precisamos também entender como as forças seletivas e as 

restrições filogenéticas afetaram a história evolutiva do grupo. Os roedores Ctenohystrica 

representaram uma oportunidade interessante para estudar padrões macroevolutivos de 

diversificação e variação morfológica em uma escala global. 

O primeiro e segundo capítulos desta tese revelaram que a evolução convergente teve 

um papel importante na radiação dos roedores Ctenohystrica. As similaridades morfofuncionais 

encontradas na forma do crânio e pós-crânio foram influenciadas em grande parte pelos estilos 

de vida compartilhados pelas espécies. Os roedores de hábitos subterrâneos, arborícolas e 

semiaquáticos apresentaram os maiores sinais de convergência, indicando que esses hábitos 

exercem uma maior pressão de seleção na morfologia desse grupo de roedores. Esses resultados 

adicionam evidências de que a convergência pode ser um fenômeno comum ao longo da 

evolução dos mamíferos. 

O terceiro capítulo da tese revelou uma dinâmica macroevolutiva complexa na radiação 

dos roedores Ctenohystrica. Os resultados revelaram que o acúmulo de diversidade de espécies, 

em geral, não está associado ao acúmulo de variação morfológica. Entretanto, uma grande 

aceleração nas taxas evolutivas foi encontrada para os subterrâneos da família Ctenomyidae, 

indicando que sua diversificação está alinhada com sua variação morfológica. De forma geral, 

os resultados desse capítulo demonstraram que os roedores de hábitos subterrâneos e fossoriais 

apresentam taxas de diversificação e variação morfológica mais rápidas que os demais estilos 

de vida, fato que pode estar associado a baixas taxas de extinção ou à especiação alopátrica. A 

história evolutiva dos roedores Ctenohystrica parece ter sido influenciada tanto por fatores 

biogeográficos quanto ecológicos, o que poderia explicar essa dissociação encontrada entre 

diversidade e disparidade fenotípica. Esses resultados adicionam evidências de que em 
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radiações em escalas continentais, efeitos biogeográficos parecem ser mais relevantes para os 

processos de diversificação das linhagens. 

Como uma das maiores explorações sobre padrões macroevolutivos para esse grupo de 

roedores até o momento, nossos resultados destacaram a complexidade da relação entre forma 

e função e contribuíram para a investigação do papel da adaptação na evolução fenotípica. Neste 

contexto, os estudos que redigi nessa tese foram delineados para acrescentar mais informações 

sobre padrões macroevolutivos dos roedores Ctenohystrica, entretanto minha expectativa é de 

que esses estudos contribuam ainda mais para o debate sobre as radiações evolutivas em escalas 

globais e o papel da evolução convergente na diferenciação morfológica das espécies. 

 


