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RESUMEN. Sobre la base de 2 ejemplares del roedor Phaenomys ferrugineus (Thomas), endémico de la Selva
Atlantica, se aporta informacion novedosa sobre su anatomia y resultados del primer analisis filogenético
basado en secuencias de ADN que incluye al género. Este sigmodontino se caracteriza por un craneo con
crestas supraorbitarias marcadas, un importante desarrollo de la region basicraneana, un patrén de circulacion
carotidea primitiva, tegmen timpanico presente, barra alisfenoidea ausente y mandibula con gran desarrollo del
sector donde inserta el musculo pterigoideo interno. Phaenomys presenta 12 costillas, un estémago unilocular-
hemiglandular, carece de vesicula biliar y muestra un ciego de gran tamafio. Una hipotesis filogenética basada
en datos moleculares combinados de 2 marcadores sugiere su condicién de hermano del género Wiedomys. Se
discute la plausible existencia de un clado que podria estar conformado por géneros endémicos de la region
sudoriental del subcontinente.

ABSTRACT. New morphological data and a phylogenetic hypothesis for Phaenomys (Rodentia, Cricetidae).
Based on 2 collected specimens of the rodent Phaenomys ferrugineus (Thomas), an endemic species of the Atlantic
Forest, novelty information about its anatomy is provided as well as the results of the first phylogenetic analy-
sis based on DNA sequences including this genus. This sigmodontine is characterized by a skull with marked
supraorbitary crests, a well developed basicranial region, a primitive circulatory carotid pattern, the presence of
a tegmen tympani, the absence of alisphenoid strut, and a mandible showing an important development of the
region where the internal pterigoid muscle inserts. Phaenomys has 12 ribs, an unilocular-hemiglandular stomach,
lacks gall bladder and has a large blind gut. A phylogeny based on the combined analysis of 2 molecular mark-
ers retrieves Phaenomys as sister to the genus Wiedomys. The plausible existence of a clade including endemic
genera of the southeastern portion of the subcontinent, is discussed.
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INTRODUCCION

El género monotipico Phaenomys, endémico de
la Selva Atlantica en las sierras de Mantiqueira
y Bocaina (Brasil; Passamani et al., 2011), con-
tiene una especie de sigmodontino arboricola
de tamano grande y coloracién dorsal rojiza
brillante. Su conocimiento, pese a la temprana
descripcién original (Thomas, 1894, 1917),
ha estado limitado por el escaso numero de
ejemplares colectados. Bonvicino et al. (2001)
lo sintetizaron algo mas de una década atrés
y reportaron el cariotipo de la unica especie
conocida, P. ferrugineus (Thomas, 1894). Estos
autores también discutieron —sobre las evi-
dencias morfoldgicas reunidas— la posicion
filogenética de Phaenomys, senalando su con-
dicién de linea singular dentro de la radiacién
sigmodontina. Por su parte Pacheco (2003),
en el unico estudio filogenético que incluyé al
género, basado en morfologia, lo recuperé como
un integrante de Thomasomyini. Otros autores
han optado por mantenerlo —ante la carencia
de informacién molecular para Phaenomys y
debido a que la hipdtesis de Pacheco (2003) ha
sido contrastada negativamente por filogenias
moleculares— como un Sigmodontinae incertae
sedis (Smith y Patton, 1999; Musser y Carleton,
2005; D’Elia et al., 2007; D’Elia, en prensa).

Dos ejemplares de P. ferrugineus obtenidos
recientemente permiten aportar informacion
novedosa sobre la morfologia interna y externa
de la especie. Ademas, datos moleculares de
uno de estos, en el contexto de un muestreo
taxonémico denso, brindan una nueva hipétesis
filogenética para este roedor. Ambos aspectos
se desarrollan en esta contribucion.

MATERIALES Y METODOS

Los materiales estudiados consisten en un macho
adulto, del cual se inspecciond su cuerpo sin piel
en fluido con el sistema digestivo completo, que
pertenece a la Coleccion de Mamiferos de la Univer-
sidade Federal de Lavras, Minas Gerais (CMUFLA
904) y una hembra subadulta, conservada como piel
disecada, esqueleto parcial y muestras de tejidos en
alcohol y depositada en la Coleccién de Mamiferos
del Museu de Zoologia, Departamento de Biologia
Animal, Universidade Federal de Vigosa, Vigosa,
Minas Gerais (con el nimero MZUFV 3400), ambos
repositorios en Brasil. Mientras que el registro del

CMUFLA 904, procedente de Hotel Casa Alpina,
Itamonte, Minas Gerais, fue publicado previamente
(Passamani et al., 2011), el MZUFV 3400 representa
un dato novedoso. Este espécimen fue colectado
en el Parque Estadual da Serra do Brigadeiro
(20°43°01” S, 42°2846” W, 1350 m) por uno de
los autores (nimero de campo GL 625, fecha de
colecta 14/11/2010) mediante una trampa de caida.
El registro permite extender unos 170 km hacia el
norte la distribucion de Phaenomys y constituye la
segunda localidad conocida para el género en el
Estado de Minas Gerais (cf. Passamani et al., 2011).
Todos los ejemplares estudiados en esta contribucion
se detallan en el Apéndice 1; en la descripcion de
la morfologia dentaria se han seguido los conceptos
y nomenclatura de Reig (1977).

Las secuencias del gen mitocondrial que codifica
para el citocromo b (cit b) y del gen nuclear
que codifica para la proteina de fijacién del
interfotorreceptor retinoide (IRBP) del ejemplar
de P ferrugineus MZUFV 3400 se obtuvieron
siguiendo los protocolos detallados en Pardinas et al.
(2003) y D’Elia et al. (2006a), respectivamente. Las
secuencias de ADN generadas fueron depositadas
en Genbank (KM065876-7) e integradas a las
matrices analizadas por Ventura et al. (2013),
mediante un alineamiento realizado en Clustal X
(Thompson et al., 1997) usando valores de defecto
en los parametros de alineacion. Dichas matrices se
analizaron independientemente mediante Mdaxima
Verosimilitud (MV) e Inferencia Bayesiana (IB),
usando los modelos de sustituciéon nucleotidica y
protocolos analiticos detallados en Ventura et al.
(2013). Ademds, se cred una tercera matriz donde se
concatenaron los 2 genes; esta matriz fue analizada
de igual manera que las matrices independientes,
con la salvedad de que para cada particion se uso6
el modelo de evolucién molecular correspondiente
(ver detalles en Ventura et al., 2013).

RESULTADOSY DISCUSION

El espécimen CMUFLA 904 aporta informacién
novedosa sobre la anatomia interna de
Phaenomys. La disecciéon de su estémago
revela una condicién unilocular-hemiglandular
(Fig. 1) similar a la descripta para Thomasomys
aureus por Carleton (1973:fig. 4C); sin embargo,
en Phaenomys no se verifica una extension de
la pared glandular hacia la porcién superior
de la cavidad estomacal. El intestino grueso
es proporcionalmente corto pero hay un ciego
de enorme desarrollo, que recuerda a aquel
exhibido por Reithrodon (U. Pardifias, obs.
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Fig. 1. Morfologia del estomago
de Phaenomys ferrugineus ba-
sada en el ejemplar CMUFLA
904: ambas mitades en vistas
internas.

pers.). No se detecta
en Phaenomys vesicula
biliar.

El espécimen MZU-
FV 3400 suma datos al
conocimiento de Phae-
nomys tanto en aspectos
de la morfologia externa
como asi también de la
anatomia craneana, dentaria y, por primera
vez, del postcraneo. A fin de evitar redundan-
cias con respecto a las descripciones aportadas
por Bonvicino et al. (2001), aqui detallaremos
solo los resultados novedosos (las medidas
de este ejemplar se proveen en la Tabla 1).
El pelaje dorsal presenta el rojizo brillante,
caracteristico de varios de los ejemplares dis-
ponibles, mientras que el vientre es de color
crema claro, con una mancha pectoral ocre,
generando un fuerte contraste dorso-ventral
(Fig. 2, material suplementario). La cola
es enteramente marrén oscura, cubierta de
pelos hispidos y cortos, en grupos de 3 por
cada escama y no mas largos que 2 hileras de
escamas, estas subrectangulares. La diferencia
de coloracién entre la cola y el resto del ani-
mal produce un contraste marcado. El pie es
dorsalmente tricolor, rojizo en su parte mas
proximal, marrén oscuro en su porciéon me-
tacarpal y progresivamente blanquecino hacia
los dedos, para rematar en pelos ungueales
blancos que cubren enteramente (aunque no
sobrepasan) unas cortas garras no aquilladas.
La morfologia plantar —que describimos
solo someramente por tratarse de una piel
seca— revela un pie moderadamente ancho,
con normal desarrollo de tenar e hipotenar y
especial abultamiento de las 4 interdigitales
y también de las callosidades, en particular
los pulpejos. Este pie recuerda, tanto en su
morfologia como en color, a aquel de Juliomys
(cf. Pardinas et al., 2008:fig. 4).

En el craneo (Fig. 3, material suplementa-
rio y Figs. 4A-4H) en vista dorsal llaman la

Tabla 1

Medidas (en mm) externas y crdneo-dentarias (si-
guiendo las definiciones de Bonvicino et al., 2001) del
ejemplar de Phaenomys ferrugineus MZUFV 3400.

Largo cabeza-cuerpo 159

Largo cola 199

Largo pata sin y con ufia 30/32
Largo oreja 20

Peso 106 g
Largo occipito-nasal 37.56
Largo condilo-incisivo 3391
Largo palatal 15.31
Longitud del puente palatino 6.32
Serie molar superior, largo coronal 6.16
Largo fosa temporal 11.88
Longitud diastema superior 9.24
Largo del foramen incisivo 7.92
Ancho del foramen incisivo 2.58
Ancho palatal al M1 3.19
Ancho de la caja craneana 14.32
Ancho del rostro 6.92
Ancho de la placa cigomatica 2.77
Ancho minimo interorbitario 4.89
Ancho bicigomético 19.11
Longitud maxima de la mandibula 20.20
Serie molar inferior, largo coronal 6.28

atencién unas crestas frontales que invaden
la regién supraorbitaria pero acaban antes
de alcanzar la sutura coronal. Las mismas no
coinciden, como es tipico en otros sigmo-
dontinos, con el borde superior de la orbita,
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Fig. 4. Detalles de la anatomia craneana y mandibular de Phaenomys ferrugineus basados en el ejemplar MZUFV 3400: A.
Rostro en vista dorsal; B. Sector de la muesca cigomatica derecha en vista dorsal; C. Region interorbitaria en vista dorsal;
D. Rostro en vista frontal; E. Region temporal en vista lateral; F. Rama horizontal del dentario izquierdo en vista labial;
G. Sector palatino posterior en vista ventral; H. Bulla auditiva; I. Rama ascendente del dentario derecho en vista labial; J.
Proceso angular del dentario derecho en vista ventral. Abreviaturas: a=proceso angular; ¢ =“costillas” en la cara interna del
proceso angular; cc = canal carotideo; cf = cresta del frontal; e = etmoturbinales; f=frontal; fl = foramen lacerado; fm =foramen
mentoniano; fn=fisura nasolagrimal; fp =foramen postglenoideo; h=proceso hamular del escamoso; 1 =lagrimal; mf=fosa
mesopterigoidea; n=nasal, pt=petrotimpanico; stf=foramen estapedial.
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sino que discurren dejando un espacio en su
lateral externo y contribuyendo a acentuar una
ya marcada depresion del frontal en su linea
media (Figs. 4B-4C). La region interorbitaria y
las orbitas adquieren, en conjuncién con unos
lagrimales bien desarrollados (Fig. 4B), una
preponderancia en la norma dorsal que apenas
supera el basicraneo. La caja craneana tiene
una apariencia subrectangular generada por
unos parietales alargados y el gran tamaro del
interparietal. En la region rostral (Fig. 4A) des-
tacan unas importantes fisuras nasolagrimales
e, internamente, acompaifian turbinales de buen
desarrollo (Fig. 4D); el conjunto concluye con
foramenes incisivos que cubren buena parte del
paladar diastémico hasta alcanzar el plano de las
raices anteriores de los M1. Los arcos cigoma-
ticos revelan jugales grandes y, en el escamoso,
el proceso hamular es tan masivo que oblitera
la fenestra subescamosal y casi también hace lo
propio con el foramen postglenoideo (Fig. 4E).
Dorsal al escamoso, la expresion lateral del pa-
rietal es mayuscula, generando hacia atrds una
cresta lambdoidea prominente, que se contintia
entre el escamoso y unas conspicuas capsulas
mastoideas. El paladar palatino es liso aunque
muestra una linea de foramenes pareados hacia
la sutura media, mientras que los molares se
implantan en sendos procesos (Fig. 4G). Una
gran fosa mesopterigoidea, con forma de lira
y proceso medio acuminado, penetra el plano
posterior de los M3, determinando un paladar
corto (Fig. 4G). Mientras que su techo esta
completamente osificado, el foramen lacerado
deja una importante abertura entre cada placa
pterigoidea y su capsula timpanica (Fig. 4H).
Estas dltimas son pequefias, con importantes
desarrollos del canal carotideo y foramen
estapedial, exposicion del petrotimpanico y
separadas por un basioccipital ancho y aqui-
llado (Fig. 4H).

En la mandibula (Figs. 4F, 41 y 4J) des-
taca, ademas del contraste que producen los
robustos molares e incisivo, el gran desarrollo
del sector que corresponde a la insercion del
musculo pterigoideo interno (Fig. 4I). No solo
se observa una triple “costilla” o rugosidad en la
parte interna de la lamina que forma el proceso
angular —que visto ventralmente presenta un

singular recorte (Fig. 4])— sino que el foramen
mandibular practicamente desaparece de la
visual en norma lateral y queda relegado a la
cara ventral del estuche generado por el incisivo.

Los incisivos son muy robustos, opistodon-
tes y con fisura en la dentina recta y corta
(cf. Steppan, 1995). Los molares (Fig. 5) son
braquiodontes y crestados, al menos en la
condicién de subadulto del MZUFV 3400
(contra la tipificaciéon de aterrazados que dan
Bonvicino et al., 2001). Las cuspides principales
son opuestas, tanto en el M1 como en el ml,
con una alternancia creciente en los M2/m2 y
M3/m3. Tanto los molares superiores como los
inferiores muestran sus flexos/idos linguales/
labiales cerrados por un cingulo filoso de esmal-
te; mientras que en los superiores este cordén
perimetral no parece tener engrosamientos,
eliminando la posibilidad de confusién con en-
terostilos o protostilos, en los inferiores hay un
leve abultamiento a nivel del hipofléxido, que

Fig. 5. Morfologia oclusal de los molares de Phaenomys
ferrugineus basada en el ejemplar MZUFV 3400, de izquier-
da a derecha: serie molar superior y serie molar inferior,
ambas izquierdas. Escala=2 mm.
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podria resultar en la homologia con un ectosti-
lido (evidente en el m1, no asi en los m2-m3).
En el M1 el procingulo es casi tan ancho como
el resto del diente pero comprimido en sentido
antero-posterior. Previamente se ha sefialado
para Phaenomys la existencia de un fuerte flexo
anteromediano y la formacion de dos cénulos,
el lingual de menor tamafo (cf. Bonvicino et
al., 2001:6). La tincion de la dentina revela en
el MZUFV 3400 una compleja morfologia. Por
un lado, se verifica una estructura que podria
homologarse con un flexo anteromediano
pero que se presenta como una entalladura
en la cara anterior del procingulo, dividida
internamente por una proyeccién de esmalte,
con leve desplazamiento lingual. Por el otro,
los cénulos se forman a expensas de una gran
foseta central, siendo el lingual apenas menor
que el labial. Las ctispides principales del diente
son subiguales y opuestas; antero y mesolofo se
presentan como estructuras filiformes, casi sin
exposicion de dentina al menos en este estado
de desgaste; opuesto al anterolofo se verifica
un protolofo como un cordén de esmalte. El
mesolofo muestra puntos de contacto con el
paracono y con el metacono. Mientras que los
flexos linguales son amplios y transversos, los
labiales aparecen profundamente recurvados.
El posterolofo resulta discernible pero corto y
de orientacién transversa. El M2 es de contor-
no cuadrangular, con las cuspides principales
apenas alternas y en todo coincidente con la
morfologia de la porcién comparable del M1.
El M3 es un diente grande y complejo, con
cuspides principales con leve alternancia; de
estas, el metacono muestra un pequeio tamafo
pero esta claramente presente. Destacan en la
morfologia oclusal de este diente 2 enormes
fosetas centrales y subcirculares que correspon-
den a los fondos de los flexos labiales cerrados
por conexiones entre las cuspides principales.
El m1 es de contorno subrectangular y patron
de cuspides opuesto; su procingulo aparece
ocupado por una enorme fosétida central que
determina 2 conulidos, el labial mayor que el
lingual; un fléxido anteromediano poco pene-
trante aparece entallado en la cara anterior con
leve desplazamiento labial. Mientras que los
proto e hipocédnido son levente triangulares,
meta y entoconidos aparecen como bulbosos.

Un anteroldfido corto y fusionado al metacod-
nido encierra una fosétida que corresponde
al metafléxido. En el lado opuesto aparece
un largo protoléfido que alcanza el margen
dentario. El mesoléfido es una estructura de
buen desarrollo que hacia su extremo lingual
coalesce tanto con el meta como con el en-
tocoénido. Sendos proto y ectostilido cierran
los fléxidos labiales. Un hipolofulido de buen
desarrollo genera la aparicion de una fosétida
subcentral. Finalmente, un posteroléfido estre-
cho flanquea el margen posterior del diente.
En el m2 se repite el patréon morfoldgico del
ml. Como particularidad —algo inusual en
sigmodontinos— proto e hipolofalidos son
mas que evidentes. Ademds, los puntos de
coalescencia del mesoléfido quedan revelados,
en lo que hace al entocédnido, por una suerte
de entolofulido doble. El m3 es sigmoide, con
cuspides alternas y con menos estructuras que
el m1 y m2. Un importante cingulo anterolabial
flanquea el angulo del diente a la par que sendas
fosétidas, correspondientes a los fondos de los
meso y posterofléxido, ocupan la mitad lingual.
El entocénido, si bien pequeiio, es discernible.

El postcraneo parcial disponible para el
espécimen MZUFV 3400 revela la existencia
de 12 vértebras toracicas (e igual namero
de costillas), 7 lumbares, 4 sacras (3 + 1) y
6 esternebras. El axis presenta una espina
neural baja aunque expandida en sentido
antero-posterior, si bien no alcanza a contac-
tar con la espina de la 3ra. cervical. Por su
parte, la espina neural de la 2da. toracica esta
alargada, algo usual en sigmodontinos (Voss,
1988), con una longitud 2 veces y media la
de su homdloga de la 3ra. toracica y des-
tacando por una orientacion de su porcion
mas distal hacia arriba, en lugar de caudal.
Las tltimas lumbares presentan los procesos
transversos cortos y claramente expandidos
en forma de ala y los procesos neurales bajos,
anchos y anteriormente inclinados (Fig. 6,
material suplementario). En conjunto, la
arquitectura para esta ultima porcion axial
es consistente con una mayor rigidez y esta-
bilidad de la cintura pélvica, con reduccion
de los movimientos laterales en detrimento
de los dorsoventrales, tal como se verifica en
otros mamiferos de vida arboricola (Argot,
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2003). Al menos entre las caudales 2da., 3ra.
y 4ta. se verifican arcos hemales.

Los resultados obtenidos con cada gen por
separado son inconclusivos con relaciéon a la
posicion filogenética de Phaenomys (Figs. 7
y 8, material suplementario); ademas de variar
en su posicion, con la excepcion del analisis
Bayesiano basado en cit b, todas las relaciones
recobradas para Phaenomys tienen poco apoyo.
La topologia derivada de la matriz de IRBP
analizada con MV e IB ubica a Phaenomys
como hermano de Juliomys (Boostrap <50,
probabilidad a posteriori=0.76). La topologia
obtenida analizando la matriz de cit b mediante
andlisis de MV ubica a Phaenomys como her-
mano de Delomys (Bootstrap <50) y, cuando
se analiza con IB, lo recobra como hermano de
Wiedomys (probabilidad a posteriori=1). Por
su parte, la matriz combinada analizada con
IB muestra, con buen soporte (probabilidad a
posteriori=1), una topologia donde Phaenomys
es recuperado como hermano de Wiedomys
(Fig. 9); la misma relacion es recuperada en el
andlisis MV de esta matriz, aunque con apoyo
no significativo (Bootstrap <50; resultados no
mostrados).

Numerosos autores han destacado similitudes
morfoldgicas —y también algunos han
propuesto vinculaciones filogenéticas— entre
los géneros Delomys, Juliomys, Phaenomys,
Rhipidomys, Thomasomys y Wilfredomys y, con
menor extension, Abrawayaomys, Rhagomys y
Wiedomys (e.g., Thomas, 1917; Avila Pires, 1960;
Voss, 1993; Bonvicino et al., 2001; Oliveira y
Bonvicino, 2002; Pacheco, 2003). Ademas, los
datos moleculares, disponibles para algunos
de estos taxones, han permitido elaborar
diversas hipotesis filogenéticas parciales (e.g.,
Smith y Patton, 1999; Oliveira y Bonvicino,
2002; D’Elia et al., 2006b; Salazar-Bravo et
al., 2013; Ventura et al.,, 2013). Bonvicino
et al. (2001:10) concluyeron su revisién de
Phaenomys indicando que “the systematic
position of Phaenomys is nevertheless not
clarified by the analysis of morphological
information, although karyological data suggest
a possible affinity with the forms included in the
genus Delomys”. Pacheco (2003), en un anélisis
filogenético basado en caracteres morfoldgicos
con importante muestreo taxonémico, recuperd

a Phaenomys como un linaje dentro de un clado
correspondiente a la tribu Thomasomyini lato
sensu. Este autor sélo pudo estudiar material
fragmentario de Phaenomys; esta circunstancia
seguramente explica por qué tipificé (Pacheco,
2003:54) como pequenos a los etmoturbinales
de Phaenomys cuando, en realidad, muestran
una expresion conspicua en la pared lateral
del craneo (Fig. 10, material suplementario;
cabe aclarar que este caracter fue discutido y
descartado por Weksler [2006:110]).

Las aproximaciones filogenéticas realizadas
para los géneros histéricamente considerados
como parte de Thomasomyini presentan varias
concordancias y no pocas diferencias (ver re-
visién en Pacheco et al, en prensa). Los datos
genéticos (cit b + IRBP) con los muestreos
taxondmicos mas integrales (e.g., Ventura et
al., 2013) no recuperan grupos naturales iden-
tificables como “tomasominos andinos” (e.g.,
Rhipidomys, Thomasomys) y “tomasominos at-
lanticos” (e.g., Delomys, Juliomys, Phaenomys),
una hipoétesis discutida por algunos autores
(e.g., Oliveira y Bonvicino, 2002). Aun asi, es
remarcable que en analisis basados en IRBP
los géneros andinos Aepeomys, Rhipidomys y
Thomasomys forman un clado con el amplia-
mente distribuido —Andes, Amazonia, Selva
Atlantica— Rhagomys (véase D’Elia et al., 2006b),
mientras que en matrices basadas en secuencias de
cit b el género andino Chilomys, para el cual no
hay secuencias de IRBP disponibles, forma un
clado con Rhipidomys y Thomasomys (Smith y
Patton, 1999). Por su parte, una serie de géneros
endémicos de la Selva Atlantica e histérica-
mente considerados parte de Thomasomyini
ocupan posiciones de grupo hermano —si bien
con soporte bajo y sélo en andlisis basados
en secuencias del gen IRBP— de clados que
corresponden a tribus bien diversificadas. Tales
son los casos de Abrawayaomys y Akodontini
(cf. Ventura et al., 2013), Delomys y Phyllotini
(cf. Salazar-Bravo et al., 2013) y Wiedomys y
Abrotrichini (cf. Parada et al., 2013).

Las hipotesis filogenéticas generadas en este
trabajo (Figs. 7, 8, material suplementario,
y Fig. 9) son de interés porque relacionan a
Phaenomys con Juliomys (IRBP, MV e IB), o
Delomys (cit b, MV) o Wiedomys (cit b, IB;
combinado, MV e IB), géneros también endé-



Aegialomys xanthaeolus

Nesoryzomys fernandinae
Tanyuromys api
Melanomys caliginosus

Sigmodontomys alfari

savamis

Oryzomys palustris.
%o/oc%ilus ilie
0,82/ Pseudoryzomys simplex

Cerradomys scotti
0,58/ ouya

Soo y'S ang
Lundomys molitor .
Drymoreomys albimaculatus
Eremoryzomys polius
Microryzomys minutus

Oreoryzomys balneator

1/92

0,99/82

!
1/91 Microakodontomys transitorius

0,6/- O"Illng/zomys’ fulvescens

0,6/ Oecomys bicolor
1/88 I Handleyomys intectus
Nephelomys albigularis

174 ———— Flryoryzomys macconnelli
L T inomy:

Scol M

0,84/58 781 Zygodontomys brevicauda R )
- pearsoni
Auli pictus/boliviensis
0,93/~ G ys garleppi
=4 Loxo Y'S micropus
primus

Phyllotis xanth
typus

Calpm)_/s Iaucha/fepﬁius
s

somy apicalis
elomys
0,52/64 Chelemys macronyx
0,79/72 Notiomys € 7
— 1/100 1/97 Geoxus valdivianus
054 | 0,99/ Pearsonomys annectens
M 1 Abrothrix longipilis
f Phaenomys g

pyrrhorhinos
0,64/- Akodon'azarae
Deltamys kempi

I}II_ecr,omys lasiurus

1/81

Thap 1'7'ign‘ta

inomy:
Oxymycterus nasutus

0,84/-
| Blarinomys breviceps

0nius Soric
Lenoxus apicalis . .
Bibimys chaco I

Scapteromys tumidus
Euneomys chinchilloides
Ne ebriosus

0,75/59

Irenomys tarsalis

Juliomys pictipes

Neomicroxus latebricola
Andinomys edax
Punomys kofordi

Chilomys instans
reus

1/100

grupo externo

Ul
Rhipldo’m ys macconnelli
P lugens

Rhagomys longilingua/rufescens

s ruschii
Reithrodon auritus

Rheomys raptor

Sigmodon alstoni

Fig. 9. Resultados del anilisis filogenético de la matriz combinada de secuencias del gen del citocromo b e IRBP. Arbol de consenso por la mayoria obtenido en el andlisis Bayesia-
no. Los numeros indican la probabilidad a posteriori (izquierda de la diagonal) y valores de Bootstrap del anélisis de maxima verosimilitud (derecha de la diagonal) de los nodos
adyacentes. Solo se muestran valores de Bootstrap mayores a 50 %. Un “-” indica que el nodo en cuestion no fue recobrado en el analisis de maxima verosimilitud (In=-44011.5).

re-310 wares mmm//:dny

$10T ‘®ZOPUIIN ‘192-167:(T)1¢ ‘[e21d0130aN] eIS0[00ZOISEIN 85T

‘Te 39 seuIpred (1N



NUEVOS DATOS SOBRE Phaenomys (RODENTIA)

259

micos del sudeste de Brasil. Sin embargo, estas
hipétesis deben tomarse con cautela dada su
incongruencia y debido a que generalmente
carecen de apoyo significativo.

La hipétesis de Juliomys y Phaenomys como
hermanos es interesante ya que ambos son
arboricolas y endémicos de la Selva Atlantica.
Si bien Delomys también esta restringido a este
bioma, se trata de una forma cursorial tipica
del sotobosque denso (Voss, 1993). Por su parte
Wiedomys, género tipo de la tribu Wiedomyini
(cf. Reig, 1980), cursorial, es caracteristico en
el nordeste de Brasil del Cerrado y la Caatinga
(Gongalves et al., 2005). Diversos autores
(e.g., Voss, 1993; Steppan, 1995; Oliveira y
Bonvicino, 2002; Pacheco, 2003) han destacado
los varios rasgos anatémicos generales que estos
géneros comparten. En esta misma situacion
se presenta Wilfredomys, un género monotipico
de los montes riparios y serranos de Uruguay
y sudeste de Brasil (Musser y Carleton,
2005), parcialmente alopétrico respecto de
Juliomys y Phaenomys. Wilfredomys coincide
con estos ultimos, ademds de compartir el
nicho arboricola, en varias caracteristicas
anatomicas (cf. Pacheco, 2003). Entre otros
rasgos, Phaenomys y Wilfredomys presentan
molares superiores con cingulos linguales
bien desarrollados, anterolofos y mesolofos
filiformes, crestas supraorbitarias en forma de
corddn, sutura coronal en V, jugales grandes,
extension lateral del parietal de gran desarrollo
y una fuerte expresion del drea de insercion del
musculo pterigoideo interno en la mandibula.
Es interesante sefialar que Wilfredomys y
Wiedomys se recobran como géneros hermanos
en la filogenia de Pacheco (2003) y que algunos
autores (R. Voss, com. pers.; ]. Salazar-Bravo,
com. pers.) consideran —sobre la base de
su similitud morfolégica— que podrian ser
congenéricos (véase ademas Pine, 1980).

La inclusiéon de Wilfredomys en analisis ba-
sados en secuencias de ADN es necesaria para
explorar si la posicion del resto de los elemen-
tos “atlanticos” tradicionalmente asociados a
Thomasomyini (cf. Voss, 1993; Steppan, 1995;
Pacheco, 2003), en particular Abrawayaomys,
Juliomys y Phaenomys, se estabiliza en las
inferencias filogenéticas de Sigmodontinae.
También resulta crucial el anélisis de un mayor

nimero de genes (Lessa et al., 2014). Estos
estudios indicaran si es pertinente expandir (y,
entonces, rediagnosticar) la tribu Wiedomyini
para incluir a alguno de estos géneros, a la
par que contribuiran a detallar el papel de
la regién sudoriental del subcontinente en la
diversificacion de los sigmodontinos (Smith y
Patton, 1999; Pardifias et al., 2014).
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APENDICE 1

Los ejemplares estudiados en esta contribucion pertenecen a las siguientes colecciones: Coleccion
de Mamiferos de la Universidade Federal de Lavras (CMUFLA; Minas Gerais, Brasil), Coleccion de
Mamiferos del Centro Nacional Patagénico (CNP; Puerto Madryn, Chubut, Argentina), Coleccién
de Mamiferos del Museu de Zoologia, Departamento de Biologia Animal, Universidade Federal de
Vigosa (MZUFV; Minas Gerais, Brasil), Coleccion Nacional de Mastozoologia, Museo Argentino
de Ciencias Naturales “B. Rivadavia” (MACN; Buenos Aires, Argentina).

Delomys dorsalis (n=3). Argentina: Misiones, Reserva Vida Silvestre Urugua-i (MACN 22253-22255).

Juliomys pictipes (n=3). Argentina: Misiones, Arroyo de Salamanca (CNP 895), Sendero Macuco (MACN 23385); Brazil:
Minas Gerais, Itamarati de Minas (MZUFV 2762).

Phaenomys ferrugineus (n=2). Brasil: Minas Gerais, Itamonte, Hotel Casa Alpina (CMUFLA 904), Parque Estadual da
Serra do Brigadeiro (MZUFV 3400).

Rhipidomys austrinus (n=1). Argentina: Salta, Ordn, Santa Maria (MACN 51.158).
Thomasomys baeops (n=1). Ecuador (MACN 3.20).

Thomasomys cinereus (n=1). Ecuador (MACN 31.155).

Thomasomys paramorum (n=1). Ecuador (MACN 31.147).

Wiedomys pyrrhorhinos (n=2). Brasil: Bahia (CNP 3643, CNP 4278).

Wilfredomys oenax (n=2). Uruguay: Florida, Cerro Colorado (CNP 2378, CNP 2379).

MATERIAL SUPLEMENTARIO ONLINE

Fig. 2. Morfologia externa dorsal (arriba) y ventral (abajo) de Phaenomys ferrugineus basada en

la piel disecada del ejemplar MZUFV 3400.
http://www.sarem.org.ar/wp-content/uploads/2014/12/SAREM_MastNeotrop_21-2_Pardinas-sup1l.pdf

Fig. 3. Morfologia general del craneo y mandibula de Phaenomys ferrugineus basada en el ejemplar

MZUFV 3400.
http://www.sarem.org.ar/wp-content/uploads/2014/12/SAREM_MastNeotrop_21-2_Pardinas-sup2.pdf

Fig. 6. Region lumbo-sacra y pélvica (en vista dorsal) de Phaenomys ferrugineus basada en el

ejemplar MZUFV 3400.
http://www.sarem.org.ar/wp-content/uploads/2014/12/SAREM_MastNeotrop_21-2_Pardinas-sup3.pdf

Fig. 7. Resultados del andlisis filogenético de secuencias del gen IRBP. Arbol de consenso por la

mayoria obtenido en el andlisis Bayesiano.
http://www.sarem.org.ar/wp-content/uploads/2014/12/SAREM_MastNeotrop_21-2_Pardinas-sup4.pdf

Fig. 8. Resultados del andlisis filogenético de secuencias del gen del citocromo b. Arbol de con-

senso por la mayoria obtenido en el anélisis Bayesiano.
http://www.sarem.org.ar/wp-content/uploads/2014/12/SAREM_MastNeotrop_21-2_Pardinas-sup5.pdf

Fig. 10. Vista lateral de la region orbitaria izquierda en Phaenomys ferrugineus (MZUFV 3400) donde
se aprecia el desarrollo del etmoturbinal (e). Abreviaturas: ef=foramen etmoide; max = maxilar; of:

foramen Optico; os= orbitoesfenoides; pal = palatino; spl=foramen esfenopalatino.
http://www.sarem.org.ar/wp-content/uploads/2014/12/SAREM_MastNeotrop_21-2_Pardinas-sup6.pdf
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