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Evolucédo da forca de mordida, encefalizacdo e socialidade em canideos (Carnivora:
Mammalia)

As formas em que as diferencas taxonémicas na morfologia, comportamento ou
histéria de vida se relacionam uns com o0s outros tém sido usadas regularmente para
testar idéias sobre forgas seletivas envolvidas na sua evolugdo. A comparagdo entre
espécies € a técnica mais utilizada para examinar como 0s organismos estdo adaptados
aos seus ambientes. Os objetivos deste trabalho séo: testar a correlacdo entre forca de
mordida e volume encefalico a reconstruir os estados ancestrais para estes caracteres e
para a dieta e para a socialidade nos canideos. Para isso foi calculada a forca de
mordida bruta e seu quociente, baseada na teoria de vigas e o volume encefélico e seu
guociente baseado em trés medidas cranianas. As espécies que apresentaram o maior
guociente de forca de mordida (QFM) foram Speothos venaticus (155,89), Cuon alpinus
(148,24), Lycalopex fulvipes (147,61) e Lycaon pictus (144,07) devido a varias
adaptac6es adquiridas com a hipercarnivoria. As espécies com 0s maiores valores de
qguociente de volume encefélico (QVE) foram S. venaticus, C. alpinus e L. pictus com
respectivamente 141,35; 139,01 e 131,61 possivelmente devido as mesmas adaptacdes
gue os fizeram possuir os maiores valores de QFM. Os maiores valores de forca de
mordida pertencem a Canis lupus (830,51Pa), Lycaon pictus (719,03Pa) e C. rufus
(530,52Pa); e os menores a Urocyon littoralis (98,14Pa), Vulpes macrotis (92,53Pa) e
Vulpes zerda (72,6Pa). Canis lupus (159,29mm?®), Lycaon pictus (146,94mm°) e
Chrysocyon brachyurus (120,84mm?) possuem os maiores volumes encefalicos brutos e
Nyctereutes procyonoides (28,2mm?®), Vulpes rueppelli (27,86mm® e Vulpes zerda
(20,65mm?®). Tanto o volume encefalico quanto a forca de mordida estdo intimamente
ligados ao tamanho corpéreo. A correlacdo dos contrastes independentes mostrou que
nao ha correlacdo entre o0 QVE e o QFM (r=0,049) nem entre o QVE e o VE bruto
(r=0,076), e uma correlagdo fraca entre QFM e FM (r=0,37), o que mostra eficacia na
correcdo para o tamanho. A reconstru¢cdo dos estados ancestrais mostrou uma maior
forca de mordida no clado dos canideos sul-americanos+Canis (130,86) e menor no
clado das raposas (126,82). O ancestral com o maior valor de quociente do volume
enceféalico é o ancestral de Speothos+Chrysocyon (111,78) seguido do ancestral do clado
Canis+Cuon (111,74) e Lycaon+Canis+Cuon (110,37). Ja o QVE do ancestral das
raposas (Vulpes e Alopex) é de 101,5 e do clado Nyctereutes+Otocyon é 100,34. Os



resultados mostram que ha uma relacéo entre a especializacéo dietaria e a encefalizacéao
além da co-evolucédo do QVE e a socialidade, mas ndo ha correlacdo entre QFM e QVE.
Os maiores valores de QFM e QVE, assim como a hipercarnivoria e a socialidade

obrigatdria surgem apenas nos ramos terminais.

Evolution of bite force, encephalization and sociality in canids (Carnivora:

Mammalia)

The ways in which the taxonomic differences in morphology, behavior or life history relate
to each other have been used regularly to test ideas about the selective forces involved in
their evolution. The comparison between species is the most frequently used technique to



examine how organisms are adapted to their environment. The main goals of this study
are to test the correlation between bite force and brain volume and reconstruct the
ancestral states for those variables, as well as for diet and sociality in canids. For that, we
calculated the bite force based on the beam theory, and the brain volume based on three
cranial measurements. Those species who have the biggest values of bite force quotient
(QFM) were Speothos venaticus (155.89), Cuon alpinus (148.24), Lycalopex fulvipes
(147.61) and Lycaon pictus (144,07) due to innumerous adaptations acquired along with
hypercarnivory. Those species with the highest values of brain volume quotient (QVE)
were S. venaticus, C. alpinus and L. pictus with respectively 141.35; 139.01; 131.61
possibly due to the same adaptations that made them possess the highest values of
QFM. The highest values of bite force belonged to Canis lupus (830.51Pa), Lycaon pictus
(719.03Pa) and C. rufus (530.52Pa) and the smallest values belong to Urocyon littoralis
(98.14Pa), Vulpes macrotis (92.53Pa) and Vulpes zerda (72.6Pa). Canis lupus,
Lycaonpictus and Chrysocyon brachyurus possess the largest brain volumes with
respectively 159.29; 146.94 and 120.84mm?® and the smallest values belong to
Nyctereutes procyonoides (28.2mm°), Vulpes rueppelli(27.86mm® and V. zerda
(20.65mm?®). The brain volume and bite force are closely related to body size. The
independent contrasts correlation showed that there is no correlation between QVE and
QFM (r=0.049), as well as no correlation between QFM and FM (r=0.37), which indicates
the efficiency of the size correction. The ancestral states reconstruction showed a
stronger bite force on the south American+Canis clade (130.86) and weaker on the foxes
(126.82) clade. The ancestor with the highest QVE is the Speothos+Chrysocyon (111.78)
followed by the Canis+Cuon clade ancestor (111.74) and Lycaon+Canis+Cuon(110.37).
The QVE values for the foxes (Vulpes and Alopex) ancestor is 101.5 and for the
Nyctereutes+Otocyon ancestor is 100.34. These results show a relation between dietary
specialization and encephalization as well as a co-evolution of QVE and sociality but there
is no correlation between QFM and QVE. The highest values of QFM and QVE as well as
hypercarnivory and obligate sociality only appear on terminal taxa.



Sumario

FUNAamentagao tEOFICA. ... ..ueeeeeeiiiiiiie ettt e e e e e e e e e e aans 1

1.0 Carnivora

1.1 CaracteriStiCAS QEIaAIS. ... uieeeeiieeeeeeieieeiee ettt e s e e e e e e e e e e e eeeeeeeesraneeaaane 1
1.2 HIStOria EVOIULIVA. .....ccciiiiiieei ittt 1
1.3 RelaGao presa-predador...... ...t 2
I Y10 g 1T 0% 1 o¥- VRSSO 3
1.5 FIlOQENIA......ccoiieee et 3
1.6 VArTAGAD. ...ttt et e e e e e e e e e 4
1.7 DISHDUIGAO. ...t 5
1.8 SOCIAlIAATE. ......cco ettt e e e e 5

2.0 Canidae

P2 TN [ o[ 1T 1 (o BRI 6
2.2 CaracteriStiCas gEIaAIS.......ccuuureeieei it e ettt e e e e ee e e e s e e e e e eneeeeeas 7
2.3 FIlOQBNIA. ..cciiiieeee e a e e 7
2.4 Caracteristicas MorfolOQICas..........uuuveieriiiiiiiiiie e 8
P I o Tl = o F= To [P 8
SR B 1S3 1 1 o 0= Lo J O 9
2.7 VoIumMe €NdOCTaNIBN0.........cciiii ittt e e e e e e e e e e e e s e s e e eeeaeeas 10
2.8 FOrca de mordida...........ccooiiiiiiiiii e 11
3.0 MEt0dOS COMPArALIVOS.....ccevviiieiiiiiiiiee e e e e e e e e e e aaeaaes 12

Capitulo 1: Forca de mordida e volume encefalico em Canidae (Carnivora: Mammalia)

e LA o Yo (U Lo = o TR PSP PPPPPPRP 19
/L= (oo o] Lo | > WO PP 20
Material @XamMINAUO..........ooiiiiiie it a e e e e 21
Forca de mMOrdida...........euuueieiiiiie e 21
VOIUME €NCETANICO. ... e 23

ANAlISE A€ COIMEIAGAD........cee e i 24



RS U A OS ..o e e 24

FOrga de MOMIdaL. .......eeeeieeiiiiee e e 25
VOIUME ENCETANICO. ....coiiiiiii e 25
FN b= 1 ST o [ T £ (=1 F= U= Lo J P 26
DISCUSSA0 ...ttt ettt s et e e e e e e e e s 26
Quociente de forga de mordida............ooooiiiiiiiiiiiiiiii e 26
FOrca de MOrdida............uuveueiiiiiii i a e 28
Quociente de volume enCefaliCO........cccivivriiiiieiiiiice e e 29
VOIUME E€NCETANICO. ... s 29
ANALISE dE COMEIAGAD. .....eiii ittt e e 30
(070] o [od [T 1S3- Lo TP PP PPPPPRPPPPO 30
(271 o] [To Yo [ =11 - TP PP PPPPPP 31
FIguras @ tabelas. ... 35
(=T o 1= o = LSOO 38
APENDICE Aottt 39

Capitulo 2: Evolucéo da forca de mordida, encefalizacdo e socialidade em canideos
(Carnivora: Mammalia)

e LA o Yo [0 Lo = o TP P TP TPPPPPPP 44
1Y 1= 0 o Lo 1= REPSRRPRRRR 45
ReVISA0 bIblOGrafiCa.........uuueiiiiii i 45
RECONSIIUGAD. ...ttt ettt et e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e s s bbb 46
Forca de mordida e volume encefaliCo...........cooovviiiiiiiiiiiiiiieee e 47
Dieta e socialidade............oooiiiiiiiiii 47
RESUITATOS ...ttt ettt e e e e e e e e e e e e e e eeeeeaeeearennes 48
D= To [0 o) o1 £ 1o SRRSO 48

(D= To [0 1R o= 1 (=T [0 £ 010 1 J PR P PSP PPPPPT 50



Maxima-verossSimilnanCa...........oooovvvvviiiiiiiiiiiie e 51

DT o U 11 7= [0 F TP P PP PP P PP UPPPPPPPPR 51
(o] (o= Wo =3 110 ] o | T - W 52
VOIUME ENCETALICO. ... et 55

BiblOgrafia....coci i e —————— 57

Figuras @ tabelas. ... 62

[I=To =T o Lo = T OO P TP 70

(O] o Tod [0 Yo ST 0 =] = 1PN 73



Fundamentacéo Teorica

1. Carnivora

1.1. Caracteristicas gerais

Como membros da classe Mammalia, os Carnivora sado agrupados pela presenca de
glandulas mamarias que produzem leite para nutrir sua cria; uma cobertura de pélos, e
um diafragma muscular que separa as visceras da cavidade toricica. Embora todos os
mamiferos possuam um olfato agucado, os carnivoros levaram essa capacidade ao
extremo, com grandes lobos olfativos correspondentes no cérebro e ossos turbinados
elaborados que provém uma ampla superficie de apoio para a mucosa nasal. A maioria
dos carnivoros € reconhecida como predadores pelos seus dentes especializados,
incluindo dentes caninos longos e afiados para abater, e molares afiados em forma de
tesoura (dentes carniceiros) para cortar a carne. De fato, os carniceiros sdo uma das
sinapomorfias presentes nos carnivoros (NOWAK, MACDONALD et al., 2004). Outras
sinapomorfias incluem o desenvolvimento da borda lateral do basiocipital (anexo endo-
timpanico); a perda do terceiro molar; um aumento da caixa craniana, com a sutura
fronto-parietal localizada anteriormente; fusdo dos ossos escafbide e lunar (ROSE e
ARCHIBALD, 2005).

1.2. Histéria evolutiva

Os Carnivora basais (miacideos) surgiram apos a extincdo dos dinossauros (ha 62
milhdes) (FLYNN e NEDBAL, 1998), que estes dominaram durante muito tempo a guilda
carnivora (GITTLEMAN, 1986; EWER, 1998; VAN VALKENBURGH, 1999). Os Miacidae
eram pequenos, de aspecto geral similar aos membros da familia Viverridae e aparentam
ter sido habitantes de florestas. Os ossos escafbide e lunar do pulso ainda ndo eram
fundidos e outra caracteristica primitiva era a auséncia de uma bula auditiva ossificada. A
relacdo ancestral dos miacidios com os carnivoros modernos, no entanto, é indicada pelo
fato de que, muito cedo na sua histéria o P* (quarto pré-molar superior) e o Mz (primeiro
molar inferior) comecgaram a se tornar especializados como dentes carniceiros, enquanto

gue nos outros grupos de mamiferos carnivoros os dentes carniceiros eram M1/m2 (nos



Oxyaenidae) ou M2/m3 (nos Hyaenodontidae) (RADINSKY, 1981; GITTLEMAN, 1986;
EWER, 1998; VAN VALKENBURGH, 1999). No final do Eoceno/inicio do Oligoceno (35 —
40 m.a.) esses grupos se tornaram extintos e os miacideos passaram por uma irradiacédo
que produziu véarias das familias modernas de carnivoros, tais como 0s primeiros
canideos, felideos, viverrideos, ursideos e mustelideos, além da recém extinta familia de
anficionideos (RADINSKY, 1981)

1.3.Relacao presa-predador

Além da competicao e predacéo intra-guilda, a historia dos carnivoros também foi
afetada pela evolucdo de suas presas (VAN VALKENBURGH, 1999). Com a evolucdo
das angiospermas no Cretaceo/inicio do Terciario, surgiu uma variedade enorme de
plantas incluindo as gramineas no Eoceno e Oligoceno. Essa diversificacdo da flora deve
ter sido acentuada pela evolugcdo dos primeiros mamiferos herbivoros e os passaros
frugivoros e granivoros. O sucesso das gramineas possibilitou que elas se extendessem
suficientemente para possibilitar que os cavalos mudassem sua dieta de folhivora para
pastadora. Outros mamiferos que possivelmente surgiram nessa época devido ao
surgimento das gramineas foram os Lagomorpha. Com esses novos tipos de presas
disponiveis e com as savanas abertas se tornando mais povoadas por herbivoros, esse
palco estava claramente suscetivel a expansdo dos predadores e varios deles
abandonaram seu habitat de floresta e passaram a viver em terras mais abertas (EWER,
1998).

A espreita, a perseguicdo e o0 ataque numa cacada sédo todos projetados para
levar a boca do predador em contato com sua presa. Uma vez 14, os dentes fazem seu
trabalho. A efetividade desta primeira mordida é critica para cacadores solitarios (a
maioria dos felideos e mustelideos), permitindo-os evitar o dano do contra-ataque da
presa. Para alguns cacadores grupais de presas grandes (varios canideos e a hiena
Crocuta crocuta) a primeira mordida € meramente uma das varias que se seguirdo.
Freguentemente alguns individuos irdo segurar ou distrair a presa com mordidas nao-
letais até estripar a presa exausta. Obviamente o tamanho do predador € um fator
fundamental na determinacdo de que tipo de presa pode ser subjugada. Os perigos

associados na obtencao de presas grandes fazem com que muitos carnivoros escolham



presas menores que si mesmos. Entretanto, refeicbes maiores possuem a vantagem de
alimentar o animal por mais tempo, ou até alimenta-lo mais de uma vez. Por isso,
especializacbes que aumentam a efetividade do predador e reduzem 0s riscos serao
favorecidas pela evolugcdo. Entre os cacadores solitarios, tais especializagfes incluem
garras protracteis, em felideos e mandibulas que travam em mustelideos. Outros cacam
cooperativamente em grupos, e tem se assumido amplamente (embora incrivelmente
dificil de demonstrar quantitativamente) que fazé-lo aumenta a eficiéncia da caca e
coletivamente abatem-se presas que um Unico individuo jamais conseguiria sozinho
(GITTLEMAN, 1989; EWER, 1998; NOWAK, MACDONALD et al.,, 2004; WANG e
TEDFORD, 2008).

1.4.Biomecéanica

As diferencas no modo de matar e consumir a presa entre 0s carnivoros
contemporaneos estao refletidas na morfologia e biomecéanica dos seus cranios e dentes.
A diferenca mais 6bvia € no comprimento da mandibula e do focinho dos diferentes
grupos. A compensacao aqui é biomecanica; focinhos curtos (braquicefalicos) permitem o
aumento da forca de mordida na parte anterior da boca, enquanto focinhos alongados
(dolicocefélico) concentram a forca na parte posterior da boca (WROE e MILNE, 2007). A
musculatura do cranio evoluiu em conjunto, fazendo com que grandes musculos
temporais de felideos e mustelideos, combinados com sua pouca denticdo para
maximizar a forca acumulada atras de cada dente canino (RADINSKY, 1981; WROE e
MILNE, 2007).

1.5.Filogenia

Um trabalho (BININDA-EMONDS, GITTLEMAN et al., 1999) mostrou através de
uma super-arvore, as relacdes consensuais entre todos 0s carnivoros. Apesar de ja se
ter acreditado na difilia dos Carnivora (HUNT e TEDFORD, 1993), alguns trabalhos
mostram que a ordem Carnivora (incluindo os pinipedes) é monofilética (FLYNN e
GALIANO, 1982) que é a teoria aceita por Bininda-Emonds, Gittleman e colaboradores

(1999). A divisdao mais antiga da arvore separa dois clados maiores: as subordens ou



superfamilias Feliformia e Caniformia. Dentre os carnivoros feliformes estdo quatro
grupos bem definidos classificados atualmente como as familias: Felidae, Herpestidae,
Hyaenidae e Viverridae. Dentre os carnivoros caniformes estdo sete familias, sendo
quatro terrestres (Canidae, Mustelidae, Ursidae e Procyonidae) e trés aquaticas
(Otariidae, Odobenidae, e Phocidae)(NOWAK, MACDONALD et al., 2004).

1.6.Variacéo

No nicho ocupado pelos carnivoros, existem varios modos de sobrevivéncia,
alguns foram extintos e alguns foram reinventados mais de uma vez nos 65 milhdes de
anos da historia da ordem. Atualmente existem 271 espécies de carnivoros (incluindo os
pinipedes) que representam 5,8% das espécies de mamiferos descritas, muitas delas
ameacadas por uma ou outra forma de atividade humana. Tamanho corporeo varia em
quatro ordens de magnitude, variando desde 80g da doninha-ana (Mustela nivalis) até o
urso polar (Ursus maritimus) de 800 kg. Além dessa variacdo interespecifica ha
consideravel variacdo e flexibilidade intraespecifica. Por exemplo, dentre uma populacdo
de lobos-cinza pode-se observar coloracbes que variam de totalmente branco, até
totalmente preto, e o peso dos individuos pode variar de 15 a 80 kg (NOWAK,
MACDONALD et al., 2004)

A ordem Carnivora compreende 0s animais que originalmente evoluiram como
predadores, mas cujas adaptaces dentre a ordem resultou na diversificacdo em varias
linhagens distintas — as familias — cada qual com suas caracteristicas proprias
relacionadas a seus habitats, modo de vida geral, a sua dieta e seu modo de obté-la.
Dentre cada familia, radiagcbes adaptativas tém ocorrido e produzido uma variedade de
formas, cada uma adaptada um modo de vida particular. Algumas vezes um papel similar
tem sido assumido numa area geografica por membros de uma Familia, e em outra por
membros de varias familias; ou uma fonte de comida especial tem sido explorada por
membros pertencentes a mais de uma familia. Espera-se descobrir que as separacdes
ecoldgicas e geograficas basicas que primeiro trouxeram a tona a divergéncia das
familias tém sido obscurecidas pelas adaptacfes que surgiram subsequentemente nas

mesmas. Apesar de tal complexidade, é possivel discernir em larga escala as



caracteristicas tipicas que distinguem as familias e ver como estas refletem na divisao

entre varios modos de vida nos Carnivora (EWER, 1998).
1.7.Distribuicao

Os carnivoros estdo presentes em virtualmente todos os habitats da terra, desde
savanas (suricato, Suricata suricatta) a florestas esparsas (mangusto ando, Helogale
parvula) a desertos (raposa fennec, Fennecus zerda), florestas tropicais densas
(kinkajou, Potos flavus), aguas oceénicas (lontra marinha, Enhydra lutris) até a camada
de gelo do artico (urso polar, Ursus maritimus). Existe uma variacdo imensa nha
distribuicdo geogréfica de cada espécie; raposas oferecem um exemplo excelente, com
distribui¢cdes variando em cinco ordens de magnitude, desde a raposa de ilha americana
(Urocyon littoralis), com aproximadamente 700km? a distribuicdo intercontinental da
raposa vermelha, de quase 70.000.000 km? (NOWAK, MACDONALD et al., 2004).

1.8. Socialidade

Os sistemas sociais de Carnivora abrangem desde individuos solitarios, que se
relnem rapidamente durante a época de reproducao (ex. furdes), passando por aquelas
espécies que formam pares mondégamos duradouros (ex. chacal), aguelas que vivem em
grandes grupos sociais com até 80 individuos (ex. Hiena malhada ). Estes sistemas
sociais sdo produtos da andlise de custos-beneficios evolutivos, que balanceia os
comportamentos permitindo os individuos tanto comer carne, quanto evitar ser comido
(GITTLEMAN, 1989), se reproduzindo de maneira mais sucedida quanto € possivel pelo
caminho.

Se reproduzir durante todo o ano é a melhor linha de base, e organiza¢des sociais
representam a melhor solucdo comportamental para individuos de certas espécies (ou
populacdes) em particular, dependendo da sua morfologia, ecologia, e historia evolutiva.
As pressoes seletivas que diminuem o custo da vida em conjunto sdo: (1) dispersédo de
recursos - mais obviamente, presas abundantes, variedade de presas, ou rapida
renovacao de presas; (2) altos custos de dispersdo: obstaculos em oportunidades de

dispersdo, tais como falta de habitat adequado, baixa disponibilidade de parceiros



sexuais, ou competicédo intraespecifica podem encorajar 0s jovens a permanecer em seu
grupo natal apés atingir a maturidade sexual (NOWAK, MACDONALD et al., 2004).

J& as pressfes seletivas que aumentam o0s beneficios de se tolerar os membros
do seu grupo através de mecanismos comportamentais sdo: (3) melhor aquisicdo de
recursos: 0s grupos podem usar a forca do nimero na aquisicéo e retencao de recursos
— por exemplo, cacar em grupo pode aumentar o sucesso de forrageamento onde as
presas sdo maiores ou mais dificeis de serem capturadas, e os grupos também podem
ser mais efetivos na defesa do territorio e competicbes intra e interespecificas por
comida; (4) protecdo contra predagdo: grupos podem ser menos vulneraveis a predacao;
e (5) vantagens reprodutivas: é mais facil encontrar um parceiro sexual, se os individuos
ndo estdo dispersos. Ja as desvantagens da vida em grupo incluem a maior rapidez na
disseminacdo de doencas e parasitas e a competicdo intra-especifica (NOWAK,
MACDONALD et al., 2004).

2. Canidae

2.1. Surgimento

No final do Eoceno (40Ma), o primeiro canideo verdadeiro, Prehesperocyon, surgiu
no sudoeste do Texas. Provavelmente, o Prehesperocyon ndo diferia dos outros
miacidios ancestrais no seu modo de vida na floresta, mas ele possuia caracteristicas as
marcas inconfundiveis de ser um canideo verdadeiro: uma bula inflada e ossificada
cobrindo a regido do ouvido, e caracteristicas dentarias sutis, como a perda dos terceiros
molares superiores. Seu descendente imediato, Hesperocyon surgiu logo em seguida nas
grandes planicies e Canada. Durante o Eoceno, houve um declinio estavel da
temperatura global. A rapida queda de temperaturas na fronteira Eoceno-Oligoceno
devido ao isolamento da Antartica gerou nos Estados Unidos central, uma deterioracédo
climatica iniciada por um processo de condicbes progressivamente mais secas,
transformando assim, florestas Umidas em florestas cada vez mais secas até surgirem
grandes areas de savana aberta na metade do Oligoceno (30Ma). O surgimento das
areas de pasto foi 0 impeto para a evolugdo das comunidades de vertebrados pastadores
gue estdo intimamente ligados a diversificacdo dos canideos (WANG e TEDFORD,
2008).



2.2.Caracteristicas gerais

A familia Canidae possui 16 géneros recentes e 36 espécies com uma distribuicéo
natural que abrange quase todas as areas terrestres do planeta. Sado caracterizados por
uma bula endotimpanica inflada (camara ossificada que encobre a regido do ouvido
médio) que € dividida por um septo parcial ao longo da sutura endotimpéanica e
ectotimpénica (EWER, 1998). Os canideos viventes tém sido tradicionalmente divididos
principalmente com base na denticdo em trés subfamilias: Caninae, com 0s géneros,
Canis, Alopex, Vulpes, Fennecus, Urocyon, Nyctereutes, Dusicyon, Cerdocyon,
Atelocynus e Chrysocyon; e Simocyaninae com Speothos, Cuon e Lycaon; e
Otocyaninae com Otocyon.

Canideos podem ocorrer de desertos quentes (Vulpes zerda) a campos de gelo do
artico (Alopex). Esses animais podem ser diurnos, noturnos ou crepusculares.
Geralmente estao ativos durante todo o ano. Eles andam, trotam, andam a meio galope,
inteiramente nos digitos e usando mais o pé. Em velocidade méaxima eles galopam. As
raposas cinza (Urocyon) freqientemente sobem em &arvores, um habito incomum em
canideos. Os sentidos de olfato, audicdo e visdo sdo agucados. A presa é capturada por
perseguicdo em campo aberto ou por espreita seguida de bote. A dieta pode variar de
acordo com a estacdo, e matéria vegetal € importante para algumas espécies em certos
periodos (MACDONALD, 1993; NOWAK, MACDONALD et al., 2004; SILLERO-ZUBIRI,
HOFFMAN et al., 2004).

2.3.Filogenia

Porém, a partir de novas hipéteses filogenéticas obtidas através de sequéncias de
DNA, os canideos sao atualmente divididos em cinco grupos: os canideos do tipo lobo
(género Canis, Cuon e Lycaon), o grupo dos lobos sul-americanos (Chrysocyon
brachyurus e Speothos venaticus), o grupo das raposas sul-americanas (géneros
Lycalopex, Atelocynus e Cerdocyon), os canideos tipo a raposa vermelha (com Vulpes e
Alopex), e finalmente um grupo com trés linhagens distintas, o cachorro guaxinim

(Nyctereutes procyonoides), a raposa-orelha-de-morcego (Otocyon megalotis) e as duas



espécies do género Urocyon (TEDFORD, TAYLOR et al., 1995; WAYNE, GEFFEN et al.,
1997; SILLERO-ZUBIRI, HOFFMAN et al., 2004: ZRZAVY e RICANKOVA, 2004;
BARDELEBEN, MOORE et al., 2005; PREVOSTI, 2009).

2.4. Caracteristicas morfolégicas

Em espécies selvagens o comprimento da cabeca e corpo vai de 357 a 1.600mm,
0 comprimento da cauda vai de 250 a 560 mm e o peso de 1 a 80 kg. Fennecus zerda &
a menor espécie e Canis lupus é a maior. Numa populacdo os machos em geral, séo
maiores que as fémeas (ROGERS e KAPLAN, 2003; NOWAK, MACDONALD et al.,
2004; SILLERO-ZUBIRI, HOFFMAN et al., 2004; WANG e TEDFORD, 2008). Os
canideos possuem um corpo flexivel, musculoso e com peitoral largo; membros
normalmente longos e finos; uma cauda espessa, peluda; focinho delgado; e orelhas
grandes e eretas. Possuem quatro digitos nas patas traseiras e cinco nas dianteiras, com
excecdo de Lycaon, que possui quatro tanto nas traseiras quanto nas dianteiras. Os
machos possuem béaculas (osso do pénis) bem desenvolvidas, e as fémeas geralmente

possuem de trés a sete pares de mamas. O cranio € alongado e a férmula dental em

todas com excecdo de trés espécies é i%c%pm%m%xz = 42. Os molares sao % em
Speothos, % em Cuon, e % ou % em Otocyon (MACDONALD, 1993; EWER, 1998; NOWAK,
MACDONALD et al., 2004).

2.5.Socialidade

Alguns canideos, principalmente as espécies maiores ocorrem em matilhas com
mais de 30 individuos e buscam presas maiores que si mesmos, mas a maioria dos
canideos menores caga sozinha, ou em pares, cagando roedores e passaros. As fémeas
geralmente dao a luz uma vez por ano. A cria geralmente contém de 2 a 13 filhotes. A
gestacdo dura em média 63 dias. Os filhotes nascem cegos e indefesos, mas sao
cobertos de pélo. Eles sdo cuidados pela mée e geralmente pelo pai e outros membros

do grupo. A maturidade sexual é atingida ao um ou dois anos. A longevidade potencial é



provavelmente pelo menos 10 anos em todas as espécies (MACDONALD, 1993;
ROGERS e KAPLAN, 2003; NOWAK, MACDONALD et al., 2004).

Entre os canideos ha tendéncias comportamentais gerais que se correlacionam
com tamanho corpéreo. Os menores canideos (<6 kg) como as raposas vermelhas
(Vulpes vulpes) e as raposas orelha-de-morcego (Otocyon megalotis) nhormalmente séo
monogamicas e em algumas ocasides, poligamicas, elas tem uma proporcdo sexual
inclinada para fémeas, fémeas ajudantes e dispersdo de machos. Canideos de estatura
mediana, como chacais e coiotes, aparentam ser estritamente monogamicos; suas
proporcdes sexuais nos adultos sdo iguais, e seus comportamentos de ajudante e de
dispersante sdo equivalentes. Os maiores canideos, como o cachorro selvagem africano,
sdo monogamicos com uma tendéncia a poliandria e uma proporcao do sexo dos adultos
inclinada para machos, ajudantes machos, e emigracao de fémeas. A ecologia alimentar
também aponta uma tendéncia no tamanho corpéreo: canideos menores tendem a ser
cacadores solitarios e canideos de estatura média por vezes cacam cooperativamente
(GITTLEMAN, 1989; ROGERS e KAPLAN, 2003).

Entre os canideos a monogamia obrigatéria parece estar proximamente ligada a
necessidade de investimento do macho na criacéo e sobrevivéncia dos filhotes. A medida
gue o tamanho corpéreo aumenta nos canideos, existe uma tendéncia constante para a
caca comunal e defesa da presa. H4 tempos postulou-se que grupos sociais em
carnivoros evoluiram em resposta ao aumento do sucesso de caca que resultou em

forrageio cooperativo e defesa da presa (GITTLEMAN, 1989).

2.6. Distribuicéo

A escala geoldgica da familia é do fim do Eoceno até a atualidade na América do
Norte e Europa, comeco do Oligoceno até a atualidade na Asia, final do Plioceno até a
atualidade na América do Sul, Plioceno até a atualidade na Africa, e final do Pleistoceno
até a atualidade na Australia(NOWAK, MACDONALD et al., 2004; WANG e TEDFORD,
2008). Pelo menos 155 dos 192 (81%) paises do mundo possuem canideos. Os paises
gue ndo o possuem geralmente séo ilhas, como o Caribe, Madagascar, Malta e a maioria

das ilhas Australasianas. A maior diversidade pode ser encontrada na Africa, Asia e
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Ameérica do Sul com mais de dez espécies de canideos cada (ROGERS e KAPLAN,
2003; SILLERO-ZUBIRI, HOFFMAN et al., 2004).

As raposas vermelhas (Vulpes vulpes) sédo simpatricas com 14 outras espécies (de
trés regides geogréficas), os chacais (Canis aureus) com 13 (de duas regifes) e os lobos
(Canis lupus) com 11 (de trés regides). Dentre uma localidade, geralmente a diversidade
de canideos esta limitada de uma a cinco espécies. Existem apenas cinco espécies de
canideos endémicas a um uUnico pais, a maioria se encontra ameagada de extingdo: o
lobo vermelho (Canis rufus), o lobo etiopiano (Canis simensis), a raposa de Darwin
(Pseudalopex fulvipes), a raposa da ilha (Urocyon littoralis) e Pseudalopex vetulus. Dos
dois continentes com a maior diversidade, a América do Sul abriga 9 (das onze presente)
espécies confinadas inteiramente ao sul do Panama, enquanto a Africa possui oito
endémicos (das 13 espécies presentes). Dos 12 canideos encontrados na Asia, apenas
dois sao restritos aquele continente (ROGERS e KAPLAN, 2003; SILLERO-ZUBIRI,
HOFFMAN et al., 2004).

2.7.Volume endocraniano

Estimar o volume endocranial a partir de medidas externas do cranio tem sido
explorado em estudos primatoldgicos. Martins (1990) mostra altas correlacdes entre 0
volume endocraniano observado e trés medidas externas (comprimento, altura e largura
da caixa encefalica) e os volumes calculados com as mesmas. O calculo do volume
encefélico através de medidas externas vem sido muito estudado em fosseis, por serem
estruturas frageis, dificeis ou até impossiveis de manusear (FINARELLI, J. A. e FLYNN,
2007; FINARELLI, JOHN A. e FLYNN, 2009). Além disso, esse método ndo requer que o
material esteja muito preservado nem acesso a recursos especiais ou equipamentos.

Levando-se em conta que um encéfalo maior representa mais neurdnios por
unidade de massa corporea, e que isto implica num maior potencial das funcdes
cognitivas (SOL, DUNCAN et al., 2004), conclui-se que uma maior encefalizag&o significa
um ser mais inteligente. Seres mais inteligentes por sua vez, sdo mais capazes de
resolver problemas cotidianos e captar melhor os sinais do meio ambiente e de outros
individuos também (SOL, BACHER et al., 2008). Mas o cérebro requer muito gasto

energeético para 0 organismo e requer por massa uma ordem a mais de magnitude de
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energia do que outros tecidos somaticos. Por isso, a encefalizacdo aparenta diminuir em
resposta a reducdo da pressdo predatéria e domesticacdo o0 que sugere que volume
cerebral em excesso € eliminado quando as demandas cognitivas sdo reduzidas
(DUNBAR, 1998; FINARELLI, JOHN A. e FLYNN, 2009). Dentre os grupos de mamiferos,
os Carnivora em particular vém recebendo uma atencdo consideravel em relacdo ao
padrdo, época e possiveis causas da evolucdo do tamanho encefalico (FINARELLI, J. A.
e FLYNN, 2007).

Juntamente com ungulados e primatas, 0s carnivoros mostraram uma correlagéo
entre o tamanho do encéfalo e o nivel de socialidade (DUNBAR e BEVER, 1998; PEREZ-
BARBERIA, SHULTZ et al., 2007; SHULTZ e DUNBAR, 2010). Pérez-Barberia e
colaboradores (2007) ainda afirmam que o aumento do volume encefalico é o resultado
da resolucdo de problemas ecologicos baseados em solugBes sociais. Ou seja, a
socialidade determinou um aumento do encéfalo, e ndo o contrério.

Os canideos possuem um maior volume encefdlico em relacdo aos outros
membros da ordem Carnivora e, segundo a hipétese do cérebro social, (espécies que
apresentam comportamento social possuem um maior cérebro) (DUNBAR, 1998) este
fato deve-se ao surgimento de comportamentos sociais complexos nos canideos (ainda
gue a hipdtese do cérebro social ndo se aplique perfeitamente a todos os carnivoros,
visto que os ursideos também possuem um volume encefalico maior, mas sdo espécies
solitarias (FINARELLI, JOHN A. e FLYNN, 2009)). Ainda ndo se sabe como o volume
encefalico se comporta em relacdo a fatores ambientais e fisicos dentre a familia

Canidae.

2.8.Forca de mordida

A forca de mordida vem sendo estudada em varios grupos de animais (HERREL,
O'REILLY et al., 2002; VAN DER MEIJ e BOUT, 2004; HUBER, EASON et al., 2005),
principalmente nos mamiferos (THOMASON, 1991; BINDER e VAN VALKENBURGH,
2000; CHRISTIANSEN e ADOLFSSEN, 2005; WROE, MCHENRY et al.,, 2005;
CHRISTIANSEN e WROE, 2007; ROSS, DHARIA et al., 2007; WROE e MILNE, 2007;
BOURKE, WROE et al., 2008; ELLIS, THOMASON et al., 2008; FREEMAN e LEMEN,
2008; SACHETTI, CARDENAS et al., 2009; SAKAMOTO, LLOYD et al., 2009; SANTANA
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e DUMONT, 2009; SLATER e VAN VALKENBURGH, 2009) utilizando uma variedade de
meétodos para calcula-la. Nos carnivoros, a forca de mordida é de extrema importancia
devido a necessidade de subjugar a presa, abaté-la e consumi-la. E apesar de a massa
corporea dos carnivoros e de suas presas variarem bastante, a dieta carnivora
geralmente exige um maior esforco muscular e resisténcia 6ssea dos cranios dos
individuos que a seguem (CHRISTIANSEN e WROE, 2007).

Outra importancia do estudo da forca de mordida é se aprofundar na relacao entre
morfologia e ecologia/comportamento e responder se esta relacdo € de fato moldada pela
sele¢do natural WHEELWRIGHT, 1985; LOSOS, 1990; WAINWRIGHT, 1996; DUMONT,
1999). Os canideos possuem uma dieta variada que vai desde predominantemente
cupins e outros insetos em Otocyon megalotis (NOWAK, MACDONALD et al., 2004;
CLARK, 2005), a dietas hiper-carnivoras (com alta predominancia de carne) em lobos
(Canis lupus) (MECH, 1974; NOWAK, MACDONALD et al., 2004; MACNULTY, MECH et
al., 2007), entre outras espécies. Sabe-se que ha uma variacdo na forca de mordida
dentre os carnivoros (RADINSKY, 1981; THOMASON, 1991; CHRISTIANSEN e
ADOLFSSEN, 2005; CHRISTIANSEN e WROE, 2007; WROE e MILNE, 2007) e
recentemente Slater e van Valkenburgh (2009) mostraram que existe uma variacao na
resisténcia craniana entre trés espécies de canideos, o que indica que ha diferencas na

forca de mordida dentre a familia Canidae.

3. Métodos comparativos

Para responder questdes envolvendo a comparac¢ao entre dois fen6tipos ou de um
fenotipo com uma variavel ambiental dentre espécies ou dentre taxa mais elevados, o
método comparativo é a técnica mais generalizada. Mas existe um problema: as espécies
fazem parte de uma filogenia hierarquicamente estruturada e nao podem ser
consideradas independentes entre si para propésitos estatisticos. Esta néo-
independéncia pode ser contornada a principio se informa¢cbes adequadas sobre a
filogenia estiverem disponiveis (FELSENSTEIN, 1985; HARVEY e PAGEL, 1991;
PAGEL, 1999).

Felizmente, o0 aumento dos estudos filogenéticos e o acumulo de informacdes

cientificas vém modificando radicalmente o0 método comparativo. Existem duas tradicbes
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na biologia comparativa, a escola dos descendentes e a escola das guildas. A maioria
dos taxonomistas faz parte da escola dos descendentes (agrupam individuos com base
em um ancestral comum) e a maioria dos ecoélogos faz parte da escola das guildas
(agrupam individuos com base nos habitos). Seria ideal a unido das duas escolas, as
comparacoes sao feitas para o entendimento da diversidade organica que normalmente
significa descobrir as razdes para mudancas ou estase evolutivas. Essa unido permite
incorporar informacBes de relacdo filogenética em testes comparativos (HARVEY e
PAGEL, 1991).
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Forca de mordida e volume encefalico em canidae

(mammalia: carnivora)

INTRODUCAO

Inimeros trabalhos na &rea da ecomorfologia ja mostraram que varios aspectos
morfoldgicos influenciam diretamente no modo de vida das espécies e, também, na sua
capacidade de sobrevivéncia. Em particular, a forca de mordida esta ligada a dieta e
modo de forrageio, principalmente nos carnivoros que devem resistir a forgas externas,
jd que suas presas podem tentar reagir ao ataque (Thomason 1991). O volume
encefalico também afeta a capacidade de sobrevivéncia e adaptacdo dos organismos
(Sol, Bacher, et al. 2008; Sol, Duncan, et al. 2004), por estar associado a inteligéncia e
cognicao, que por sua vez, sao fatores essenciais para a vida e cagca em grupo.

A forca de mordida é um aspecto morfolégico que vem sendo muito estudado,
devido a sua capacidade de prever habitos alimentares e comportamentos de caca,
entre outros. Além de poder presumir varios aspectos ecoldgicos, h4d uma maior
disponibilidade de cranios nas cole¢bes (quando comparados a elementos do
esqueleto pds-craniano), que possibilitam os estudos de forca de mordida. Estudar a
forca de mordida em grandes mamiferos permitiu modelar o comportamento predatorio
de taxons fosseis (Wroe, McHenry, et al. 2005), analisar o comportamento predatério
nos canideos atuais(Slater e Van Valkenburgh 2009), e testar a correlacdo entre
comportamento e forca de mordida em morcegos (Santana e Dumont 2009). A forca de
mordida também ja foi calculada para mamiferos de ordens variadas(Freeman e Lemen
2008; Ross, Dharia, et al. 2007; Thomason 1991), no urso andino (Tremarctos ornatus)
(Sachetti, Cardenas, et al. 2009), em caes domesticos (Ellis, Thomason, et al. 2008),
entre outros.

Nos Carnivora, a forgca de mordida possui uma importancia ainda maior devido a
dificuldade imposta pela dieta carnivora em capturar e matar a presa. Estimativas da
forca de mordida nos carnivoros ja mostraram grande utilidade em estudos ecologicos

e paleontologicos sobre alimentacdo (Christiansen e Wroe 2007), estudos de alometria
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craniana (Bourke, Wroe, et al. 2008; Christiansen e Adolfssen 2005), variacéo
filogenética em felideos(Sakamoto, Lloyd, et al. 2010) e até desenvolvimento em
juvenis de hienas malhadas (Crocuta crocuta)(Binder e Van Valkenburgh 2000).

Uma caracteristica morfolégica pouco estudada nos carnivoros, mas muito
estudada nos primatas € o volume craniano. O tamanho do cérebro e o volume
endocranial costumam estar ligados a socialidade (Pérez-Barberia, Shultz, et al. 2007;
Shultz e Dunbar 2010), aptid6es cognitivas (Deaner, Isler, et al. 2007; Gonzalez-Lagos,
Sol, et al. 2010; Sol, Duncan, et al. 2004), e a adaptagcdo a novos ambientes (Sol,
Bacher, et al. 2008; Sol, Duncan, et al. 2004). Na ordem Carnivora nao € diferente,ja se
atestou a relacdo do tamanho do cérebro com a dieta e modo de reproducdo nos
carnivoros (Gittleman 1989) assim como a relagdo entre encefalizacdo e socialidade
(Finarelli e Flynn 2009).

Algumas caracteristicas dos canideos sao um atrativo para se estudar a forca de
mordida e a encefalizacdo. Como por exemplo a variacdo na dieta e no método de
caca, contendo espécies que se alimentam solitariamente de insetos, como o cachorro-
orelha-de-morcego (Otocyon megalotis) (Clark 2005), e espécies hipercarnivoras que
cacam em bando, como o cédo selvagem africano (Lycaon pictus) (Malcom 1999). O
meétodo de caca, esta intimamente ligado com o nivel de socialidade dos canideos, ja
gue as espécies que cacam em grupo sao também descritas como as mais sociais. E
segundo a teoria do “cérebro social”’, as espécies mais sociais devem ser também as
espécies com os maiores encéfalos (Dunbar 1998).

Os resultados de estudos sobre as diferencas nas alometrias cranianas entre
marsupiais carnivoros e membros da ordem Carnivora, mostram que cérebros menores
permitem mais espago para adutores de mandibula primarios e vice-versa {Wroe, 2007
#111}. O que leva a hipdtese de que os carnivoros sacrificaram uma maior forca de
mordida (quando comparada aos marsupiais comedores de carne) por volume
encefalico {Wroe, 2005 #271}. O objetivo deste trabalho € saber se 0 mesmo acontece
dentro de um nivel taxonémico menor, como a familia Canidae. Ou seja, testar se as

espécies com 0s maiores encéfalos também possuem as menores mordidas.

METODOLOGIA



10

15

20

25

30

21

Material examinado

As medidas usadas para as estimativas de forgca de mordidas foram tiradas de
imagens de cranios de representantes de 33 espécies de Canidae (Apéndice A). Foram
tomadas imagens de trés vistas do cranio. As fotos das vistas dorsal e ventral foram
tomadas alinhando-se o palato e a bula auditiva paralelamente ao substrato de apoio, e
nas fotos da vista lateral alinhou-se a reta que vai do nasal a extremidade posterior do
processo inter-parietal também de forma a deixa-la paralela ao substrato de apoio.
Todas as fotos incluiram uma régua para registro de escala. Marcos anatémicos foram
entdo colocados nas imagens para o céalculo das distancias e areas do cranio utiizadas
neste trabalho. A colocacdo dos marcos anatdmicos foi feita usando o software TpsDig
2 (Rohlf 2006).

Forca de mordida

A estimativa da forca de mordida foi calculada baseada na teoria de vigas
(Thomason 1991) que utiliza as areas de seccao transversal (as areas foram estimadas
atraves de coordenadas que delimitam as areas, obtidas através do programa TpsDig
2.0) dos musculos masseter (M) (Figura 1C) e temporal/pterig6ide (T) (Figura 1A); as
distancias entre os centroides das areas mencionadas para articulagdo temporo-
mandibular (ATM) (Figura 1B); e a distancia da ATM para ponto de aplicacdo da
mordida (os caninos) que € denominada brago do momento ou alavanca (c) (Figura
1B).

FIGURA 1

As areas dos musculos (M e T) sdo multiplicadas por 300Kpa (quilopascal), que
€ o valor estimado para a for¢ca aplicada pelo musculo dos mamiferos (Weijs e Hillen
1985) e pelas distancias dos seus respectivos centrdides para a ATM (dm e dt), em

seguida sdo somadas e multiplicadas por dois, para equivaler aos dois lados do cranio.
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Este valor total, dividido pelo brago do momento (c), equivale a forca de mordida bruta

(F).

g _ 2 (dm x {M x 300KPa} + dt x {T x 300KPa})
C

Como a forca calculada a partir de cranios tende a subestimar as forcas medidas
in vivo, foi aplicado o método de correcdo de Thomason (1991). Apesar de ter sido
muito criticado por se basear em apenas uma espécie (Didelphis virginiana) e
consequentemente rejeitado por diversos autores (Christiansen e Adolfssen 2005;
Wroe e Milne 2007) por supostamente ndo se aplicar a espécies maiores, este método
foi recentemente testado em predadores de massas similares aos canideos e teve sua
eficiéncia confirmada (Sakamoto, Lloyd, et al. 2010). O método de correcdo consiste na

formula:

— 0,859%xlogF+0,559
Frorr = 100 g )

Devido a grande influéncia do tamanho corpéreo na forca de mordida
(Christiansen e Adolfssen 2005; van der Meij e Bout 2004; Wroe, McHenry, et al. 2005),
uma corre¢do de tamanho se fez necesséria. A forca de mordida corrigida foi regredida
(regressao linear simples) sobre a largura do cranio de cada individuo (Figura 2). A
largura do cranio (La) foi considerada um indicador apropriado de tamanho e é o
melhor preditor de forca de mordida (Sakamoto 2009). Esta analise gerou uma funcéo

utilizada para calcular a for¢ca de mordida baseada na largura do cranio (Fjarg):

— 1,95%xlogLa—1,12
Flarg - 10( g )

Em seguida calculou-se o quociente da for¢ca de mordida (QFM) que consiste na
proporcao entre a forca de mordida corrigida e a forca de mordida baseada na largura
do créanio {Sakamoto, 2010 #251}:
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Fcorr
QFM = =~
Flarg

O quociente ndo consiste num valor de forga (em Pa), mas sim numa proporgao isenta

da influéncia do tamanho corporeo{Sakamoto, 2010 #251}.
Volume encefalico

O célculo do volume encefalico se baseou em Finarelli(2006), utilizando o
logaritmo natural de trés medidas externas da caixa craniana: altura (A), comprimento
(C) e largura (L) (Figura 1).0 método de Finarelli é apropriado pois as medidas
utilizadas compreendem as dimensdes externas do neurocranio ao longo dos trés eixos
ortogonais. Eles correspondem aproximadamente a medidas utilizadas previamente na
estimativa do volume craniano em primatas (ex. Elton et al. 2001; Martin 1990) e sdo
consistentes com trés medidas cranianas utilizadas por Young (1959) na definicdo de

dimensdes endocranianas (Finarelli, 2006).

LMol encefitico) = —6,23 + 1,06.1n(A) + 0,28.1n(C) + 1,27. In(L)

ApGs calcular o volume encefélico, foi realizada uma regresséo linear simples
entre o logaritmo do volume encefalico e o logaritmo do comprimento do cranio que

gerou a seguinte funcao:

Log(vol. encefalico) — 1'7501- log(comprimento) —2,0889

Essa fungdo serviu para calcularmos um volume encefalico baseado no
comprimento do cranio. Estimando um valor de volume encefalico através do
comprimento do cranio, € gerado um valor bastante influenciado pelo tamanho do
individuo, e para retirarmos essa influéncia, calculamos a propor¢cdo entre o volume

encefalico estimado através das trés medidas (vol. encefalico) e o volume estimado
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através apenas do comprimento do cranio (Vecomprimento). ESta proporgéo € denominada

guociente do volume encefélico (QVE) que é calculada pela férmula:

vol.encefdlico

QVE =

vecomprimento

Os valores de QVE, QFM, forca de mordida e volume encefalico brutos obtidos
para cada espécie foram entdo comparados através de uma Analise de Variancia
(ANOVA) seguida pelo teste a posteriori Tukey (Zar 1998).

Andlise de Correlacao

As varidveis calculadas tiveram sua correlacdo testada através dos seus
contrastes independentes (diferencas entre taxas de evolugdo entre os nodos da
filogenia) (Diniz-Filho 2000) utilizando o modulo PDTREE (Midford, Garland Jr., et al.
2005) do programa Mesquite (Maddison e Maddison 2007). Antes de realizar a
correlacdo entre os contrastes, foi realizado um diagnéstico das variaveis, para saber
se esta andlise é ideal. O diagndstico testa a correlagdo entre o valor absoluto e seu
desvio-padrdo. Se ndo houver correlacdo, entdo os contrastes estdo bem ajustados e
pode-se prosseguir a analise. A analise dos contrastes impede que a filogenia do grupo
influencie nos resultados das correlacbes, o que poderia gerar falsas correlagdes
baseadas somente no grau de relacao filogenética entre as espécies. Os comprimentos
dos ramos da filogenia em milhGes de anos, assim como a sua topologia foram
retirados de Perini e Russo, et al. (2010). Os comprimentos dos ramos, porém,
passaram pela modificagdo de Grafen, com p de 0,5 para diminuir as chances de erro
tipo | e adequar as variaveis de acordo com o método dos contrastes independentes
(Diaz-Uriarte e Garland Jr. 1996; Grafen 1989).

RESULTADOS
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Forca de Mordida

A espécie que apresentou o maior quociente de for¢ca de mordida foi o cachorro-
vinagre (Speothos venaticus) (Tabela 1), seguido do cédo selvagem asiatico (Cuon
alpinus). Em terceiro lugar ficou a raposa de Darwin (Lycalopex fulvipes) seguida do
céo selvagem africano (Lycaon pictus).As trés espécies com 0s menores quocientes de
forca de mordida sé@o a raposa-cinzenta-do-litoral (Urocyon littoralis) a raposa palida

(Vulpes pallida) e a raposa do cabo (Vulpes chama).

Volume encefélico

As espécies com os maiores valores de QVE séo o cachorro-vinagre (Tabela 1),
0 cado selvagem asiatico e 0 cdo selvagem africano. Ja os menores valores de QVE
pertencem ao lobo da Etidpia (Canis simensis), a raposa de Ruppell (Vulpes rueppelli)
e ao cachorro guaxinim (Nyctereutes procyonoides). Quanto ao volume encefalico
bruto, as espécies com os maiores valores sdo o lobo cinza (Canis lupus), o cdo
selvagem africano e o lobo-guara (Chrysocyon brachyurus). As espécies com 0S
menores volumes encefalicos foram o cachorro guaxinim, a raposa de Ruppell e a
raposa do deserto.

A andlise de variancia do QVE mostra que Canis familiaris hallstromi e
Lycalopex fulvipes foram as Unicas espécies que ndo apresentaram diferencas
significativas com nenhuma outra espécie. Alopex lagopus, A. microtis, C. aureus, C.
brachyurus, C. f. dingo, C. latrans, C. mesomelas, C. rufus, C. simensis, Cerdocyon
thous, L. vetulus, L. griseus, V. velox, V. vulpes, V. zerda se diferenciam de Lycaon
pictus, Speothos venaticus, Vulpes chama e Cuon alpinus. Canis adustus, O.
megalotis, L. culpaeus, L. sechurae se também se diferenciam dessas 4 espécies com
adicdo de Urocyon littoralis. Urocyon cinereoargenteus se diferencia das 4 e também
de N. procyonoides ja C. Lupus, destas 5 e também de V. Rueppelli. Além de Urocyon
cinereoargenteus e C. lupus, N. procyonoides também se diferencia de V. pallida, V.
macrotis, V. chama, U. littoralis,Speothos venaticus, Lycaon pictus, Cuon alpinus.

Vulpes bengalensis s6 se diferencia de Speothos venaticus.
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TABELA 1

Andlise de correlacao

Todas as variaveis mostraram uma correlacdo nula entre 0s contrastes
padronizados e a raiz quadrada da soma dos tamanhos dos ramos corrigidos,

indicando que sdo dados aptos para este tipo de andlise (Tabela 2).

TABELA 2

Ha uma forte correlacdo entre os contrastes independentes da Forca de mordida
corrigida e do volume encefalico, mas nenhuma correlacéo entre os quocientes QFM e
QVE. A correlacdo entre os quocientes e os valores brutos foi baixa para a forca de

mordida, e nula para o volume enceféalico (Tabela 3).

TABELA 3

DISCUSSAO

As estimativas de forca de mordida e volume encefélico destacaram os
hipercarnivoros que cacam em grupo (Lycaon, Cuon e Speothos) e apenas estes
possuem correlagdo entre QFM e QVE. Os valores de QFM parecem estar
relacionados com a morfologia do cranio, assim como os resultados de QVE que
também apontam para uma associacdo maior com a morfologia craniana do que com
caracteristicas ecologicas. Ja os valores brutos, ou seja, sem corre¢ao para o tamanho
dos individuos, mostraram o padrao esperado, tendo os maiores valores para as

maiores espécies, e 0s menores valores para as espécies menores.

Quociente de forca de mordida
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As espécies que possuem 0s maiores valores que QFM sdo as espécies que
apresentam dieta hipercarnivora, com excecao de Lycalopex fulvipes. No entanto a
amostra desta espécie é de apenas dois individuos, fator que contribui para os
resultados encontrados para esta espécie. O lobo, o cdo selvagem asiatico, o céo
selvagem africano sédo conhecidamente hipercarnivoros, e até o momento apenas
suspeitava-se que o cachorro-vinagre também se encaixava neste grupo. Em relacdo
aos outros canideos, estas trés espécies possuem focinhos relativamente mais largos,
mais vantagens mecéanicas dos adutores da mandibula, mandibulas mais profundas,
dentes anteriores (incisivos e caninos) maiores, molares pos-carniceiros trituradores
reduzidos, laminas (trigonideos) alongados em seus ml inferiores (Gittleman 1989).
Em todos, com excecdo do lobo (que ndo apresentou valores altos de QFM) o
talonideo do m1 também se tornou uma “lamina”, e € chamado de “esporado cortante”
(trenchant heel). O efeito deste espordo € alongar a lamina e assim, aumentar o corte
feito por ela.

Varias das caracteristicas supracitadas servem para aumentar a eficacia da
caca na derrubada da presa, resisténcia a forcas de torsdo e auxilio no corte da carne.
Mas a caracteristica que aumenta a forca de mordida consideravelmente € a reducéo
da fileira dos dentes, pela diminuicdo dos molares pds-carniceiros (van Valkenburgh
2007) que é encontrada nas espécies com maior QFM. No geral os canideos possuem
trés molares superiores e trés inferiores, mas o cachorro-vinagre possui apenas um
molar superior e dois inferiores (Beisiegel e Zuecher 2005), o cachorro selvagem
asiatico possui dois molares superiores e dois inferiores (Cohen 1978) e o cachorro
selvagem africano possui dois molares superiores e trés inferiores (Gittleman 1989).

Apesar de possuir uma dieta hipercarnivora, e cacar individuos cuja massa
corporea ultrapassa a sua prépria, o lobo ndo atingiu o mesmo valor de QFM que as
outras espécies.Isto ocorre possivelmente porque nao possui as mesmas
caracteristicas que os demais, talvez por uma menor capacidade de adaptacdo, ou
talvez porque descende de um grupo de espécies muito grandes (ex.: Canis
armbrusteri) (Prevosti 2009; Wang e Tedford 2008), que nao precisavam de

adaptacdes para auxiliar na captura de suas presas.
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A razao para a qual a raposa Urocyon littoralis esteja entre os menores valores e
a espécie mais proxima, U. cinereoargenteus possui um QFM mediano, pode ser
porque a primeira espécie esta restrita a um conjunto de ilhas no sul da Califérnia
(EUA), que foi colonizada apenas uma vez a mais de 10 mil anos atras . A raposa-das-
ilhas vem sofrendo desde entdo fortes pressbes seletivas que resultaram numa
diminuicdo do tamanho corpéreo e outras diferencas genéticas(Moore e Collins 1995;
Wang e Tedford 2008).

Sabe-se muito pouco sobre a raposa palida (Vulpes pallida), existindo varias
lacunas no conhecimento da sua distribuicédo, posicao filogenética, biologia e ecologia.
A raposa palida € muito pequena (2-3,6 kg) e possui uma dieta essencialmente
herbivora, comendo essencialmente bagas, meldes e matéria vegetal. Ela também se
alimenta de passaros, pequenos roedores e répteis, e invertebrados e possui um nasal
alongado e um créanio fragil. A raposa-do-cabo (Vulpes chama) também possui o
focinho estreito e alongado além de um arco zigomatico fraco. Se alimenta de
pequenos vertebrados, invertebrados e frutas (Sillero-Zubiri, Hoffman, et al. 2004). Era
esperado que as raposas apresentassem 0s menores valores de QFM ja que a
hipercarnivoria ndo surgiu entre os Vulpinae durante sua histéria evolutiva. As raposas
também sempre se mantiveram conservativas em relacdo a seus tamanhos corporeos
e por isso, sempre cacam presas bem menores que si mesmas (Wang e Tedford
2008).

Forca de mordida

Diferentemente dos resultados de QFM, os resultados da forca de mordida
corrigida apresentam uma influéncia direta do tamanho corpéreo dos individuos, tanto
nos maiores valores, quanto nos menores. A disparidade entre as variaveis € mostrada
na falta de correlagcdo entre os contrastes das mesmas. As quatro espécies que
mostraram os maiores valores de forca de mordida sdo também as quatro espécies
com a maior massa corporal. Canis lupus com 40 kg, Lycaon pictus com 28 kg, C. rufus
e Chrysocyon brachyurus com 28 e 25 kg respectivamente (Nowak, Macdonald, et al.
2004).
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Quociente de volume encefalico

As trés espécies com maiores valores QVE foram o cachorro-vinagre, o céo
selvagem asiatico e o céo selvagem africano. (ver Tabela 3). Considerando-se a teoria
do cérebro social que diz que espécies que apresentam comportamento social
possuem um cérebro maior (Dunbar 1998), pode-se especular que Speothos, Cuon e
Lycaon possuem os maiores valores de QVE por serem espécies sociais, que vivem e
cacam em bando. Isto acontece porque espécies sociais precisam ter uma cognicao
(que esta diretamente ligada com a socialidade) bem desenvolvida para, desta forma,
comunicarem-se mais facilmente entre si.

Apesar de C. lupus também ser uma espécie social seu QVE foi o 10° maior
valor, provavelmente devido ao mesmo motivo pelo qual seu QFM também nédo ser um
dos quatro maiores, um conservativismo genético (Vila, Amorim, et al. 1999). Além de
nao estar entre 0s quatro maiores valores, o lobo ainda encontra-se abaixo de quatro
espécies de raposas que nao vivem em sociedade nem cacam em bando. Por isso,0s
resultados sugerem que o Quociente de Volume Encefélico esta ligado a socialidade
apenas nas espécies que cacam em bando (com excec¢do de C. lupus), e também a
forma do cranio das mesmas, ja que Speothos, Cuon e Lycaon possuem morfologias
cranianas bastante semelhantes. Indicando portanto, que as mesmas convergéncias
adaptativas que aumentaram seu poder de mordida, de alguma forma também
aumentaram sua caixa craniana. Outra possibilidade € que, para melhor resistir as
forcas de torséo, houve um aumento na espessura dos 0ssos da calota craniana, o que

pode ter influenciado esta analise, por ser baseada em medidas cranianas externas.

Volume encefalico

Assim como a forca de mordida corrigida, o volume encefalico bruto esta
diretamente ligado ao tamanho das espécies ja que o maior valor de VE pertence a
maior espécie (Canis lupus) e o menor valor, a menor espécie (Vulpes zerda). A

influéncia do tamanho em ambas também é visivel devido a forte correlacéo entre forca
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de mordida e volume encefalico e a auséncia de correlacdo entre seus respectivos
guocientes (Tabela 3).Na analise de correlacdo dos contrastes, o0 QVE ndo se
relacionou ao volume encefalico bruto, indicando que a utilizacdo de um quociente

corrige significativamente os dados.

Andlise de correlagéo

N&o houve correlacdo entre o Quociente de for¢ca de mordida e o quociente de
volume encefalico, apesar de os trés maiores valores de QFM também serem os
maiores valores de QVE. Isso mostra que apesar de ambas as variaveis estarem
ligadas a morfologia craniana elas s@o independentes na familia Canidae. A diferenca
morfologica e portanto de forga de mordida e volume encefélico € muito mais abrupta
entre o grupo Lycaon+Cuon+Speothos e 0s outros canideos, do que dentre a familia
em si. Por isso, o célculo do QFM do QVE foi eficiente em apontar e diferenciar os
hipercarnivoros e que cagcam em bando, mas néo diferenciou dentre as espécies
restantes as mais carnivoras das menos carnivoras nem as solitarias das sociais. Ou
seja, somente nos hipercarnivoros existe uma correlacdo entre forca de mordida e
volume encefélico. Estes resultados estdo de acordo com andlises em insetivoros e
primatas que correlacionam especializacdo dietaria com aumento da encefalizacdo
(Bauchot e Stephan 1966, 1969 apud (Gittleman 1986)). Outros estudos, envolvendo
taxas de consumo ativo (ACR) encontraram uma correlacdo positiva entre ACR e
socialidade (WIlimers e Stahler 2002). Em situacdes aonde a ingestdo rapida €
favorecida, como por exemplo entre filhotes de uma mesma ninhada ou adultos se
alimentando comunalmente de uma mesma presa, a selecdo devera favorecer aqueles

com uma denticdo mais cortante e maior forca de mordida (van Valkenburgh 2007).
CONCLUSAO
Concluimos a partir deste trabalho, que a forca de mordida e o volume

encefalico estado ligados ao tamanho corporal dos individuos, e que nédo se deve utiliza-

las em analises sem que estejam corrigidas para o tamanho. O Quociente de Forca de
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Mordida estéa relacionado a morfologia craniana visto que as espécies hipercarnivoras
(que possuem inumeras adaptacdes na morfologia do cranio para tal) possuiram os
maiores valores do quociente e as espécies onivoras (com formatos de cranio
conspicuos), os menores. O Quociente de Volume Encefélico aparentemente, também
se relacionou com a morfologia do cranio, mas nem tanto com o nivel de socialidade
das espécies. O QFM e o QVE se relacionam apenas nos seus extremos: as espécies
com os maiores QFMs que também possuem os maiores QVES sdo as que cacam em
bando, presas maiores que si mesmas. Indicando uma relagéo entre a especializacao

na dieta e um aumento do encéfalo (e da socialidade).
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Table 1
Species/ subspecies Bite BFQ Brain BVQ “n”

force volume

A. lagopus (Linnaeus, 1758) 140.61 132.85 40.04 101.31 37
A. microtis (Sclater, 1882) 312.12  133.17 70.55 101.81 21
C. adustus Sundevall, 1847 248.69 108.81 62.57 94.71 30
C. aureus Linnaeus, 1758 254.69 118.12 64.01 101.58 30
C. simensis Ruppel, 1835 413.39 143.48 88.10 85.57 8
C. f. dingo (Meyer, 1793) 494.48 140.84 92.24 102.23 33
C. f. hallstromi (Troughton, 1957) 298.52 118.78 66.33 113.38 6
C. latrans Say, 1823 397.10 133.14 90.54 100.19 30
C. lupus Linnaeus, 1758 830.51 138.59 159.29 107.18 30
C. mesomelas Schreber, 1775 243.41 129.68 58.06 98.55 30
C. rufus Audubon e Bachman, 1851 530.52 132.84 102.98 9296 6
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C. brachyurus (llliger, 1815) 525,54 126,87 120,84 104,10 22
C. alpinus (Pallas, 1811) 497,74 148,24 110,88 139,01 20
C. thous (Hamilton Smith, 1839) 184,16 115,96 48,82 96,72 32
L. fulvipes (Martin, 1837) 182,93 147,61 34,41 9192 2
L. vetulus (Lund, 1842) 125,14 122,09 37,77 104,26 18
L. culpaeus (Molina, 1782) 281,57 125,03 63,30 93,34 31
L. griseus (Gray, 1837) 154,29 130,61 41,76 100,01 30
L. gymnocercus (Fischer, 1814) 190,32 123,19 47,66 86,65 30
L. sechurae (Thomas, 1900) 168,33 140,20 34,66 89,06 30
L. pictus (Temminck, 1820) 719,03 144,07 146,94 131,61 30
N.procyonoides (Gray, 1834) 147,29 132,77 28,20 81,74 30
0. megalotis (Desmarest, 1822) 111,64 121,62 32,24 91,65 30
S. venaticus (Lund, 1842) 287,88 155,89 65,48 141,35 21
U. cinereoargenteus (Schreber, 1775) 136,97 127,85 36,58 102,76 39
U. littoralis (Baird, 1858) 98,14 107,46 30,96 115,74 30
V. zerda (Zimmerman, 1780) 72,60 124,77 20,65 101,84 30
V. bengalensis (Shaw, 1800) 139,85 127,75 33,51 104,17 10
V. chama (Smith, 1833) 136,21 93,01 47,75 130,83 19
V. macrotis Merriam, 1888 92,53 110,30 30,76 107,25 21
V. pallida (Cretzschmar, 1827) 103,31 97,05 30,72 112,32 19
V. rueppelli (Schinz, 1825) 114,39 125,10 27,86 83,60 30
V. velox (Say, 1823) 134,36 119,24 34,60 101,10 14
V. vulpes Linnaeus, 1758 224,27 124,24 52,74 97,69 32
Table 2
Variable/indicator r R? F p
Bf -0,132 0,017 0,428 0,259
BFQ -0,145 0,021 0,518 0,239
Vol -0,116 0,013 0,327 0,286
BVQ -0,044 0,001 0,046 0,415



Tabela 3

r | Fm QFM Vol QVE
Fm 1 0,37 0,97 -

QFM 0,37 1 - 0,049

Vol 0,97 - 1 0,076
QVE - 0,049 0,076 1

37
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Legendas

Figura 1. Esquema mostrando as areas e distancias utilizadas no calculo da forca de
mordida (em azul) e do volume encefalico (em vermelho). “M” e “T” sao as areas de
seccao tranversal dos musculos masseter e temporal respectivamente. A distancia
entre o centréide da area do masseter e 0 ponto de articulagdo temporo-mandibular
(“ATM”) é denominada “dm” e esta distancia no musculo temporal € denominada “dt”. A
distancia entre a ATM e o ponto de aplicacdo da mordida, ou braco de momento, &
denominado “c”. As distancias “A”, “C” e “L” s&do respectivamente altura, comprimento e

largura do cranio.

Tabela 1. Tabela mostrando os taxons utilizados nas analises com seus valores de
QFM, forca de mordida corrigida, QVE, volume encefalico bruto e a quantidade (“n”) de

espécimes de cada espécie.

Tabela 2. Valores do coeficiente de correlacdo de Pearson (r), de coeficiente de Fisher
(F), coeficiente de determinacéio (R?) e de probabilidade (p), resultados da anélise de
correlacdo entre os contrastes independentes e seus desvios-padrdo para cada

variavel.

Tabela 3.Valores do coeficiente de correlagdo de Pearson (r) das andlises de
correlacdo entre as variaveis: quociente da forca de mordida (QFM), gquociente do

volume encefalico (QVE), forca de mordida (Fm) e volume encefélico (Vol).
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Apéndice A - Espécimes de museu utilizados no estudo.

Alopex lagopus — AMNH 15604; AMNH 15605; AMNH 275536; AMNH 19326; AMNH
18260; AMNH 19322; AMNH 18261; AMNH 19323; AMNH 19324; AMNH 18262;
AMNH 19328; AMNH 19480; AMNH 19483; AMNH 19329; AMNH 35381; AMNH
35371; AMNH 143903; AMNH 22715; AMNH 22717; AMNH 22809; AMNH 19327,
AMNH 19330; AMNH 19331; AMNH 19391; AMNH 28114; AMNH 28115; AMNH
28118; AMNH 35371; AMNH 35381; AMNH 77830; AMNH 135577; MVZ 40074; MVZ
40077; MVZ 40079; MVZ 40085; MVZ 134450.

Atelocynus microtis — AMNH 95284; AMNH 95285; AMNH 76031; AMNH 76579; AMNH
98639; FMNH 52491; FMNH 98080; FMNH 98081; FMNH 93955; MVZ 136657, MVZ
157978; MACN 31-58; MACN 31-59; MNHN 1879-407; MPEG 8866; MPEG 4252;
MPEG 854; NMNH 361013; MNRJ 650; MZUSP 19753; MZUSP 19754.

Canis adustus — AMNH 117598; AMNH 117597; AMNH 216344; AMNH 82090; AMNH
8066; AMNH 80924; AMNH 116335; AMNH 160990; AMNH 116333; AMNH 160989;
AMNH 160997; AMNH 116334; AMNH 80662; AMNH 169447; AMNH 81039; AMNH
81037; AMNH 52049; AMNH 36377, AMNH 83131; AMNH 83130; AMNH 114174,
AMNH 27725; AMNH 54212; AMNH 114255; AMNH 114259; AMNH 179136; AMNH
114278; AMNH 52057; AMNH 187718; AMNH 119945.

Canis aureus — AMNH 88709; AMNH 88708; AMNH 80; AMNH 54033; AMNH 81040;
AMNH 27727; AMNH 27726; AMNH 27735; AMNH 27733; AMNH 27732; AMNH
27739; AMNH 114175; AMNH 187714; AMNH 30; AMNH 29; AMNH 10071; AMNH
54030; AMNH 54032; AMNH 32; AMNH 10072; AMNH 47; AMNH 34; AMNH 31; AMNH
117596; FMNH 98336; FMNH 98341; FMNH 98340; MVZ 118415; MVZ 149524; MVZ
173749.

Canis familiaris dingo — AMNH 197746; AMNH 197747; AMNH 197748; AMNH 100318;
AMNH 35175; AMNH 173525; AMNH 65848; AMNH 183433; AMNH 65845, AMNH
18077, AMNH 65846; AMNH 153664, AMNH 153663; AMNH 153629; AMNH 154465;
AMNH 183434; FMNH 156136, FMNH 54203; FMNH 119852; FMNH 33598; FMNH
119851; FMNH 129799; MVZ 119675; MVZ 124399; MVZ 129305; MVZ 129306; MVZ
133283; MVZ 152804; MVZ 114371; MVZ 120938; MVZ 120939; MVZ 120940.

Canis familiaris hallstromi — AMNH 104074; AMNH 151839; AMNH 151841; AMNH
151842; AMNH 151803; AMNH 104073.

Canis latrans — AMNH 188742; AMNH 188740; AMNH 42467; AMNH 25235; AMNH
21270; AMNH 21400; AMNH 21268; AMNH 21272; AMNH 21271; AMNH 21273;
AMNH 254809; AMNH 206831; AMNH 214893; AMNH 26006; AMNH 26005; AMNH
212412; AMNH 99130; AMNH 1308; AMNH 1318; AMNH 1314; AMNH 1309; MvZ
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37290; MVZ 37291; MVZ 51979; MVZ 70473; MVZ 25897; MVZ 55223; MVZ 88574; MNRJ
323609.

Canis lupus — AMNH 19348; AMNH 16849; AMNH 29040; AMNH 19493; AMNH 22940;
AMNH 19493; AMNH 22940; AMNH 16851; AMNH 121497, AMNH 34447; AMNH
121469; AMNH 42119; AMNH 42069; AMNH 169529; AMNH 169526; AMNH 169527;
AMNH 34959; AMNH 5379/6767, AMNH 18214; AMNH 42084; AMNH 18217; AMNH
45602; AMNH 17466; AMNH 2247; AMNH 6769/5381; AMNH 10697; MVZ 31043; MVZ
119832; MVZ 119835; MVZ 119836; MVZ 123978; MNRJ 32366.

Canis mesomelas — AMNH 114279; AMNH 114275; AMNH 114272; AMNH 114258;
AMNH 114260; AMNH 70167; AMNH 90359; AMNH 54206; AMNH 54207; AMNH
54213; AMNH 114176; AMNH 114177; AMNH 82398; AMNH 161150; AMNH 161143,
AMNH 161148; AMNH 27729; AMNH 27734; AMNH 27730, AMNH 27731; AMNH
27736; MvzZ 117808; MvzZ 117809; MvZ 117810; MvZ 117811, MVZ 165148; MVZ
165150; MVZ 165151; MVZ 165154; MVZ 165158.

Canis simensis — AMNH 81001; AMNH 214799; FMNH 32940 ;FMNH 28492; FMNH
27011; FMNH 8170; FMNH 27010; FMNH 27012.

Canis rufus — AMNH 100225; FMNH 104995; FMNH 104662.

Cerdocyon thous — AMNH 149297; AMNH 74460; AMNH 247707; AMNH 214710;
AMNH 215127; AMNH 214708; AMNH 214706; AMNH 30624/7; AMNH 75461; AMNH
75199; AMNH 181485; AMNH 149301; AMNH 181486; AMNH 149300; AMNH 139230;
AMNH 76751; AMNH 136286; AMNH 133925; AMNH 96179; AMNH 134049; AMNH
134051; AMNH 74460; AMNH 214705; AMNH 209123; AMNH 209128; AMNH 2147009;
AMNH 209127.

Chrysocyon brachyurus — AMNH 71179; AMNH 133941; AMNH 120999; AMNH
133940; FMNH 44534; FMNH 137425; FMNH 101848; FMNH 125401; FMNH 96003;
FMNH 46003; FMNH 28311; FMNH 28313; FMNH 28312; MNHN 1897-452; MNHN
1962-1514; MPEG 1419; USNM 270371; USNM 261023; USNM 261022; USNM
314863; MNRJ 640; MNRJ 664.

Cuon alpinus — AMNH 54544; AMNH 54984; AMNH 54842; AMNH 43144; AMNH
101773; AMNH 102083; AMNH 60775; FMNH 35813; FMNH 35814; FMNH 35815;
FMNH 39182; FMNH 33500; FMNH 36001; FMNH 91246; FMNH 104389; MNHN 1927-
1251; MNHN 1927-1252; USNM 83522; USNM 196976; USNM 258648;.

Lycalopex culpaeus — AMNH 214705; AMNH 60570; AMNH 262663; AMNH 67090;
AMNH 35945; AMNH 36454(2); AMNH 36454; AMNH 46534; AMNH 67088; AMNH
67089; MLP 1749; MLP 1264; MLP 1266; MACN 15022; MACN 15023; MACN 15031,
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MACN 15037; MACN 15043; MACN 15045; MACN 15047; MACN 15050; MACN 15053;
MACN 15054; MACN 15055; MACN 15056; MACN 15057; MACN 15059; MACN 15061,
MACN 15067.

Lycalopex fulvipes — FMNH 23815; 23814.

Lycalopex griseus — AMNH 33293; AMNH 70238; AMNH 69584; AMNH 91672; AMNH
69583; AMNH 91098; AMNH 41504; AMNH 41509; AMNH 41506; AMNH 41507,
AMNH 41502; AMNH 41505; AMNH 41503; AMNH 41508; AMNH 17441a; AMNH
17440b; AMNH 17440a; AMNH 17441b; AMNH 14081; FMNH 50796; FMNH 50792;
FMNH 25610; FMNH 50794; FMNH 50793; FMNH 25609; FMNH 154639; MVZ
116316; MVZ 141627; MLP PGR712; MLP PGR51X974.

Lycalopex gymnocercus — AMNH 235988; AMNH 235991; AMNH 246968; AMNH
246967; AMNH 235987; AMNH 235990; AMNH 235989; AMNH 205757; AMNH
205760; AMNH 205773; AMNH 205773; AMNH 205776; AMNH 205772; AMNH
205774; MVZ 145334; MLP 1579; MLP 27.X.97.21; MLP 8.X.92.15; MLP 13.1V.99.35;
MLP 13.1V.99.7; MLP 13.IV.99.1; MLP 13.IV.99.25; MLP 13.IV.99.9; MLP 13.1V.99.2;
MLP 13.1V.99.43; MLP 13.1V.99.41; MLP 13.1V.99.40; MLP 8.X.92.13; MLP 16.11.99.28;
MLP 16.11.99.2; MLP 18.1V.99.39.

Lycalopex sechurae — AMNH 46532; AMNH 46526; AMNH 46525; AMNH 46527,
AMNH 46529; AMNH 46533; AMNH 63709; AMNH 46530; AMNH 46531; FMNH 80954,
FMNH 80955; FMNH 21129; FMNH 19972; FMNH 80953; FMNH 19971; FMNH 19541;
FMNH 80966; FMNH 80967; FMNH 53913; FMNH 80965; FMNH 53911; FMNH 80969;
FMNH 80968; FMNH 80956; MVVZ 135817; MVZ 135818; MVZ 135819; MVZ 148041,
USNM 121171; USNM 121172.

Lycalopex vetulus — AMNH 70091; AMNH 133928; AMNH 100091; AMNH 100100;
133926; 133927; 133929; 133937; 349; FMNH 20747, PUCMG 63/01; MNRJ 651;
MNRJ 656; MNRJ 3040; MNRJ 3044; MNRJ 5151; MNRJ 32428; MZUSP 1012.

Lycaon pictus — AMNH 83129; AMNH 27672; AMNH 83128; AMNH 114247, AMNH
114251; AMNH 114249; AMNH 114253; AMNH 114246; AMNH 114252; AMNH
114250; AMNH 114245; AMNH 161142; AMNH 82082; AMNH 82081, AMNH 82080;
AMNH 82083; AMNH 82084, AMNH 82086; AMNH 82085, AMNH 35116; AMNH
81852; AMNH 81853; AMNH 81813; AMNH 169101, AMNH 81847; AMNH 81814,
AMNH 150153; AMNH 81226; AMNH 164162; MVZ 184049.

Nyctereutes procyonoides — AMNH 60193; AMNH 59322; AMNH 43140; AMNH 84342;
AMNH 43142; AMNH 38326; AMNH 84438; AMNH 60123; AMNH 58370; AMNH
57340; AMNH 57113; AMNH 184572; AMNH 249766, AMNH 249767; FMNH 36002;
FMNH 33614; FMNH 57169; FMNH 101747, FMNH 33616; FMNH 59013; MVZ
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119062; MNHN 1994-1259; MNHN 1928-1109; MNHN 1900-515; MNHN 1874-485; MNHN
1922-1486; MNHN 1972-628; MNHN 1887-572; MNHN 1888-665; MNHN 1977-44.

Otocyon megalotis — AMNH 70030; AMNH 114; AMNH 63993; AMNH 42960; AMNH
233012; AMNH 42690; AMNH 42969; AMNH 169092; AMNH 83647; AMNH 233013;
AMNH 169093; AMNH 114269; AMNH 114266; AMNH 114284; AMNH 114262; AMNH
114273; AMNH 114282; AMNH 114283; AMNH 114264; AMNH 114265; MVZ 173742,
MVZ 173742; MVZ 117813; MVZ 118422; MVZ 118423; MVZ 118424, MVZ 118425;
MNHN 1972-392; MNHN 1973-135; MNHN 1973-136; MNHN 1933-2794.

Speothos venaticus — AMNH 136285; AMNH 175306; AMNH 167846; AMNH 37472;
AMNH 184688; AMNH 76035; AMNH 76805; AMNH 76806; AMNH 98559; AMNH
98558; AMNH 98640; FMNH 125402; FMNH 87861; FMNH 121544; FMNH 60290;
MACN 50-67; MACN 16510; MNHN 1998-588; MNHN 1996-325; MNHN 1893-947,
MNHN 1999-1073.

Urocyon cinereoargenteus — AMNH 208375; AMNH 208389; AMNH 148899; AMNH
208380; AMNH 208377; AMNH 32303; AMNH 35931; AMNH 537/1274; AMNH 90077,
AMNH 166908; AMNH 140449; AMNH 135969; AMNH 135968; AMNH 137284; AMNH
137994, AMNH 243097; AMNH 100224; AMNH 243095; AMNH 243098, AMNH
254470; AMNH 255648; MVZ 2316; MVZ 7093; MVZ 81325; MVZ 81326 MVZ 90627,
MVZ 90628; MVZ 94841; MVZ 94842, MVZ 121588; MVZ 65896; MVZ 98301, MVZ
98302; MVZ 98303; MVZ 98306; MVZ 98307; MVZ 98308; MVZ 132058; MVZ 132059.

Urocyon littoralis — FMNH 11749; NMNH 188082; NMNH 188079; NMNH 188084,
NMNH 188078; NMNH 188083; NMNH 92029; NMNH 92033; NMNH 92031; NMNH
307393; NMNH A38201/006323; NMNH 307394; NMNH 001417/A02275; NMNH
034846/A47111; NMNH 012548/A38202; NMNH 034854/A47119; MVZ 7097, MVZ
31197; MVZ 31198; MVZ 31199; MVZ 47295; MVZ 47296; MVZ 52147, MVZ 52148;
MVZ 38352; MVZ 38355; MVZ 38357, MVZ 38360; MVZ 7099; MVZ 39925.

Vulpes bengalensis — AMNH 54526; AMNH 54517; FMNH 83083; FMNH 105550;
FMNH 94095; NMNH 327159; NMNH A08552; NMNH 257970; NMNH /13664/A38277,
NMNH 013663/A38577.

Vulpes chama — AMNH 148759; FMNH 38421; FMNH 38422; FMNH 85881; NMNH
368437, NMNH 384118; NMNH 384117; NMNH 368439; NMNH 429120; NMNH
368438; NMNH 296103; NMNH 429119; NMNH 296101; NMNH 296102; NMNH
469835; NMNH 470141; NMNH 470140; NMNH 469833; NMNH 469834.

Vulpes corsac — AMNH 85238.
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Vulpes macrotis — AMNH 15843; AMNH 22696; AMNH 1302/2497, FMNH 15041,
FMNH 11758; FMNH 11759; FMNH 11760; FMNH 11761; FMNH 11762; FMNH
129199; FMNH 16017; MVZ 10582; MVZ 10584; MVZ 10585; MVZ 51726; MVZ 61937,
MVZ 61939; MVZ 61940; MVZ 61941; MVZ 61942;.

Vulpes pallida — AMNH 82296; AMNH 82295; FMNH 91325; FMNH 104722; LACMNH
70165; LACMNH 70166; NMNH 482511; NMNH 454404; NMNH 378689; NMNH
378690; NMNH 410917, NMNH 401318; NMNH 401317; NMNH 268464, NMNH
410918; NMNH 410532; NMNH 410533; NMNH 410526; NMNH 410524.

Vulpes rueppelli — FMNH 107334; FMNH 107333; FMNH 121350; FMNH 121351;
FMNH 107335; FMNH 107264, FMNH 107263; FMNH 107262; FMNH 140129; FMNH
140137; FMNH 140136; FMNH 140135; FMNH 140138; FMNH 140131; FMNH 140134,
FMNH 140139; FMNH 140132; FMNH 140133; FMNH 107248; FMNH 107239; FMNH
106370; FMNH 106368; FMNH 106367; FMNH 106369; FMNH 123382; FMNH 107250;
FMNH 107249; FMNH 107238; FMNH 68317; FMNH 97782.

Vulpes velox — AMNH 19019; AMNH 80127; AMNH 15872; AMNH 14811; AMNH
14810; AMNH 15870; AMNH 24419; AMNH 16609; AMNH 100190, AMNH 100215;
FMNH 137318; FMNH 137317; FMNH 5864; MVZ 184063.

Vulpes vulpes — AMNH 100006; AMNH 166441; AMNH 10495; AMNH 77846; AMNH
16415; AMNH 15826; AMNH 98224; AMNH 29050; AMNH 121581; AMNH 29055;
AMNH 29052; AMNH 17946; AMNH 90798; AMNH 18242; AMNH 18240; AMNH
18244; AMNH 18245; AMNH 18246; AMNH 19183; AMNH 167251; AMNH 166970;
AMNH 1293/3062; AMNH 169497; AMNH 69498; AMNH 11066/12772; AMNH 11065;
AMNH 57070; AMNH 32259; AMNH 32260; MZUSP 28879, 28880.

Vulpes zerda — AMNH 80019; AMNH 244366; AMNH 90319; AMNH 90156; AMNH
22881, AMNH 165933; AMNH 80265; AMNH 167850; FMNH 100109; FMNH 91748;
FMNH 106158; FMNH 106601; FMNH 106644; FMNH 106605; FMNH 89930; FMNH
89929; FMNH 89931; FMNH 89934; FMNH 89937; FMNH 89938; FMNH 89946; FMNH
89940; FMNH 89939; FMNH 121355; FMNH 89714; MNHN 2000-666; MNHN 1952-
534; MNHN 1952-541; MNHN 1962-1538.
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Evolucéo da forgca de mordida, encefalizagdo e socialidade em canideos

(Carnivora:Mammalia)
INTRODUCAO

As formas em que as diferencas taxonémicas na morfologia, comportamento ou

histéria de vida se relacionam uns com os outros tém sido usadas regularmente para
testar idéias sobre forcas seletivas envolvidas na sua evolucdo. A comparacao entre
espécies é a técnica mais utilizada para examinar como 0S organismos estao
adaptados aos seus ambientes (Harvey & Purvis, 1991).A comparacdo entre as
reconstrucdes de caracteres morfoldégicos e ecologicos € um exemplo excelente do
estudo de forcas seletivas e de adaptacdo. Esta comparagdo ndao s6 nos da uma idéia
de como caracteristicasmorfologicas e ecoldgicas influenciam umas as outras, mas
também como elas se comportam (se surgem a mesma quantidade de vezes, no
mesmo periodo, no mesmo taxon) durante a evolugao dos organismos.
A reconstrucao de estados ancestrais € um importante método para o entendimento da
origem e evolugéo de caracteres-chave em diferentes organismos(Omland, 1999). Este
métodotem sido mais amplamente aplicado em nucleotideos e aminoacidos (ex.:
Schluter 1995; Zhang e Kumar 1997) (Omland, 1999). Véarios métodos incluindo
parcimbnia e maxima-verossimilhanca existem para sequéncias genéticas, dados
discretos multi-estado, e dados continuos (Li et al.,, 2008),sendo a analise de
parcimbniao método mais amplamente utilizado na reconstrucdo de estados
ancestrais(Omland, 1999; Diniz-Filho, 2000; Salisbury & Kim, 2001).

Os canideos se caracterizam como um bom grupo para se realizar recontsrucdes

devido a sua filogenia bem estudada, a quantidade de dados de DNA disponiveis, e
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também a vasta quantidade de estudos de ecologia, comportamento e taxonomia da
maioria de suas espécies. Além disso, os canideos possuem dietas bastante variadas
gue véao de predominantemente baseadas cupins e outros insetos, no caso da raposa-
orelha-de-morcego (Otocyon megalotis)(Clark, 2005),a dietas especializadas em carne
(hipercarnivoras), no caso do cachorro selvagem africano (Lycaon pictus)(Hayward et
al., 2006).Além disso, possuem dados para uma variavel morfoldégica aparentemente
ligada a dieta, que é a forca de mordida(Damasceno e Astla submetido). Outra
caracteristica que varia nos canideos é a socialidade, que vai de espécies solitarias
como o cachorro-guaxinim (Nyctereutes procyonoides) (Ward & Wuster-Hill, 1989;
1990)a espécies com grupos sociais complexos, como € o caso do lobo cinza (Canis
lupus) (Mech, 1974). Esta caracteristica também possui uma variavel morfolégica com
a qual poderia ter sua evolucdo comparada, o volume encefalico(Damasceno e Astla
submetido).

Este trabalho possui como objetivos: avaliar a evolucado da forca de mordida, do
volume encefélico, da socialidade e da dieta independentemente e, em seguida,

entender como se d& a evolucéo paralela entre estes caracteres.

METODOS

Revisao bibliografica

Os dados de forca de mordida e volume encefalico médios para cada espécie

foram retirados de (Damasceno e Astla submetido). Os dados de dieta e socialidade
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de cada espécie foram compilados de diversas fontes bibliograficas(Tabela 1)(Paradiso
& Nowak, 1972; Mech, 1974; Bekoff, 1977; Cohen, 1978; Egoscue, 1979; McGrew,
1979; Berta, 1982; Fritzell & Haroldson, 1982; Dietz, 1985; Berta, 1986; Ward &
Wouster-Hill, 1990; Macdonald, 1993; Sillero-Zubiri & Gottelli, 1994; Moore & Collins,
1995; Lariviere & Pasitschniak-Arts, 1996; Novaro, 1997; Ewer, 1998; Lariviere &
Seddon, 2001; Audet et al., 2002; Lariviere, 2002; Rogers & Kaplan, 2003; Walton &
Joly, 2003; Nowak et al., 2004; Sillero-Zubiri et al., 2004; Beisiegel & Zuecher, 2005;
Clark, 2005; Gompper & Vanak, 2006; Clark et al., 2008; Lucherini & Vidal, 2008; Clark

et al., 2009).

Reconstrucao

A andlise utilizada na reconstrucdo dos estados ancestrais dos dados continuos
(forca de mordida e volume encefélico) foi a Analise de Parcimbnia das mudancas
guadraticas (square changed parsimony). A andlise de maxima-verossimilhanca foi
utilizada na reconstrucdo dos dados categoricos (dieta e socialidade), que foram
classificados como ordenados. A dieta foi ordenada baseada na quantidade de carne
ingerida seguindo a seguinte ordem: hipocarnivoro, mesocarnivoro e por fim,
hipercarnivoro. A socialidade foi classificada de acordo com a frequencia e importancia
da vida em grupo, e ordenada em: solitario; socialidade relativa e socialidade
obrigatoria. O programa utilizado nas analises foi o Mesquite 2.0 (Maddison &
Maddison, 2007).0s comprimentos dos ramos da filogenia em milhdes de anos, assim

como a sua topologia (Fig. 1) foram retirados de Perini e Russo, et al. (2010). Os
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comprimentos dos ramos passaram pela modificacdo de Grafen, com p de 0,5 para

diminuir as chances de erro tipo | (Grafen, 1989; Diaz-Uriarte & Garland Jr., 1996).

Forca de mordida e Volume encefalico

Foram utilizados a forca de mordida média de cada espécie e seu quociente
(QFM), que sédo proporcdes entre duas forcas de mordida que geram um valor isento
da influéncia do tamanho(Damasceno e Astia submetido). Também foram utilizados os

volumes encefélicos médios e seus quocientes (QVE) para cada espécie.

Dieta e socialidade

A dieta foi categorizada em hipocarnivoros, mesocarnivoros e hipercarnivoros.
As espécies hipocarnivoras sdo aguelas que se alimentam de matéria vegetal e
invertebrados como maior parte da dieta (ex.: Otocyon megalotis), 0s mesocarnivoros
se alimentam de anfibios, répteis e mamiferos de pequeno porte(menores que si) (ex.:
Alopex lagopus) e os hipercarnivoros sdo aqueles que se alimentam de presas maiores
gue si mesmos, geralmente grandes ungulados (ex.: Lycaon pictus)(Gittleman, 1989;
van Valkenburgh, 2007; Wang & Tedford, 2008).Ja a socialidade foi categorizada em
solitarios, socialidade relativa e socialidade obrigatoria. As espécies solitarias
compreendem aquelas em que dois individuos adultos séo vistos juntos apenas em
eépocas de acasalamento (ex.: Nyctereutes procyonoides), socialidade relativa é

guando ocasionalmente um individuo de uma ninhada anterior auxilia seusprogenitores
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no cuidado da ninhada seguinte (ex.: Canis latrans), e socialidade obrigatdria esta
presentenaquelas espécies que possuem grupos hierarquicos bem estabelecidos e a
vida em grupo € essencial na sobrevivéncia dosindividuos (ex.: Cuon alpinus)(Bekoff,
1977; Cohen, 1978; Ward & Wuster-Hill, 1990; Brashares et al., 2000; Nowak et al.,

2004).

RESULTADOS

Dados continuos

A reconstrucdo do quociente de forca de mordida (Fig.2) nos estados ancestrais
da filogenia aponta para uma maior forca de mordida no ancestral dos canideos sul-
americanos+Canis(nodo 3 -130,86) (Fig.1)e menor no ancestral das raposas(nodo 24 -
126,82). O clado dos canideos sul-americanos (nodo 4 -131,84) possui uma maior
forca de mordida do que o clado dos canideos tipo-lobo (génerosCanis, Cuon e Lycaon
— nodo 15) (130,93). Dentre os canideos, o clado que possui um maior quociente de
forca de mordida (nodo 12 -134,54) é Speothos+Chrysocyon.O ancestral
deLycalopex+Cerdocyon+Atelocynus(nodo 5) possui um valor de quociente de 130,74
cujas espécies possuem baixos valores de quociente com excecdo de Lycalopex
fulvipes. O ancestral das espécies U. cinereoargenteus e U. littoralis(nodo 21) possui
um valor de quociente de 118,8, um valor menor do que o do ancestral dos canideos

(126,99 —nodo 1).
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A forgca de mordida corrigida apresenta um padrao distinto do quociente da forca
de mordida. O ancestral do lobo possui o maior valor (nodo 19 -459,33 N) de for¢a de
mordida, seguido pelo ancestral do clado Coiote+tLobo (nodo 18) com 449,54 N de
forca. O ancestral dos canideos tipo-lobo possui uma for¢ca de mordida de 355,06 N
(nodo 13), enquanto que o ancestral dos canideos sul-americanos (nodo 4) possui uma
forca de 315,4 N. Dentre os canideos sul-americanos, o ancestral do clado
Speothos+Chrysocyon(nodo 12) possui 341,23N de forca e do clado
Lycalopex+Cerdocyon+Atelocynus(nodo 5) possui 268,66 N, o ancestral de todos estes
clados (nodo 3) possui forca de 321,49 N. O ancestral do clado dos Urocyon tem
130,47 N de forca de mordida, e o ancestral do clado dos lobos+sul-
americanos+Urocyon(nodo 2) tem forca de 223,69 N. Na tribo dos Vulpini, o ancestral
das raposas (Vulpes e Alopex — nodo 26) tem 173,64 N de forca de mordida e
Nyctereutes+Otocyon(nodo 25) possuem um ancestral com 203,31 N de forca. Por fim,
0 ancestral de todos os canideos (nodo 1) possui uma forca de 218,19 N.

O ancestral com o maior valor de quociente do volume encefalico (3) é o
ancestral de Speothos+Chrysocyon(111,78- nodo 12) seguido do ancestral do clado
Canis+Cuon (111,74- nodo 16) e Lycaon+Canis+Cuon (110,37 - nodo 15). O valor de
QVE do ancestral dos canideos sul-americanos (nodo 4) é de 107,46, muito
semelhante ao ancestral do clado dos canideos sul-americanos+tipo-lobo (107,41 —
nodo 3) e um pouco menor do ancestral dos canideos tipo-lobo (108,68 —nodo 13). O
né dos canideos sul-americanos+tipo-lobo+Urocyon(nodo 2) possui um ancestral com
QVE de 102,71, que € um pouco maior que o valor do ancestral da familia Canidae

(102,21 —nodo 1) e do ancestral da tribo Vulpini(nodo 24). J4 o QVE do ancestral das
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raposas (Vulpes e Alopex - nodo 26) € de 101,5 e do clado Nyctereutes+Otocyon(nodo
25) € 100,34.

O maior valor de volume encefélico nos ancestrais pertence ao clado do lobo
(Canis lupus, C. familiaris - nodo 19) com 95,64 mm?®. O nodo Coiote+lobo (nodo 18)
vem em seguida com 9433 mm® e logo apés, o ancestral
deCuon+Chacal+Coiote+Lobo (nodo 16) com 88,18 mm®.0 ancestral dos canideos
tipo-lobo (nodo 13) possuem um volume encefalico de 79,02 mm?, valor semelhante ao
do clado Speothos+Chrysocyon (77,71 mm® —nodo 12). O ancestral do clado sul-
americanos+tipo-lobo (nodo 3) possui volume de 72,51 mm®. O nodo que retine todas
as espécies do género Lycalopex (nodo 7) encontra-se com 48,96 mm?®, com a adicdo
de C. thous esse valor sobe para 55,38 mm?, e sobe ainda mais com a adicdo de A.
microtis (61,81 mm?®). O ancestral dos Urocyon possui o menor valor de volume
encefalico dentre os ancestrais (36,06 mm?), um valor similar ao clado das raposas
(Vulpes e Alopex -42,91). O ancestral do clado Urocyon+sul-americanos+tipo-lobo
possui 52,61 mm? de volume. O ancestral de Vulpini tem volume de 49,46 mm?® e do
clado Nyctereutes+Otocyon, 48,1 mm®. O ancestral dos Canidae possui 51,43 mmZ>de

volume encefalico.

Dados categoricos

Apenas quatro espécies (15%) sao obrigatoriamente sociais, seis (23%)

possuem socialidade relativa e a maioria de 62% (17 espécies) das espécies sao

solitarias. As mesmas quatro espécies que sao obrigatoriamente sociais sdo tambéem
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hipercarnivoras (15%), oito espécies (30%) sdo mesocarnivoras e 15 (55%) sdao

hipocarnivoras (Tabela 1).

Maxima-verossimilhanca

O modelo de evolucdo estimado pela analise de maxima-verossimilhanca foi
Mk1 (Markov-k state 1 parameter model) com taxa de 0,04158. Esta analise conseguiu
definir como solitarios os estados ancestrais dos canideos tipo-lobo (nodo 13)(0,77 de
verossimilhancga proporcional); do clado Canis adustus+mesomelas (nhodo 14 -0,76); e
de Lycaon+Cuon+Canis (nodo 15 -0,58). Ndo conseguiu determinar entre solitario
(0,37) e socialidade relativa (0,41) na base de Cuon+Canis (nodo 16). A socialidade
obrigatéria ndo esta presente em nenhum ramo interno (Fig. 3).

O estado ancestral mesocarnivoro é encontrado também na base de Alopex
lagopus+Vulpes macrotis (nodo 28). A andlise de maxima-verossimilhangca consegue
definir como hipocarnivoro os estados ancestrais nos nodos (3; 13; 14; 4; 12; 5; 15) dos
canideos sul-americanos+tipo-lobo (0,9); dos canideos tipo-lobo (0,72); no clado Canis
adustus+mesomelas(0,7); dos canideos sul-americanos (0,92); de
Speothos+Chrysocyon(0,88); de Lycalopex+Cerdocyon+Atelocynus(0,94) e de
Lycaon+Cuon+Canis (0,56). Mas nao conseguiu definir entre hipocarnivoro (0,36) e

mesocarnivoro (0,44) o estado ancestral de Cuon+Canis(Fig. 2).

DISCUSSAO
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A evolucdo de QFM é paralela a evolucao da dieta no clado das raposas (hodo
24) e dos canideos tipo-lobo (nodo 13), mas nédo diferencia os mesmos do clado dos
canideos sul-americanos (nodo 4). Os resultados também mostram uma co-evolucao
da socialidade com o QVE, explicada pela “teoria do cérebro social” (Dunbar, 1998;
Finarelli, 2008). E QVE e QFM nao parecem evoluir conjuntamente apesar dos seus
maiores valores surgirem abruptamente nos mesmos tdxons terminais, possivelmente
devido a auséncia de fosseis como Theriodictis e Protocyon nas analises (Webster &
Purvis, 2001).

Na reconstrucdo da forca de mordida e do volume encefalico brutos, que sao
dependentes do tamanho dos individuos, os nodos (15, 16, 17, 18, 19 e 20) do clado
Lycaon+Cuon+Canis sdo os Unicos medianos, e Sd0 0S que possuem 0S maiores
valores, pois essas sdo as espécies com maior tamanho corpéreo. O mesmo ocorre
com as menores espécies, pois seus ancestrais também possuem as menores forcas
de mordida e volumes encefélicos. E devido a essa dependéncia do tamanho, os
resultados para estas variaveis ndo serdo discutidos. Os resultados da reconstrucao
dos caracteres categoricos utilizando a analise de Parcimdnia simples também nao
serdo discutidos, tendo em vista que a analise de maxima-verossimilhanca conseguiu

determinar o estado dos nodos dos quais a parcimdnia nao conseguiu.

Forca de mordida

A grande maioria dos nodos da filogenia possui valores de QFM medianos,

apenas 0s ancestrais das raposas e de Urocyon possuem valores de QFM mais baixos.
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Espécies do género Leptocyon,(ancestral das raposas do género Vulpes)eram
canideos com uma dieta variada de pequenos animais e frutas, e as similaridadesnas
denticbes e tamanho com as raposas, indicam que suas adaptacbes basicas a uma
dieta variada pouco mudou durante o Mioceno. Os descendentes de Leptocyon
continuaram esta adaptacdo, mas algumas espécies como a raposa do artico (Alopex
lagopus) possuem uma denticdo mais larga definida em uma mandibula mais profunda
para abater lebres do artico, que sdo apenas um pouco menor que as raposas. A 10
milhdes de anos, no género Urocyon os elementos de esmagar dos carniceiros e
molares se tornaram mais largos, uma adaptacéo a dieta de vegetacao e insetos. Essa
foi a primeira adicdo de hipocarnivoria entre os Caninae, o que explica um baixo valor
de QFM no ancestral (nodo 21)(Wang & Tedford, 2008).

E provavel que de fato, o ancestral do clado Chrysocyon+Speothos (nodo 12)
possua um QFM médio, semelhante ao do lobo-guara, pois as duas espécies
divergiram antes ainda de suas migracfes para a América do Sul (Wang & Tedford,
2008; Prevosti, 2009; Perini et al., 2010).Apesar da proximidade filogenética com
Speothos, o género Chrysocyon surgiu ainda na América do Norte ha trés milhdes de
anos. Antes da expansdo dos canideos para a América do Sul e, portanto, antes da
explosdo de diversidade e de hipercarnivoros neste continente, o que explica a
diferenca entre os valores de QFM das espécies (Wang & Tedford, 2008).

E apesar de possuir apenas uma espécie vivente, Speothos passou por
umairrradiagcdo uma vez que chegou a América latina e se os fosseis de suas outras
espécies estivessem disponiveis, talvez o aumento do QFM néo fosse tao

abrupto.Quando os canideos apareceram na Ameérica do Sul (ha 2,5 milhdes de anos)
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nao havia mamiferos hipercarnivoros. Rapidamente havia oito géneros de canideos
presentes (através de diversificacdo in situ e mais imigracao), dos quais, sete possuiam
“‘espordes cortantes” que provavelmente surgiram em duas linhagens diferentes (Berta,
1988). Assim, o surgimento de varios canideos hipercarnivoros aparenta ser um
exemplo classico de oportunismo evolutivo. Ao final do Pleistoceno, todos os canideos
hipercarnivoros da América do Sul desapareceram, com exce¢do de um, o cachorro-
vinagre (van Valkenburgh, 2007).

Ja em Canis lupus, como a espécie vem de uma linhagem de lobos grandes e
hipercarnivoros, como Canis armbrusteri e Canis lepophagus(Vila et al., 1999; Wang &
Tedford, 2008), seu ancestral deveria possuir um QFM maior, como € o caso da forca
de mordida bruta.Tambémna Eurasia pleistocénica, o grupo de Canis falconeri (que
possuia caracteristicas hipercarnivoras) deu origem ao hipercarnivoro bem distribuido
Xenocyon, que por sua vez, deu origem ao dhole (Cuon) e ao cao salvagem africano
(Lycaon) (Wang & Tedford, 2008). E por isso,conclui-se que os resultados mostramum
valor de QFM baixo para o ancestral de Cuon+Lycaon+Canis que deveria ser maior do
que o do ancestral dos canideos sul-americanos (nodo 4), por exemplo.

Quando comparamos a reconstru¢cdo de QFM com a reconstrucéo da dieta (Fig.
2), ndo parece haver uma similaridade entre os padrdes gerais. Pois 0s nodos em que
surgem a mesocarnivoria (canideos tipo-lobo) possuem QFM de valores medianos
assim como o0s nodos que apresentam hipocarnivoria no clado dos canideos sul-
americanos (nodo 4). Porém,nossos resultados corroboram com o de outros estudos
gue mostram a evolucdo da hipercarnivoria diversas vezes nos Canidae, pelo menos

trés vezes independentemente na tribo Caninae, nos clados Lycaon+Cuon, C.
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armbrusteri+C. dirus+C. lupus e C. gezi+Speothos+Protocyon+Theriodictis(Prevosti,
2009). Ja os padrdes gerais da reconstru¢cdo da forca de mordida, esses sim séo
similares ao padrdo da reconstrucédo da dieta. Os maiores valores ancestrais de forca
de mordida comecam a aparecer, justamente aonde surge a mudanca de hipo para
mesocarnivoria. Essa similaridade ocorre no clado dos canideos tipo-lobo (nodo 13),
mas ndo no clado das raposas, onde a presenca de um estado mesocarnivoro do nodo

(26)Vulpes+Alopex nao significou uma maior for¢ca de mordida nesse mesmo nodo.

Volume encefalico

Os maiores valores de QVE compreendem exatamente aquelas espécies mais
sociais (Speothos venaticus, Lycaon pictus e Cuon alpinus). O nodo onde ha um
aumento do QVE é também o nodo (15) onde surge a socialidade relativa que em
seguida vai dar origem a socialidade obrigatéria. O que confere ao ancestral dos
canideos sul-americanos+tipo-lobo um valor de QVE mediano, que em seguida diminui
no clado dos Lycalopex+Cerdocyon+Atelocynus. Isto provavelmente se deve porque
houve um aumento na encefalizacdo dos grandes canideos para permitir a caca e,
consequentemente, a vida, em grupo.

Um aumento na encefalizacdo a medida que os canideos se diversificam faz
sentido devido a varios fatores. Modelos energéticos sugerem que mamiferos
carnivoros com mais de 15kg devem cacar presas maiores que Si mesmos para manter

favoravel o balango entre energia gasta e consumida na perseguicao da presa(Van

Valkenburgh et al., 2004). Os canideos ndo possuem as garras retrateis como 0s
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felideos, e suas adaptac6es cursoriais 0os impede de supinar o antebraco, dificultando
assim a capacidade de capturar e manusear a presa. Acredita-se que devido a essas
dificuldades os canideos desenvolveram a cagca em (grupo que surge
concomitantemente com a expansdo das gramineas no final do Mioceno e,
consequentemente, o surgimento e radiacdo dos grandes ungulados pastadores. Esse
aumento na encefalizacdo também é paralelo a reorganizacdo do cérebro
documentada por moldes internos, incluindo a expansdo do giro proreano na
extremidade anterior do neocértex e 0 aumento generalizado no niumero de giros do
lobo frontal(Van Valkenburgh et al., 2004; Andersson, 2005; Finarelli, 2008).

Do mesmo modo que o QVE nao se relacionou com a QFM no trabalho de
Damasceno e Astla (submetido), o padrdo das reconstru¢cdes nao se assemelham.
Enguanto a reconstrucdo do QVE mostra menores valores para o clado dos Vulpini
(nodo 24) e dos canideos sul-americanos (nodo 4), a reconstrucdo do QFM apresenta
valores médios tanto nos canideos sul-americanos quanto nos tipo-lobo (nhodo 13), sem
diferencia-los. Assim, percebemos que essas duas variaveis ndo evoluiram da mesma
forma, mas surgem subitamente em seus maiores valores nos ramos terminais em
Speothos venaticus, Cuon alpinus e Lycaon pictus. O aumento subito desses valores &
devido possivelmente a auséncia de fésseis nas analises de reconstrucdo (Webster &
Purvis, 2001).

Concluimos a partir dos resultados encontrados que o QFM possui, em alguns
clados, uma relacdo evolutiva com a dieta e que altos valores de forca de mordida,
juntamente com a hipercarnivoria ndo aparecem nos ramos basais. Podemos concluir

também que a encefalizacdo e a socialidade co-evoluiram ao longo do tempo e da



10

15

20

25

30

35

57

mesma forma da forca de mordida, altos valores de QVE, juntamente com a
socialidade obrigatéria, surgem apenas nos ramos terminais. Sugerimos a inclusao de
fésseis nas analises de forma a melhorar o desempenho da reconstru¢éo dos estados

ancestrais.
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Espécies/ subespécies QFM QVE Dieta Socialidade Fonte
A. lagopus (Linnaeus, 1758) 132,85 101,31 Mesocarnivoro Solitario (Fox 1975; Gittleman 1989; Ewer 1998;
Strand, Landa et al. 2000; Audet, Robbins et
al. 2002; Nowak, Macdonald et al. 2004;
Sillero-Zubiri, Hoffman et al. 2004)
A. microtis (Sclater, 1882) 133,17 101,81 Mesocarnivoro Solitério (Berta 1986; Nowak, Macdonald et al. 2004;
Sillero-Zubiri, Hoffman et al. 2004)
C. adustus (Sundevall, 1847) 108,81 94,71 Mesocarnivoro Soc. relativa (Fox 1975; Ewer 1998; Loveridge and
Macdonald 2002; Nowak, Macdonald et al.
2004, Sillero-Zubiri, Hoffman et al. 2004)
C. aureus (Linnaeus, 1758) 118,12 101,58 Hipocarnivoro Soc. relativa (Fox 1975; Gittleman 1989; Ewer 1998;
Nowak, Macdonald et al. 2004; Sillero-Zubiri,
Hoffman et al. 2004)
C. f. dingo (Meyer, 1793) 140,84 102,23 Mesocarnivoro Soc. relativa (Rogers and Kaplan 2003; Nowak,
Macdonald et al. 2004; Sillero-Zubiri,
Hoffman et al. 2004)
C. f. hallstromi (Troughton, 1957) 118,78 113,38 Mesocarnivoro Soc. relativa (Nowak, Macdonald et al. 2004)
C. latrans (Say, 1823) 133,14 100,19 Mesocarnivoro Soc. relativa (Fox 1975; Gittleman 1989; Ewer 1998;
Nowak, Macdonald et al. 2004; Sillero-Zubiri,
Hoffman et al. 2004; Carlson and Gese 2008)
C. lupus (Linnaeus, 1758) 138,59 107,18 Hipercarnivoro Soc. obrigatéria (Mech 1974; Fox 1975; Gittleman 1989; Ewer

1998; Nowak, Macdonald et al. 2004; Sillero-
Zubiri, Hoffman et al. 2004; MacNulty, Mech



C. mesomelas (Schreber, 1775)

C. brachyurus (llliger, 1815)

C. alpinus (Pallas, 1811)

C. thous (Hamilton Smith, 1839)

L. fulvipes (Martin, 1837)
L. vetulus (Lund, 1842)

L. culpaeus (Molina, 1782)

L. griseus (Gray, 1837)

L. gymnocercus (Fischer, 1814)

129,68

126,87

148,24

115,96

147,61
122,09

125,03

130,61

123,19

98,55

104,10

139,01

96,72

91,92
104,26

93,34

100,01

86,65

Hipocarnivoro

Hipocarnivoro

Hipercarnivoro

Hipocarnivoro

Hipocarnivoro

Hipocarnivoro

Hipocarnivoro

Hipocarnivoro

Hipocarnivoro
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et al. 2007; MacNulty, Smith et al. 2009)
Solitario (Gittleman 1989; Ewer 1998; Loveridge and
Macdonald 2002; Walton and Joly 2003;
Nowak, Macdonald et al. 2004; Sillero-Zubiri,
Hoffman et al. 2004)
Solitario (Kleiman 1972; Fox 1975; Dietz 1985;
Gittleman 1989; Nowak, Macdonald et al.
2004; Sillero-Zubiri, Hoffman et al. 2004)
Soc. Obrigatéria (Fox 1975; Cohen 1978; Gittleman 1989;
Ewer 1998; Nowak, Macdonald et al. 2004;
Sillero-Zubiri, Hoffman et al. 2004)
Solitério (Fox 1975; Berta 1982; Gittleman 1989; Ewer
1998; Nowak, Macdonald et al. 2004; Sillero-
Zubiri, Hoffman et al. 2004; Tchaika, Eizirik et
al. 2007, Bitetti, Blanco et al. 2009)

Solitario (Sillero-Zubiri, Hoffman et al. 2004)

Solitario (Nowak, Macdonald et al. 2004; Sillero-
Zubiri, Hoffman et al. 2004; Dalponte 2009)

Solitario (Fox 1975; Salvatori, Vaglio-Laurin et al.

1999; Nowak, Macdonald et al. 2004; Sillero-
Zubiri, Hoffman et al. 2004)

Solitario (Novaro 1997; Nowak, Macdonald et al.
2004; Sillero-Zubiri, Hoffman et al. 2004)
Solitario (Fox 1975; Nowak, Macdonald et al. 2004;

Sillero-Zubiri, Hoffman et al. 2004; Lucherini
and Vidal 2008; Varela, Cormenzana-
Méndez et al. 2008)



L. sechurae (Thomas, 1900)

L. pictus (Temminck, 1820)

N.procyonoides (Gray, 1834)

O. megalotis (Desmarest, 1822)

S. venaticus (Lund, 1842)

U. cinereoargenteus (Schreber, 1775)

U. littoralis (Baird, 1858)

V. zerda (Zimmerman, 1780)

140,20

144,07

132,77

121,62

155,89

127,85

107,46

124,77

89,06

131,61

81,74

91,65

141,35

102,76

115,74

101,84

Hipocarnivoro

Hipercarnivoro

Hipocarnivoro

Hipocarnivoro

Hipercarnivoro

Hipocarnivoro

Hipocarnivoro

Hipocarnivoro

Solitario

Soc. Obrigatéria

Solitario

Solitario

Soc.obrigatéria

Solitario

Solitario

Soc. relativa
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(Nowak, Macdonald et al. 2004; Sillero-
Zubiri, Hoffman et al. 2004; Cossios 2008;
Bitetti, Blanco et al. 2009)

(Fox 1975; Gittleman 1989; Creel, Creel et al.
1996; Ewer 1998; Nowak, Macdonald et al.
2004; Sillero-Zubiri, Hoffman et al. 2004;
Hayward, O'Brien et al. 2006)

(Ward and Wuster-Hill 1989; Ward and
Wuster-Hill 1990; Helle and Kauhala 1995;
Ewer 1998; Nowak, Macdonald et al. 2004)
(Fox 1975; Gittleman 1989; Ewer 1998;
Nowak, Macdonald et al. 2004; Sillero-Zubiri,
Hoffman et al. 2004; Clark 2005)
(Kleiman 1972; Fox 1975; Nowak,
Macdonald et al. 2004; Sillero-Zubiri,
Hoffman et al. 2004; deMatteo, Porton et al.
2006)

(Fox 1975; Fritzell and Haroldson 1982; Ewer
1998; Weston and |. Lehr Brisbin 2003;
Nowak, Macdonald et al. 2004; Sillero-Zubiri,
Hoffman et al. 2004)

(Moore and Collins 1995; Nowak, Macdonald
et al. 2004; Sillero-Zubiri, Hoffman et al.
2004)

(Fox 1975; Lariviere 2002; Nowak,
Macdonald et al. 2004; Sillero-Zubiri,
Hoffman et al. 2004)



. bengalensis (Shaw, 1800)

. chama (Smith, 1833)

. macrotis (Merriam, 1888)

. pallida (Cretzschmar, 1827)

. rueppelli (Schinz, 1825)

. velox (Say, 1823)

. vulpes (Linnaeus, 1758)

127,75

93,01

110,30

97,05

125,10

119,24

124,24

104,17

130,83

107,25

112,32

83,60

101,10

97,69

Hipocarnivoro

Hipocarnivoro

Mesocarnivoro

Hipocarnivoro

Hipocarnivoro

Hipocarnivoro

Hipocarnivoro

Solitario

Solitario

Solitario

Solitario

Solitario

Solitario

Solitario

69

(Nowak, Macdonald et al. 2004; Sillero-
Zubiri, Hoffman et al. 2004; Gompper and
Vanak 2006)

(Fox 1975; Ewer 1998; Nowak, Macdonald et
al. 2004; Sillero-Zubiri, Hoffman et al. 2004)
(Waithman and Roest 1977; McGrew 1979;
Gittleman 1989; Ralls, Pilgrim et al. 2001,
Nowak, Macdonald et al. 2004; Sillero-Zubiri,
Hoffman et al. 2004)

(Fox 1975; Nowak, Macdonald et al. 2004;
Sillero-Zubiri, Hoffman et al. 2004)
(Fox 1975; Lariviere and Seddon 2001;
Nowak, Macdonald et al. 2004; Sillero-Zubiri,
Hoffman et al. 2004)

(Egoscue 1979; Ewer 1998; Nowak,
Macdonald et al. 2004; Sillero-Zubiri,
Hoffman et al. 2004; Kitchen, Gese et al.
2005)

(Fox 1975; Gittleman 1989; Lariviére and
Pasitschniak-Arts 1996; Ewer 1998; Nowak,
Macdonald et al. 2004; Sillero-Zubiri,
Hoffman et al. 2004; lossa, Soulsbury et al.
2008)
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Legendas

Figura 1. Arvore filogenética da familia Canidae retirada de Perini et al. (2010) com os n6s enumerados.

Figura 2. Arvores filogenéticas espelhadas representando a reconstrucéo da variavel “Quociente de Forca de Mordida” através do método
“Analise de Parciménia das Mudangas Quadraticas” a esquerda e a reconstrucao da variavel “dieta” a direita através do método “Maxima-

verossimilhanga”.

Figura 3. Arvores filogenéticas espelhadas representando a reconstrucéo da variavel “Quociente do Volume Encefélico” através do método
“Analise de Parcimobnia das Mudangas Quadraticas” a esquerda e a reconstrucdo da variavel “socialidade” a direita através do método

“‘Maxima-verossimilhanga”.

Figura 4. Arvores filogenéticas espelhadas representando a reconstrucéo da variavel “Quociente de Forca de Mordida” & esquerda e a
reconstrugdo da variavel “Quociente de Volume Encefalico” a direita através do método “Analise de Parciménia das Mudancas

Quadraticas”.

Tabela 1. Listagem dos tdxons utilizados, seus valores de “quociente de forga de mordida” e “quociente de volume encefalico” médios, suas

classificagbes de acordo com dieta e socialidade e a fonte de tais informacdes.
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Conclusbes gerais

As principais conclusfes geradas neste estudo sdo que a especializacédo na dieta
hipercarnivora nos canideos estad ligada com um aumento do volume encefalico,
possivelmente devido a necessidade de caca em grupo, e consequentemente, vida em
grupo. N&o ha correlagéo entre o quociente da forga de mordida e o quociente de volume
encefalico entre todas as espécies de canideos, pois 0S mesmos quociente sO
conseguem destacar seus maiores valores (Speothos, Lycaon e Cuon), mas as outras
espécies permanecem em uma ordem aleatdria. O Quociente de forca de mordida nao
esta correlacionado com seu valor bruto, e 0 mesmo ocorre com 0 quociente do volume
encefalico, o que mostra que a correcdo para o tamanho é eficiente, e que ndo se deve
fazer inferéncias sobre forca de mordida e volume encefalico sem antes corrigi-los para o
tamanho dos individuos.

Concluimos também que houve uma co-evolugcdo entre a encefalizacdo e a
socialidade. Ja evolucdo da forca de mordida apenas se assemelha a da dieta em
alguns clados (das raposas), mas ndo mostra o surgimento de uma maior forca no clado
dos canideos tipo-lobo, que possuem varios ancestrais hipercarnivoros e, portanto,
deveriam ter ancestrais com mordidas mais fortes. Os quociente de for¢ca de mordida e
volume encefalico parecem néo ter evoluido de forma semelhante, mas o surgimento das
maiores forcas e encéfalos surgem nos mesmos ramos terminais (Speothos, Lycaon e
Cuon) indicando uma forte relacdo entre os surgimentos de forcas mais fortes, cérebro

maiores, dieta mais carnivora e grupos maiores e mais coesos de individuos.
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Abstract page: The abstract page should contain a short summary
not exceeding 150 words and include up to 10 keywords.

Main text

The organization of the main text should be chosen to fit the work
reported. All papers should begin with an introduction that
describes why the work is important and end with a discussion of
the significance of the results and their relation to other work. The
following format is recommended for empirical studies:
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(1) Introduction. The introduction should summarise briefly the
background and aims, and end with a very brief statement of what
has been achieved by the work.

(2) Materials and methods. This section should contain sufficient
detail so that all procedures can be repeated (in conjunction with
cited references).

(3) Results. The Results section should present the experiments
that support the conclusions to be drawn later in the Discussion.
The Results Section should conform to a high standard of rigour.
Extended lines of inference, arguments or speculations should not
he placed in the Results.

(4) Discussion. The Discussion section should he separate from the
Results section. It allows authors to propose their interpretation of
the results, and to suggest what they might mean in a wider
context. It should end with a clear statement of the main
conclusions of the research, and a clear explanation of their
importance and relevance.

(5) Acknowledgments. The acknowledgments (e.g. of financial
support) should be brief.

(6) References. Citation to papers by up to two authors in the text
should be in full, e.g. (Able & Charles, 1986). If the number of
authors exceeds two, the first author plus et al. should be used
(e.g. Frank et al., 1986). When different groups of authors with the
same first author and date occur, they should be cited by using
a,b,c, etc. after the date (e.g., James et al., 1986a,b). References
should be listed in chronological order in the text, e.g. (Lowe et al.,
1986; Able et al., 1997). At the end of the paper, references should
be listed in alphabetical order. Names and initials of authors (up to
six), year of publication, the full titles of papers, chapters and
books, the abbreviated titles of journals (manuscripts with full
journal titles will be returned to the author for revision), volumes
and inclusive pagination should he provided. Do not include the doi
(digital object identifier) if the journal article is already published
within an issue, instead simply state the volume and page range.
Do not include the total number of pages of single volume works
(e.g. entire books or reports). Multi-authored works should list the
first six authors followed by et al. Examples of reference style are
given below:
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References to a paper 'in press' are permissible provided that it has
been accepted for publication (documentary evidence of acceptance
must be provided). A reference to 'unpublished work' is only
permissible if it concerns essential information; it should be
available from the cited authors on request, and the names of all
persons involved should be cited (forename initial(s) followed by
surname) in parentheses as 'unpublished data'; any person cited as
the source of a 'personal communication' must have approved the
reference; both of these types of citation are permitted in the text
only, not in the list of references. The use of 'in preparation' or
'submitted for publication' is not permitted.

References to material available on the World Wide Web can be
given, but only if the information is available on an official site and
without charge to readers. Authors may provide electronic copies of
the cited material for inclusion on the Journal of Evolutionary
Biology Homepage at the discretion of the Editors. The format for
citations is as follows:

Beckleheimer, J. 1994. How do you cite URL's in a bibliography?
See http://www.nrisscnavy.mil/bibliography.html

An EndNote style file is available (Click Here). Right-click on the
link and select 'save target as'. Navigate to your EndNote styles
folder and save.

We have endeavoured to make this style file as comprehensive as
possible, but complex or unusual reference types and variations in
reference data quality in EndNote may result in missing information
or formatting problems. If you have any comments or suggestions
for improvement, please contact the journal Production Editor at:
jeb@wiley.com

Submitting electronic files

Accepted manuscripts will be published from the electronic version
wherever practicable and must also be provided in this form at the
revision stage. The material can be submitted online, on disk or
CDR and should be accompanied by a covering letter specifying
manuscript number, operating system and software program.
Please submit the first version of a manuscript as one single file,
including figures, tables and appendices. Separate figure files may
be required once the manuscript is accepted.

Text

Files should be formatted double-spaced with no hyphenation and
automatic wordwrap (no hard returns within paragraphs). Please
type your text consistently, e.g.. take care to distinguish between

'l (one) and 'T' (lower-case L), and '0' (zero) and 'O' (capital O),
etc. (if nonstandard fonts are used (e.g. symbols, greek letters)
they should be embedded in the word-processor file. Please number
each page and activate line numbering in your text file.

Tables
Tables should be typed as text, using 'tabs'. The use of graphics
programs and 'table editors' should he avoided.

Electronic artwork

We would like to receive your artwork in electronic form. Please
save vector graphics (e.g. line artwork) in Encapsulated postscript
Format (EPS), and bitmap files (e.g. half-tones) in Tagged Image
File Format(TIFF). Detailed information on our digital illustration
standards is available on the BPL Homepage at

http:/ /authorservices.wiley.com/bauthor/illustration.asp
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Tables should he cited consecutively in the text and nhumbered with
Arabic numerals (Table 1, Table 2, etc.). Each table should be titled
and typed double-spaced on a separate sheet. Units must be clearly
indicated for each of the entries in the table. Footnotes to tables
should be identified by the symbols *, , *, §, q (in that order) and
placed at the bottom of the table. No vertical rules should be used.

Figures

Figures should be cited consecutively in the text (e.g. Fig. 1, Fig. 2,
etc.) and should be grouped together at the end of the paper or in
a separate file(s). Legends should be grouped at the end of the
paper. Line figures and combination figures should preferably be
submitted in vector graphics format (e.g. either embedded as
vector graphics in a Word document or saved separately in PDF or
EPS format). If this is not possible, they should be saved separately
as pixel-based graphics at 600 d.p.i. at the required print size, and
they should be saved in tif (not jpg) format or embedded as such in
Word. Note that vector graphics is the preferred format for line
and combination figures because figure quality can then be
maximized in the online PDF publication. Photographic figures
should be saved at 300 d.p.i. in tif format, or jpg format with low
compression. Figures should be drawn/submitted at their smallest
practicable size to fit a single column (max. width 80 mm), two-
thirds page width (max. width 110 mm), or a double column (max.
width 166 mm). Over-sized figures will be reduced by the
Production Editor. If figures are drawn larger than reproduction
size, component parts such as symbols and text must be large
enough to allow for the necessary reduction. For full instructions on
preparing your figures, see our Electronic Artwork Information
for Authors page. See section 'Publiation (colour) charges', below,
for information on colour costs.

Scientific names

Give the Latin names of each species in full, together with the
authority for its name, at first mention in the main text. If there are
many species, cite a flora or checklist which may be consulted for
authorities instead of listing them in the text. Do not give
authorities for species cited from published references. Give priority
to scientific names in the text (with colloquial names in parentheses
if desired).

Units and symbols

Authors are requested to use the International System of Units (SI,
Systme International d'UnitZs) where possible for all measurements
(see Quantities, Units and Symbols, 2nd edn., 1975, The Royal
Society, London). Note that mathematical expressions should
contain symbols not abbreviations. If the paper contains many
symbols, it is recommended that they should be defined as early in
the text as possible, or within a subsection of the Materials and
Methods section. In-line equations should be typed as text. The use
of graphics programs and 'equation editors' should be avoided.
Displayed equations will normally be re-keyed by our typesetter.

Web materials

Supporting Information can be published online at the Editors'
discretion. This may include information e.g. on sampling locations,
data underlying analyses or figures, additional analyses not
presented in the manuscript, or relevant multimedia files (e.g.
mating song audio clips). Supporting Information must be
formatted and supplied by the author in a ready-to-publish form.
Further guidelines for authors are available at:

http:/ /www.blackwellpublishing.com/bauthor/suppmat.asp

Statistical results

In-line statistical results should be presented as the test-statistic
followed by degrees of freedom as subscript(s) to the test-statistic
(e.g. F1,12 = 1.74 and tg = 31.8), P < 0.001, P < 0.01, P < 0.05, P
= value (for values in between 0.05 and 0.10), or n.s., e.g. (F 1.12
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= 4.9, P > 0.05). Statistical results in tables should be
comprehensive, allowing future meta-analyses. Depending on the
details of the analyses, results reported may include parameter
estimates, test-statistics, degrees of freedom significance levels
and error/residual model information (e.g. error MS and d.f. in
ANOVA or regression models). Since exact P-values can be useful
for meta-analyses, we recommend that these are quoted even
when non-significant, e.g. t ,5 = 0.25, P = 0.34, or F2,32 =1.12, P
= 0.55. However, non-significant tests (i.e. P > 0.05) should
always be interpreted as such.

Cover image

Authors who have their paper accepted for publication are
encouraged to submit a photograph(s) illustrating their work
(please do not submit photographs until your paper has been
accepted). These should be of publishable quality, both in terms of
content and image quality. They should be up to 300 d.p.i. when
sized to about 15 cm height (max.) by 21.2 cm width (fixed), and if
saved in jpg format a low compression setting should be used.
Please crop image to these stated dimensions if possible.
Resolutions below about 200 d.p.i. will generally not be of high
enough quality for publication.

Images should be uploaded to the journal ftp site which can be
accessed through your web browser (ftp://Author-
access:bpl2000pub@ftp.edn.blackwellpublishing.com) or
using ftp software (ftp.edn.blackwellpublishing.com, username
'Author-access', password 'bpl2000pub'). Files should be clearly
labelled and include the manuscript number (e.g. JEB-2007-00381-
photol.jpg), and must be uploaded to the subfolder 'JEB/Cover
photos'. After successful upload, authors should e-mail
jeb@edn.blackwellpublishing.com. A brief caption (20 to 40
words) can be uploaded at the same time, or sent by e-mail. This
should include a photo credit. If photographs are not the author's,
permission for use must have been obtained prior to submission.
The photographer of the cover image that is chosen will be required
to sign a release form.

Colour charges

Except for authors of Review Articles, there is a charge for printed
colour figures, as set out in the Colour Work Agreement Form. If
your figure would benefit from colour (and if it is not essential for
scientific interpretation), and if you have no funds to cover colour
printing costs, the journal offers free colour publication online (with
black-and-white publication in print), known as Colour on the Web.
Note that if you require this, interpretation of your figure must
be possible even when printed in black and white (for the
print edition of the journal), otherwise a separate black-and-white
version of the figure must also be prepared. If you require Colour
on the Web, you should write a single figure legend to
accommodate both versions of the figure, and indicate the colour
requirements on the Colour Work Agreement Form. As this form
is a prerequisite for publication, it should be completed and
returned in all instances where authors require colour in their main
article (it is not required for colour figures that form part of any
online Supporting Information).

Author material archive policy

Please note that unless specifically requested, Wiley-Blackwell will
dispose of all hardcopy or electronic material submitted two months
after publication. If you require the return of any material
submitted, please inform the editorial office or production editor as
soon as possible if you have not yet done so.

Proofs and offprints
Proofs will be sent to the corresponding author via email as an

http://www.blackwellpublishing.com/jeb_enhanced/submit.asp 25/01/2011



Journal of Evolutionary Biology - Journal Information Péagina 7 de 8

Acrobat PDF file. Only corrections and essential changes should be
made at this stage. Authors will be charged for extensive
alterations.

To avoid delay in publication, corrected proofs shoud be returned to
the Production Editor within three working days of receipt.

The Editors reserve the right to make minor modifications to
manuscripts that do not conform to accepted standards/Journal
style. Such alterations will always be submitted to the authors for
approval at the proof stage.

A PDF offprint of the online published article will be provided free of
charge to the corresponding author, and may be distributed subject
to the Publisher's terms and conditions. Paper offprints of the
printed published article may be purchased if ordered via the
method stipulated on the instructions that will accompany the
proofs. Printed offprints are posted to the correspondence address
given for the paper unless a different address is specified when
ordered. Note that it is not uncommon for printed offprints to take
up to eight weeks to arrive after publication of the journal.

Early View

The Journal of Evolutionary Biology is covered by Wiley-Blackwell's
Early View service. Early View articles are complete full-text articles
published online in advance of the publication in a printed issue.
Articles are therefore available as soon as they are ready, rather
than having to wait for the next scheduled print issue. Early View
articles are complete and final. They have been fully reviewed,
revised and edited for publication, and the authors' final corrections
have been incorporated. Because they are in final form, no changes
can be made after online publication. The nature of Early View
articles means that they do not yet have volume, issue or page
numbers, so Early View articles cannot be cited in the traditional
way. They are therefore given a Digital Object Identifier (DOI),
which allows the article to be cited and tracked before it is allocated
to an issue. After print publication, the DOI remains valid and can
continue to be used to cite and access the article.

Toll-free author links

Authors may wish to link to their published article on Wiley
InterScience from their personal website or from an Institutional
Repository. If so, please complete the form at

http:/ /www.blackwellpublishing.com/authors/toll_free.asp
and a Wiley-Blackwell representative will contact you to let you
know that access has been set up. (Please note that access can not
be set up until the article is published live on Wiley InterScience).

Exlusive Licence

Authors will be required to sign an exclusive licence form (ELF) for
all papers accepted for publication. Signature of the ELF is a
condition of publication and papers will not be passed to the
publisher for production unless a signed form has been received.
Please note that signature of the exclusive licence form does not
affect ownership of copyright in the material. (Government
employees need to complete the author warranty sections,
although copyright in such cases does not need to be assigned.)
After submission authors will retain the right to publish their paper
in various media/circumstances (please see the form for further
details). To assist authors an appropriate form will be supplied by
the editorial office. Alternatively, authors may like to download a
copy of the form here

Online Open

OnlineOpen is available to authors of primary research articles who
wish to make their article available to non-subscribers upon
publication, or whose funding agency requires grantees to archive
the final version of their article. With OnlineOpen the author, the
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author's funding agency, or the author's institution pays a fee to
ensure that the article is made available to non-subscribers upon
publication via Wiley Online Library, as well as deposited in the
funding agency's preferred archive. For the full list of terms and
conditions, see

http://olabout.wiley.com/WileyCDA /Section/id-
406241.html

Any authors wishing to publish their paper OnlineOpen will be
required to complete the payment form available from our website
at:

http:/ /www.blackwellpublishing.com/pdf/JEB_OOF.pdf

Please note this form is for use with OnlineOpen material ONLY.
Please return the completed OnlineOpen form to the Production
Editor at the time of final acceptance (preferably within 24 hours to
avoid any delays in processing). Prior to acceptance there is no
requirement to inform an Editorial Office that you intend to publish
your paper OnlineOpen if you do not wish to. All OnlineOpen
articles are treated in the same way as any other article. They go
through the journal's standard peer-review process and will be
accepted or rejected based on their own merit.

Free access in the Developing World

Free online access to this journal is available within institutions in
the developing world through the HINARI initiative with the World
Health Organization (WHO), the AGORA initiative with the Food and
Agriculture Organization of the United Nations (FAO) and the OARE
Initiative (Online Access to Research in the Environment) with the
United Nations Environment Programme (UNEP).

Additional material

Submission to Journal of Evolutionary Biology implies that the
authors are prepared to distribute freely (or at a nominal price) to
academic researchers for their own use any materials (i.e. strains,
clones, antibodies, etc.) used in the experiments described. The
editors and publisher of this journal expect authors to make the
data underlying published articles available. An investigator who
feels that reasonable requests have not been met by the authors
should correspond with the Editor-in-Chief. Authors must use the
appropriate database to deposit detailed information supplementing
submitted papers, and quote the accession number in their
manuscripts.

Please note: papers that are narrow in scope, and/or address an
issue from a circumscribed taxonomically-oriented view rather than

emphasise general evolutionary issues, are liable to editorial
rejection.
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