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ABSTRACT
Patterns and processes in body size evolution of south american carnivores

In the last few years, many models have been proposed to link microevolutionary processes to
macroevolutionary patterns, defined by comparative data analysis. Among these, Brownian motion
and Ornstein-Uhlenbeck (O-U) processes have been used to model, respectively, genetic drift and
stabilizing selection.

Since these models produce different curves of pairwise variance between species against time
since divergence, different profiles in phylogenetic correlograms must appear. In this paper, we
analyzed variation in body weight among 17 species of South American carnivores by means of
phylogenetic correlograms, constructed using Moran’s | coefficients in four distance classes.
Phylogeny among species was based on molecular data.

The observed correlogram was then compared with 400 simulated correlograms of Brownian mo-
tion and O-U over the same phylogeny. The observed correlogram indicates a phylogenetic gradi-
ent up to 8 mya, when coefficients tend to stabilize, and autoregressive model indicates that around
74% of the interspecific variance in body size can be explained by phylogenetic inertia.

This is expected by considering that body size is usually correlated with many ecological and life-
history traits, being subjected to many constraints that can be modeled by O-U process expressing
stabilizing selection.

Key words:carnivores, body size, phylogeny, autocorrelation, correlograms, stabilizing selection.

RESUMO

Nos ultimos anos, muitos modelos tém sido propostos a fim de ligar 0os processos microevolutivos aos
padr6es macroevolutivos. Dentre estes, o0 movimento Browniano e o processo Ornstein-Uhlenbeck (O-
U) tém sido utilizados, respectivamente, para modelar a evolugdo de um carater quantitativo sob efeito
de deriva genética e selecao estabilizadora.

Uma vez que esses processos produzem curvas diferentes de relacao entre varidncia interespecifica e
tempo de divergéncia, eles podem ser distinguidos através de correlogramas filogenéticos. Neste
trabalho, padrées no tamanho do corpo de 17 espécies de Carnivora sul-americanos foram ana-
lisados através de correlogramas filogenéticos, construidos com indices | de Moran em quatro

classes de distancia no tempo.

O correlograma observado foi comparado a 400 correlogramas obtidos através de simulacfes dos
dois processos (movimento Browniano e O-U) sobre a filogenia das espécies analisadas (obtida
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através de dados moleculares). O correlograma indica que existe autocorrelacdo filogenética até
cerca de 8 milhBes de anos, tempo a partir do qual as espécies passam a ser independentes para
essa varidvel. Um modelo autoregressivo indica que cerca de 74% da variacdo nesse carater pode
ser atribuida a estrutura filogenética nos dados. O padrdo observado € compativel com um
processo de selecdo estabilizadora, o que é esperado considerando a correlacdo do tamanho do
corpo com diversos caracteres ecoldgicos e de histéria de vida, que impdem restricbes a sua

evolucéo.

Palavras-chavercarnivoros, tamanho do corpo, filogenia, autocorrelacdo, correlogramas, selecéo
estabilizadora.

INTRODUCAO cialmente selecéo estabilizadora) € melhor mo-
delada por um processo Ornstein-Uhlenbeck
Uma grande atencdo tem sido dispensadd©O-U) (Felsenstein, 1988; Martins, 1994;
nos ultimos anos, a andlise dos processos microetansen & Martins, 1996). Nesse modelo, as
volutivos (sele¢éo, deriva e mutagéo), atuando emnudancas evolutivas produzidas pela deriva
caracteres quantitativos, especialmente em termasio contrabalanceadas por uma forca de restri-
de como obter estimativas de sua importancia regdo, que for¢ca o carater de volta ao ponto cen-
lativa a partir de dados comparativos (Felsensteiriral de variacdo. Nesse caso, a relacéo entre Vb
1988; Martins, 1994; Hansen & Martins, 1996).e t € exponencial e dada por:
Esses métodos passaram a ser mais utilizados a
partir do desenvolvimento de técnicas moleculare¥b = a2/ 2a (1 — exp(-2at)) + €
de reconstrucéo filogenética, que permitem estima-
tivas tanto dos padrées de cladogénese quanto ém ques? é a variancia da mudanca evolutiva por
tempo de divergéncia entre as espécies (Gittlemarm processo estocasticae a forca de restricao
et al.,1996; Purvis, 1996). da selecao estabilizadora. Uma das propriedades
Dentre os modelos estatisticos propostos pamportantes do processo O-U é que existe uma
ra simular a evolucdo de caracteres quantitativosendéncia a reduzir a importancia dos eventos
dois tém recebido maior atencdo. O primeiro € passados de variacao do caréater, reduzindo assim
movimento Browniano, que tem sido utilizadoo nivel de “inércia filogenética” (Felsenstein,
para modelar a evolugéo por um processo aleatd-988).
rio de deriva genética (Felsenstein, 1985, 1988; Esses dois processos tendem a gerar pa-
Lynch, 1990; Martins, 1994). Nesse modelo, adrBes filogenéticos no carater estudado ao longo
mudanca no carater estudado ocorre com umae espécies relacionadas, que podem ser detec-
taxa constante e ndo é direcional. A relacdo enttados através de diversos métodos (Harvey &
a variancia interespecifica (Vb) e o tempo de diPagel, 1992). A principal implicacdo desses
vergéncia entre as espécies (t) € dada por: padrdes € que o teste das correlacBes entre as
variaveis torna-se mais complexo, pois € neces-
Vb =pt+¢ sario corrigir os efeitos da inércia filogenética.

A probabilidade de erro Tipo | (aceitar a corre-
em quef é o pardmetro (a taxa de evolucde)®e lacdo quando ela de fato ndo existe) passa a ser
o termo residual do modelo. Essa relagéo lineaconsideravelmente maior nos casos de forte inér-
entre Vb e t, produzida pelo movimento Browni-cia filogenética, pois a correlacdo entre os
ano, também é esperada por outros processos daracteres pode indicar apenas covariacdo de
evolugéo, incluindo selecdo direcional constantambos com a filogenia (Felsenstein, 1985;
ao longo de todo o clado ou selecdo em ambierGheverudet al., 1985; Gittleman & Luh, 1992;
tes flutuando aleatoriamente, com respostas rapMartins, 1996).
das do carater em estudo. Uma vez que os dois processos (O-U e mo-

Por outro lado, a evolugdo de caractereyimento Browniano) produzem curvas diferentes
complexos, controlados por sistemas poligénicoge relacdo entre Vb e t, eles podem ser po-
e submetidos a diversas pressdes seletivas (espgencialmente distintos através de correlogramas
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filogenéticos (Gittleman & Kot, 1990; Gittle- cias sobre o0s processos microevolutivos pos-

man et al., 1996). Correlogramas filogenéticos sivelmente envolvidos nessa variagéo.

sdo gréficos que relacionam uma medida qual-

quer de autocorrelacéo, expressando similaridade MATERIAL E METODOS

ou dissimilaridade entre espécies, ao tempo de di-

vergéncia entre elas. Embora os correlogramas ki analisada em dezessete espécies de car-

tenham sido utilizados apenas para detectar p&qjyoros (Mammalia) da América do Sul a varia-

drdes filogenéticos nos dados, o trabalho teéric%ao no tamanho do corpo. Essas espécies foram

recente de Hansen & Martins (1996) mostra qu@gcolhidas erfuncéo da existéncia de uma filo-

eles podem ser utilizados tambeém como uma M3jenia molecular que expressa suas relaces de

neira preliminar de inferir processos evolutivossy ma detalhada, baseadas em dados de

atuando sobre o carater. ) . hibridizagdo de DNA e distancias imunolégicas
O objetivo deste trabalho € analisar awyayneet al, 1989) (Fig. 1). Dados médios de

variagdo interespecifica no tamanho do corpesg do corpo para essas espécies foram obtidos
de carnvoros (Mammalia) da América do Sul, oy Gittleman (1989), Fonsee al. (1996) e

aplicando os métodos de autocorrelacao filogegmmons (1997), seguindo a classificacdo de
nética a fim de detectar padrdes e fazegr@h-  \yiison & Reeder (1993).
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Fig. 1— Relacdes filogenéticas entre as 17 espécies analisadas de Carnivora da América do Sul, baseadase¢ml. Wayne
(1989). Os numeros indicam o tempo de divergéncia, estimado em milhdes de anos.
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Os padr@es filogenéticos no tamanho (pesoYyisando equilibrar o numero de pares de distan-
do corpo foram analisados inicialmente atravégia utilizados para o calculo de cada indice, tor-
de correlogramas filogenéticos (Gittleman &nando-0s assim mais comparaveis.

Kot, 1990; Gittlemaret al, 1996), que expressam A fim de obter uma avaliacdo geral de
as variagbes na semelhanca entre pares de espémo 0s processos de evolucdo modelados por
cies em funcdo do tempo de divergéncia entrenovimento Browniano e O-U aparecem nos
elas. O indice | de Moran foi utilizado para definircorrelogramas filogenéticos, 200 simula¢des
essa semelhanca, e € dado por: foram realizadas $we a filogenia dos carnivo-
ros. Assim, foi possivel comparar o correlograma
| =(n/S)S. SW. (V. -V —vVv)/= (v —y)2 observado aos obtidos nas simulacées dos dois
(/) b B X ) V)15 0=y processos, conduzidas sobre a mesma topologia.
em que n é o nimero de espécies, y é a variavEpsas simulacdes foram realizadas no progra-
analisada (peso do corpg),é a média de y, W ma PDAP, verséo 2.0Pfienotypic Diversity
¢ o valor 1 ou zero (conectividade), iaindo se Analysis ProgramJoneset al.,1993), utilizan-
o par de distancias da matriz simétrica de disdo a mesma média e variancia do carater origi-
tanciasfilogenéticas (definidas com base no cla-nal (peso do corpo). Cada simulacéo foi entéo
dograma da Fig. 1) est4 ou ndo dentro da clasg®alisada através de correlogramas filogené-
k, e S é a soma de elementos de conectividad&€0s, nas mesmas classes definidas para a analise
em cada classe de distandaitocorrelagdes po- dos dados loservados, atraveés do programa
sitivas e significativas, em uma dada classe ddUTOPHY, escrito emlinguagem Basic. Os
distancia, indicam similaridade de espécies, encorrelogramas obtidos a partir dos dois proces-
quanto autocorrelagdes negativas indicam dissis0s foram entédo comparados, analisando as es-
milaridade maxima (extremos de variagdo). Qtatisticas dos indices | emada classe, e atraves
valor do indice | de Moran sob a hipétese nulalo calculo da correlagdo linear de Pearson entre
de auséncia de autocorrelacdo é dado por —1/(Vvalor de | e o centro da classe de distancia,
—1). Procedimentos detalhados para estabelece@ra cada simulagé&o.
a significancia estatistica do | de Moran sao Como os correlogramas detectaram um
apresentados por Sokal & Oden (1978) e Dinizpadrdo filogenético significativo para o tama-
Filno (1998). Para este estudo, os indices | dBho do corpo em Carnivora da América do Sul,
Moran foram estimados em 4 classes de temp® de interesse também caracterizar o quanto da
(em milhdes de anos) ao longo da filogenia: 0-variacéo total no carater pode ser atribuida a
8, 8-12, 12-52, 52—60. A distribuicéo irregularfilogenia (inércia filogenética). Foi realizada
dos intervalos de classe é conseqiiéncia da digntdo uma analise de autoregresséo filogené-
tribuicdo das distancias filogenéticas (Fig. 2)tica (Cheverucet al, 1985; Gittleman & Kot,

Distribuicao das distancias filogenéticas em W
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Fig. 2— Distribuicao de freqiiéncias das distancias filogenéticas entre as 17 espécies analisadas, contidas\ha matriz

Rev. Brasil. Biol., 5@}): 649-657



EVOLUGAO DO TAMANHO EM CARNIVORA 653

1990; Martins 1996), que objetiva particionarqueg é equivalente ao S. Esse modelo é ajus-
o valor total de um caréater (T) em um compo-tado através de uma equacao de méaxima veros-
nente filogenético (P), que expressa a parte dsimilhanca, e o coeficiente de determinagdo,

variacdo compartilhada entre as espécies, e epxpressando a propor¢do da variacao atribuida
um componente especifico (S), que contém a filogenia, é dado por:

parte da variacdo Unica (equivalente a uma

autapomorfia) de cada espécie, de modo queéR*=1-0° /0%,

T=P+S em queo? € a variancia do residuodé é a va-
ridncia total.
Correlagdes entre os componentes S de va-
rios caracteres séo independentes da inércia filo- RESULTADOS

genética e podem indicar respostas correlaciona-
das a selegdo ao longo da historia do grupo. Essa O correlograma filogenético observado
particdo pode ser realizada através do modelo lpara as 17 espécies de carnivoros da América

near: do Sul (Fig. 3; Tabela 1) indica a existéncia de
autocorrelacéo positiva significativa apenas para
y =pWy +¢ a primeiraclasse de distancia no tempo (0—8 mi-

IhBes de anos). Espécies separadas por esse inter-
em quey é o vetor do carater estudado (tama-valo de tempo, péanto, tendem a ser semelhantes
nho corporeo),p é o coeficiente autoregres- para o carater estudado, considerando a variacao
ssivo, € é o residuo do modelo linear e cadatotal entre as espécies. A partir dessa classe, 0s

elemento da matrix¥V é dado por: indices deixam de ser significativos e se estabi-
lizam préximo ao valor esperado sob a hipotese
W, = 1/Dij° nula de auséncia de autocorrelagao.

Os correlogramas obtidos pelas simulacfes
em que D € o0 elemento da matr2 de distdn- dos dois processos (movimerBoowniano e O-
cias filogenéticas e a € um termo de correcdo U) (Fig. 4) sdo semelhantes, de um modo geral,
introduzido por Gittleman & Kot (1990), a fim diferindo apenas nos detalhes relativos a mediana
de gerar uma relacdo néo-linear entre distancia a frequéncia de coeficientes significativos
filogenética e ponderagéo no calculoglcsen- em cada classe (Tabela 1). Os dois indicam um
do portanto equivalente ando processo O-U. declinio monotdnico dos coeficientes, embora

O termopWy expressa o valor de P, enquantoesse declinio seja mais acentuado no movi-

| de Moran
o
o
o

-0.25

-0.50
0 10 20 30 40 50 60

Distancia filogenética (milhdes de anos)

Fig. 3 — Correlograma filogenético para o tamanho do corpo nas 17 espécies de Carnivora da América do Sul. A linha
tracejada indica o valor do | de Moran esperado sob a hipétese nula de auséncia de autocorrelagao.
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mento Browniano, com valores de | de Moranridade em funcédo do tempo desaparece rapida-
mais elevados na primeira e na Ultima classe dmente. Esse perfil € um forte indicativo de um
distancia. Para quantificar essa relacdo entrprocesso de selecdo estabilizadora (Hansen &
diminuicdo do indice | de Moran nas classedMartins, 1996), que tem sido modelado através
de distancia filogenética sucessivamente maide um processo O-U.
ores, foram analisadas também as distribuicGes  Entretanto, as simula¢des dos dois pro-
de frequéncia dos coeficientes de correlacdo deessos ao longo da filogenia dos carnivoros
Pearson entre os indices | e o ponto médio dasfo similares, diferindo em grau de declinio do
classes (Fig. 5). As duas distribuicdes séd em relacdo a distancia filogenética (estimado
significativamente diferentes pelo teste U depelas correlacdes de Pearson). Isso indica que
Mann-Whitney 2 = 5,007, com 1 grau de liber- a forca de restricdo do processo de selecgéo
dade; P = 0,025), havendo, portanto, correlacfesstabilizadora real pode ser bem maior que a
negativas mais frequentes nos correlogramastilizada para as simulacfes pelo processo O-
produzidos por movimento Browniano. U neste estudo. De qualquer modo, embora os
Corroborando as andlises anteriores, o codois processos analisados neste estudo sejam
eficiente autoregressivp, estimado inicialmen- relativamente simples e ndo possam represen-
te coma igual a 1,0, foi igual a 0,859. O tar todos os eventos genéticos e microevo-
coeficiente de determinagcdo? Roi igual a lutivos envolvidos na diferenciacdo de um
73,54%, de modo que grande parte da variacdoarater complexo, como tamanho do corpo,
no tamanho do corpo pode ser atribuida a releeles podem fornecer indicag¢des iniciais sobre
cdo filogenética entre as espécies (inércia sua importancia relativa.
filogenética). A introducdo do par&tmo o no O primeiro aspecto importante € que o
modelo, estimado em 0,090, aumentou muita@orrelograma observado para o tamanho do
pouco o valor estimado go(para 0,862, com®R corpo nos carnivoros ndo segue um padrédo se-
= 78,87%). Esse pequeno aumento corrobora melhante ao obtido &vés de movimento
trabalho de Martins (1996), que mostra que essBrowniano. O movimento Browniano tem sido
parédmetro adicional sé se torna efetivo em grandtilizado principalmente para modelar evolugéo
des tamanhos de amostra (n > 100 espécies). por deriva genética e/ou sele¢éo direcional com
flutuacbes aleatérias do ambiente em pequenas
DISCUSSAO escalas de tempo (Hansen & Martins, 1996).
Esses dois processos microevolutivos dificilmen-
O correlograma observado para as espée seriam 0s mais importantes na diferenciacdo
cies de carnivoros da América do Sul indicainterespecifica do tamanho do corpo no grupo,
gue existe um padréo filogenético no tamanhaonsiderando o carater estudado egasndes
do corpo apenas na menor classe de distancescalas de tempo envolvidas. O tamanho do
(0-8 milhdes de anos), sendo que essa similasorpo éuma das caracteristicas mais importantes

TABELA 1

Valores do indice | de Moran (1) e do desvio normalizado (Z) relativos a variagéo interespecifica no tamanho do
corpo de 17 espécies de Carnivoros da América do Sul, nas 4 classes de distancia filogenética, em milhdes de anos.
Os valores de | de Moran e da percentagem de desvios significativos (@ £,960) sao apresentados para as 400
simulacbes da evolucao por movimento Browniano e pelo processo O-U, sobre a mesma filogenia.

Classe Observado Mov. browniano o-u
| A | % | %
0 -8 0,324 + 0,163 2,377* 0,612 89,5 0,522 83,0
8 -12 -0,229 £ 0,170 0,983 0,311 63,0 0,145 45,0
12 -52 —-0,254 + 0,176 1,088 0,051 67,0 -0,044 55,5
52 - 60 -0,101 + 0,078 0,486 -0,483 69,0 -0,335 57,0
*P < 0,05
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dos or@nismos, estando correlacionada conuma técnica para detectar padrdes filogenéticos
muitos outros caracteres ecoldgicos, comportazos dados. Entretanto, o trabalho tedrico de
mentais e de historia de vida, tais como densHansen & Martins (1996) sugere a possibilida-
dade populacional, idade de maturacdo sexualge de que eles podem ser também aplicados para
dimorfismo sexual, nimero de descendentesazer inferéncias sobre processos microevolu-
area de distribuicdo geografica, area de vida, péivos atuando na diferenciacdo das espécies. A
drdes de comportamento social, dentre outrogantagem dessa abordagem sobre outros métodos
(La Barbera, 1989; Gittleman 1985, 1989;utilizados em genética quantitativa e biologia
Geffenet al., 1996). Assim, € improvavel que, evolutiva é que apenas os dadmsnparativos,
em grandes escalas de tempo, ele evptwaum normalmente disponiveis para os zodlogos (va-
simples processo de deriva aleatéria. Mesmo elores das espécies e sua relacdo filogenética),
escalas menores, processos de sele¢cdd0 necessarios para as inferéncias. Os modelos
estabilizadora estdo normalmente envolvidos ngropostos por Lynch (1990) e Tureldt al.
evolucdo desse carater (Lynch, 1990; Spicef1988), por exemplo, necessitam da ocorréncia
1993). de estimativas sobre a variagéo intraespecifica,
Os correlogramas tém sido utilizados, desherdabilidade do carater e taxas de entrada de
de o trabalho de Gittleman & Kot (1990), comomuta¢Bes aditivas na populacao.

Movimento Browniano (a)
1.8
0.9 l
=
o
2 00
) °
° °
- .
-0.9 .
-1.8
4 10 32 58
Processo O-U (b)
1.8
0.9
c
o
o
= 00
o
©
-0.9
s
-1.8
4 10 32 58

Distancia filogenética (milhdes de anos)

Fig. 4 — Correlogramas filogenéticos simulados através de movimento Browniano (a) e do processo de Ornstein-
Uhlenbeck (O-U) (b) sobre a filogenia das 17 espécies de carnivoros da América do Sul. As linhas tracejadas indicam
o valor do | de Moran esperado sob a hipétese nula de auséncia de autocorrelacéo.
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Em relacdo ao método de taxas propost@ode ser explicada pela estrutura filogenética das
por Martins (1994), baseado nos contrastegspécies. Esse padrao foi também detectado para ou-
filogenéticos de Felsenstein (1985), a vantagentros grupos de organismos (Cheveatdl., 1985;
dos correlogramas reside no fato de queSittlemanet al.,1996). Gittlemaret al. (1996) en-
topologias completamente resolvidas ndo s&gontraram que cerca de 76% na variacdo do tama-
estritamente necessérias, j& que as distancia®o do corpo pode ser explicada pela filogenia,
filogenéticas sdo partiomdas em classes. para 39 espécies de carnivoros de todo o mundo

Neste estudo foi possivel descartar que &ncluindo algumas da América do Sul). Esse valor
evolugdo do tamanho do corpo tenha ocorrid@ muito semelhante aos observados para as espéci-
por um processo simples aleatorio, caracteristices analisadas neste estudo (73,54% e 78,87%). A
do movimento Browniano. Embora as simulagcegrincipal implicacdo desses valores elevados de
do processo O-U, para selecdo estabilizadoranércia filogenética no carater é que as correlacbes
também tenham detectado gradientes com gramntre caracteres ecoldgicos e de histéria de vida com
de monotonicidade entre similaridade intereso tamanho do corpo, ao longo dessas espécies,
pecifica e tempo, € provavel que a forma dgodem estar claramente viesadas pela estrutura
correlograma observado seja produzida por urfilogenética nos dados. Nesses casos, 0s valores de
aumento no pardmetm do processo, ou que a S, em substituicdo aos valores totais (T), devem ser
evolucdo do grupo tenha ocorrido de forma maigsitilizados na estimativa das correlagbes a fim de
pontuada gensuGould & Eldredge, 1977) do corrigir esse viés (Cheverwat al., 1985; Martins,
que gradual. Entretanto, o teste de um processt¥96).
de evolucdo pontuada com base em dados com-  Assim, € possivel concluir que o tamanho do
parativos € dificil, pois exige o conhecimento decorpo dos Carnivoros da América do Sul esta estru-
todos os eventos de especiacdo no grupo estudarado ao longo da filogenia, e que a forma do
do (Hansen & Martins, 1996). De qualquer for-correlograma sugere que um processo de selecao
ma, a adocdo da hipétese de que um processo dstabilizadora esta envolvido na diferenciacdo desse
selecdo estabilizadora atuou fortemente na difecarater. Correlages com outros caracteres devem,
renciacdo do tamanho do corpo entre as espéciesrtanto, estar baseadas em métodos comparativos
de carnivoros € conservativa. a fim de evitar correlagdes espurias que possam

O ajuste do modelo auto-regressivo aossugerir adaptacfes e respostas evolutivas as condi-
dados mostra que grande parte da variacadgdes ambientaigue defato ndo existem.
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Fig. 5 — Distribuicbes de freqiéncia das 400 correlacdes entre o | de Moran e o centro da classe de distancia
filogenética, para o movimento Browniano e o processo de Ornstein-Uhlenbeck (O-U).
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Em termos metodoldgicos, os correlogramagsITTLEMAN, J. L., ANDERSON, C. G., KOT, M. & LUH, H-K,

filogenéticos podem ser Uteis para realizar 1996, Phylogenetic lability and rates of evolution: a
comparison of behavioral, morphological and life-history

inferéncias sobre os processos evolutivos atuan- s pp. 166-203n: E. P. Martins (ed Phylogenies and the
do na diferenciacdo entre as espécielizatido- comparative method in Animal Behavi@xford Univer-

se dados que sdo normalmente utilizados pelos sity pressOxford, 425p.

bidlogos e combinando estudos em ecologiagouLD, S. J. & ELDREDGE, N., 1977, Punctuated equilibria:
morfologia e sistematica filogenética. the tempo and mode of evolution reconsidered.

Paleobiology, 3115-151.
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