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ABSTRACT. Macroecology of New World carnivores: constraint envelopes and analysis of phylogenetic
patterns. The relationship between body size and geographic range was analyzed for 70 species of terrestrial
Carnivora ("fissipeds"') of the New World, after the control of phylogenetic patterns in the data using phylogenetic
eigenvector regression. The analysis from EcoSim software showed that the variables are related as a triangular
envelope. Phylogenetic patterns in data were detected by means of phylogenetic correlograms, and 200 simulations
of the phenotypic evolution were also performed over the phylogeny. For body size, the simulations suggested a non-
linear relationship for the evolution of this character along the phylogeny. For geographic range size, the correlogram
showed no phylogenetic patterns. A phylogenetic eigenvector regression was performed on original data and on data
simulated under Ornstein-Uhlenbeck process. Since both characters did not evolve under a simple Brownian motion
process, the Type | errors should be around 10%, compatible with other methods to analyze correlated evolution.
The significant correlation of the original data (r = 0.38; P < 0.05), as well as the triangular envelope, then indicate
ecological and adaptive processes connecting the two variables, such as those proposed in minimum viable population

models.
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INTRODUCAO

Estudos macroecol 6gicos consistem na analise de
variaveis ecoldgicas complexas, tais como tamanho
corporeo, area de distribuicdo geogréfica e densidade
populacional, mensuradas em grandes escalas
continentais e grandes grupos taxondmicos (BRowN &
MAURER, 1989; Brown, 1995). A partir destas analises
sd0 derivados model os empiricos que visam explicar a
correlacdo entre tais varidveis a partir de processos
ecol6gicos em diferentes escalas espaciais e temporais
(BrRowN & MAURER, 1989).

Diversas hipéteses tém sido desenvolvidas para
explicar a relacéo positiva entre a area de distribuicéo
geogréfica e tamanho corp6reo, tais como a hipétese do
tamanho minimo vidvel das populagdes (modelo de Brown
& Maurer) (BrRown & MAURER, 1989; Brown, 1995) ea
hipétese das variabilidades ambientais e homeostase
funcional (Brown, 1995). No modelo de BrowN & MAURER
(1989), essas variaveis ndo estéo relacionadas de modo
funcional, havendo sim partes do espaco bivariado que
estéo ocupadas pelas espécies, definindo um “envelope
derestricdo” poligonal. Nesse envelope, o limiteinferior
direito esta associado a uma maior probabilidade de
extingéo de espécies de grande porte que possuem éarea
de distribuicdo geogréfica pequena, ja que estas ndo
seriam capazes de manter populagcdes minimas viaveis
em areas pequenas. Porém, antes de demonstrar a
existéncia desses mecanismos ecol 6gicos e evolutivos,
€ preciso que se controlem os efeitos filogenéticos e
espaciais destas variaveis. Utilizando a andlise de
regressao por autovetores filogenéticos (PVR,
Phylogenetic Eigenvector Regression) (Diniz-FiLHo et al.,
1998), pode-se analisar padrdes fil ogenéticos de variacao

levando em consideracdo modelos mais complexos de
evolucao fenotipica, tais como os esperados para esses
caracteres ecol 6gicos.

Dentre os modelos estatisticos propostos para
avaliar a evolucdo de caracteres quantitativos, dois tém
recebido maior atengdo. O movimento Browniano, que
tem sido utilizado para modelar a evolugdo por um pro-
cesso aleatdrio de deriva genética (FeLsensTEIN, 1985,
1988; L yncH, 1990; MARTINS, 1994), parte do principio de
gue amudancano carater estudado ocorre com umataxa
constante e ndo é direcional ao longo do tempo. O pro-
cesso Ornstein-Uhlenbeck é mais utilizado paramodel ar
aevolucdo de caracteres complexos controlados por sis-
temas poligénicos e submetidos a vérias pressdes sel eti-
vas (especialmente selecéo estabilizadora) (FELSENSTEIN,
1988; MARTINS, 1994; HANsEN & MARTINS, 1996). Neste
modelo, as mudancas evolutivas produzidas pela deriva
sdo contrabalancadas por uma forca de restricdo, inter-
pretada biologicamente como efeito de selecdo
estabilizadora, que “for¢a” o caréater de volta ao ponto
central de variacado (o pico adaptativo). Umavez que os
dois processos produzem curvas diferentes da relacéo
entre variancia interespecifica e tempo de divergéncia
entre as espécies, eles podem ser distintos em corre-
logramasfilogenéticos (GiITTLEMAN & Kor, 1990; GITTLEMAN
etal.,1996). Assim, é possivel distinguir entre os proces-
sos de divergénciainterespecificae utilizé-los paraava
liar o desempenho estatistico dos métodos utilizados para
correlacionar os caracteres macroecol 6gicos, tais como
oPVR.

O objetivo é analisar arelacéo entre o tamanho do
corpo e aéreade distribuicéo geogréfica das espécies de
mamiferos carnivoros nas Américas, utilizando métodos
de aleatorizacdo para a definicdo de envelopes de
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restricdo apds o controle dos padrdes filogenéticos
existentes nas variaveis pelo método do PVR.

MATERIAL E METODOS

Os dados referentes ao tamanho corpéreo (massa,
em kg), bem como as areas de distribuicéo geogréfica
para 70 espécies de carnivoros terrestres, Mammalia,
Fissipedia (tab. I), foram obtidos a partir da literatura
especializada (Burt & GROSSENHEIDER, 1980; EISENBERG,
1989; CHapPmAN & FELDHAMER, 1990; REDFORD &
EiseEnBERG, 1992, 1999; WiLsoN & ReeDER, 1993; EMMONS,
1997). As distribuicBes geograficas dessas espécies
foram redesenhadas sobre um mapa da América em
projecado de Lambert com areaigual, utilizando umarede
com quadriculas de 500 km de lado cobrindo todo o
continente, baseada na utilizada pelo Worldmap
(WiLLiams, 2000). A seguir foi feitaacontagem do nimero
de quadriculas ocupadas para se determinar a area de
distribuicdo geografica (extensdo de ocorréncia) das
espécies.

Osvalores de massacorpéreae &readedistribuicdo
de cada espécie foram transformados em logaritmos
naturaise, em seguida, arelacéo entre estasvariaveisfoi
analisadaafim dedeterminar sehaentre elasumarelacdo

funcional ou um envelope de restricéo.

Foram feitas duas analises através de um programa
computacional para analises de modelos nulos em
ecologia de comunidades chamado EcoSim (GoTeLLl &
EnTsmiGER, 2000), a fim de testar a existéncia de uma
relacéo na forma de um envelope de restricdo: aandlise
de dispersdo e a do envelope triangular invertido. Para
estes testes, foram realizadas 5000 aleatorizacdes dos
dados originais.

O indice de dispersdo é calculado dividindo-se 0
espaco bivariado em quatro quadrantes, baseado nos
pontos medianos das duas variaveis. Este método testa
apenas se existe uma agregacao das espécies no espago
bidimensional, ndo assumindo previamenteuma*“forma’
para a relagdo. O EcoSim conta o nimero de pontos
(espécies) que ocorrem em cada quadrante e avariancia
entre esses quatro nimeros € uma estimativa do indice
de dispersdo das espécies nesse espaco bidimensional.
Se os dados originais sdo aleatoriamente distribuidos
neste espaco, entdo a varidncia observada serd similar &
distribuicdo das 5000 variancias calculadas para o
conjunto de dados aleatorizados. Ao contrério, se 0s
pontos sdo concentrados em um dos quadrantes, a
hipétese nula serarejeitada e avariancia observada sera
significativamente maior que a esperada.

Tabela |. Carnivoros analisados, com 0s seus respectivos valores para a massa corpérea (em kg) e para a area de distribuicdo geogréfica
(em nuimero de quadriculas, NQ, de 500 km de lado).

Espécies Peso NQ Espécies Peso NQ
Mustela nigripes (Audubon & Bachman, 1851) 0,51 3,50 Bassaricyon alleni Thomas, 1880 1,25 5,75
M. erminea Linnaeus, 1758 0,09 20,25 B. beddardi Pocock, 1921 1,25 1,00
M. frenata Lichtenstein, 1831 0,21 20,00 B. gabbii J. A. Allen, 1876 1,25 0,75
M. nivalis Linnaeus, 1766 0,04 15,75 B. lasius Harris, 1932 1,58 0,13
M. africana Desmarest, 1818 0,22 5,25 B. pauli Enders, 1936 1,58 0,13
M. felipei Tzor & de la Torre, 1978 0,38 0,25 Potos flavus (Schreber, 1774) 2,99 14,50
M. vison Schreber, 1777 1,07 21,50 Ursus arctos Linnaeus, 1758 266,50 16,75
Martes americana (Turton, 1806) 0,63 16,75 U. americanus Pallas, 1780 77,50 17,75
M. pennanti (Erxleben, 1777) 3,37 5,50 Tremarctos ornatus  (F. G. Cuvier, 1825) 199,98 1,50
Gulo gulo (Linnaeus, 1758) 20,75 15,00 Canis lupus Linnaeus, 1758 43,25 27,70
Eira barbara (Linnaeus, 1758) 3,90 20,00 C. latrans Say, 1823 12,75 27,00
Galictis cuja (Molina, 1782) 1,60 5,50 Pseudalopex culpaeus (Molina, 1782) 7,39 2,00
G. vittata (Schreber, 1776) 3,20 17,75 P griséus (Gray, 1837) 3,90 3,75
Lyncodon patagonicus (Blainville, 1842) 1,05 0,75 P. gymnocercus (G. Fischer, 1814) 4,75 1,00
Taxidea taxus (Schreber, 1777) 7.65 12.25 P sechurae (Thomas, 1900) 2,19 0,25
Lontra provocax (Thomas, 1908) 4,21 1,75 P vetulus (Lund, 1842) 275 2,25
L. longicaudis (Olfers, 1818) 5,80 18,75 Atelocynus microtis (Sclater, 1883) 7.00 6,00
L. canadensis (Schreber, 1777) 935 17,00 Cerdocyon thous (Linnaeus, 1766) 5,80 15,50
Pteronura brasiliensis (Gmelin, 1788) 26,50 14,50 Chrysocyon brachyurus (Illiger, 1815) 23,74 5,50
Conepatus chinga (Molina, 1782) 1,85 3,50 Speothos venaticus (Lund, 1842) 6,00 16,50
C. leuconotus (Lichtenstein, 1832) 1,80 0,50 Vulpes vulpes (Linnaeus, 1758) 5,60 27,00
C. mesoleucus (Lichtenstein, 1832) 2,80 3,00 V. velox (Say, 1823) 3,00 4,00
C. humboldtii Gray, 1837 0,54 1.25 Urocyon cinereoargenteus (Schreber, 1775) 3,69 14,25
C. semistriatus (Boddaert, 1785) 3,99 4.50 Panthera onca (Linnaeus, 1758) 90,03 25,25
Mephitis macroura Lichtenstein, 1832 0,96 3,50 Lynx canadensis Kerr, 1792 10,10 15,50
M. mephitis (Schreber, 1776) 2,30 19,75 L. rufus (Schreber, 1777) 11,20 13,50
Spilogale putorius (Linnaeus, 1758) 0,57 6,50 Leopardus tigrinus (Schreber, 1775) 2,19 20,25
S. pygmaea Thomas, 1898 0,57 0,25 Oncifelis geaffroyi (Orbigny & Gervais, 1844) 3,80 4,75
Procyon cancrivorus (G. Cuvier, 1798) 8,80 21,00 0. guigna (Molina, 1782) 2,23 1,25
P lotor (Linnaeus, 1758) 6,30 17,00 0. colocolo (Molina, 1782) 2,99 6,25
Nasua narica (Linnaeus, 1766) 8,81 4,50 Oreailurus jacobita (Cornalia, 1865) 3,99 1,75
N. nasua (Linnaeus, 1766) 4,05 19,75 Leopardus pardalis (Linnaeus, 1758) 7,90 24,50
Nasuella olivacea (Gray, 1865) 1,38 0,50 L. wiedii (Schinz, 1821) 3,20 21,75
Bassariscus astutus (Lichtenstein, 1830) 0,92 6,00 Herpailurus yaguaroundi (Lacépéde, 1809) 2,59 24,00
B. sumichrasti (Saussure, 1860) 1,05 1,25 Puma concolor (Linnaeus, 1771) 37,01 36,00
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O envelope triangular invertido é definido
operacionalmente pelo EcoSim com base nos pontos
maximos, minimos e medianos das duas variaveis,
permitindo assim um teste do model o de Brown & Maurer
(BRowN & MAURER, 1989). Em seguida, 0 nimero de
espécies que esta dentro desse envelope é registrado e
apOs aaleatorizacdo dasvariaveisoriginais, esse nimero
observado é comparado adistribui¢cdo nula gerada pelas
simulagdes. Se o envelope realmente existe nos dados
observados, 0 nimero de espécies situadas dentro dele
deve ser significativamente maior que a distribuicéo de
nlimeros no envelope obtida apds os procedimentos de
aleatorizacéo.

Utilizou-se paraasandlises comparativas umaparte
da filogenia composta (supertree) de Carnivora
(Mammalia) recentemente el aborada por BininbA-Emonbs
et al. (1999), incluindo apenas as 70 espéciesde carnivoros
do Novo Mundo (fig. 1). Esta filogenia composta é
construida utilizando-se simultaneamente todas as
informacBes disponiveis para o grupo, com base em
dados morfolégicos, comportamentais, ecoldgicos e
moleculares, sendo os tempos de divergéncia entre as
linhagens estimados tanto com base no registro fossil
guanto em modelos de evolucdo molecular. No caso, o
tempo méaximo de divergéncia entre as espécies
consideradas neste estudo é de 53,8 milhGes de anos.

A partir desta filogenia, os padrdes filogenéticos
no tamanho corpéreo e naareade distribuicéo geografica
foram detectados através de correl ogramas filogenéticos
(GiTTLEMAN & KoT, 1990; GiTTLEMAN €t al.,1996), que
expressam as variagdes na semelhanca entre pares de
espécies em funcdo do tempo de divergéncia entre elas.
Os indices | de Moran, que séo interpretados como
coeficientes de autocorrelagdo (Diniz-FiLHo, 2000, 2001),
foram utilizados paradefinir estasemelhancaem 5 classes
detempo (em milhdes de anos) ao longo dafilogenia: 0,0-
10,76; 10,76-21,52; 21,52-32,28; 32,28-43,04; 43,04-538.

Através darotina PDSIMUL do programa PDAP

(LU 7]

LT

(Phenotypic Diversity Analysis Program) (GARLAND et
al., 1993) foram realizadas 200 simulagdes da evolugdo
fenotipica sobre a filogenia, a fim de avaliar como os
processos de movimento Browniano e Ornstein-
Uhlenbeck (O-U) aparecem nos correlogramas
filogenéticos. O PDSIMUL partedo val or médio do caréter,
naraiz dafilogenia, e geraaevolucdo desse carédter através
do model o de evolugéo escol hido (movimento Browniano
eprocesso O-U). No movimento Browniano, avariancia
da mudanga em cada instante de tempo é diretamente
proporcional avarianciafenotipicanostaxaterminais, e
passa a ocorrer independentemente em cada linhagem
ap0s os eventos de especiacdo (definidos pelatopologia
dafilogenia-base utilizada), ndo havendo restricbes para
a direcéo e magnitude relativa das mudangas em tempo
continuo (simulando assim um efeito de derivagenética).
Jano processo O-U, as mudangas evolutivas produzidas
pela deriva sdo contrabalangadas por uma forga de
restricdo, que “forca” o caréter de voltaao ponto central
de variacdo, andloga ao processo biolégico de selecéo
estabilizadora (Diniz-FiLHo, 2000). Para as simulagtes
realizadas neste trabalho, foram utilizados sete valores
para a forca de restrigdo da selecdo estabilizadora (o),
variando de zero (equival ente a0 movimento Browniano)
até o= 12/h, onde h é o comprimento total dafilogenia.
As simulagBes foram entdo analisadas através de
correlogramas filogenéticos, construidos utilizando as
mesmas classes definidas para a analise dos dados
observados, através do programa AUTOPHY, escritoem
linguagem Basic (Diniz-FiLHo, 2001).

Como os correlogramas detectaram um padréo
filogenético significativo para a massa corpérea em
carnivorosdaAmérica, é deinteresse também caracterizar
0 quanto davariagao total do caréater pode ser atribuidaa
filogenia (inérciafilogenética). Foi realizada entéo uma
analise de regressdo por autovetores filogenéticos
(Phylogenetic Eigenvector Regression, PVR) (Diniz-FiLHo,
2000), método no qual aidéiabéasicaécalcular umamatriz

HJLE’JHHWMJ

Fig. 1. Filogenia das 70 espécies de carnivoros analisados. As espécies, da esquerda para a direita, seguem a ordem apresentada na

tab. I.
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de distancias filogenéticas entre as espécies, com base
na filogenia pré-estabelecida, e extrair os autovalores e
autovetores dessa matriz utilizando uma andlise de
coordenadas principais. | sso transformaarepresentagéo
das relagdes entre as espécies de uma “éarvore” em um
conjunto de vetores, que podem ser utilizados como
varidveispreditoras (x) em umaregressao multipla (SokAL
& RoHLF, 1995) naqual o carédter deinteresse éavariavel
resposta(y). Destaforma, o coeficiente de determinagéo
(R?) é utilizado como estimador dainércia filogenética,
enguanto que a correlacdo entre os residuos de model os
gjustados para diferentes caracteres estima a correl acéo
entre elesindependente dos padrdes fil ogenéticos (Diniz-
FiLHo et al.,1998).

Neste trabalho, o PVR foi aplicado para os dados
reaise paraas simulagdes por processo O-U previamente
descritas, utilizando um nimero crescente de autovetores
(eixos), obtidos através do programaNTSY S-Pc (RoHLF,
1989), e que representam uma parte cada vez maior da
filogenia. Como, sob a hip6tese nula, aevolugdo entre o
tamanho corporeo e aéreadedistribuicéo foi considerada
independente, a correlacéo intrinseca entre os dois
processos de evol ucdo, também denominada“ correl agéo
deinput” (MARTINS & GARLAND, 1991), foi estabelecida
como zero nas simulagdes. Essa correlagdo intrinseca &
dada pela correlacdo entre os caracteres em termos dos
eventos de mudanca em cada um deles em cadainstante
de tempo, ao longo do processo evolutivo, e que,
associada a outros fatores, explica a correlagdo entre os
caracteres ao longo das espécies. Assim, é possivel
calcular a probabilidade exata de erro Tipo | do método
sob as condi¢cdes desejadas, | evando-se em consideracéo
tanto os diferentes modelos de evolugdo quanto as
diferentes estruturas filogenéticas (autovetores) no
modelo do PVR, paraeste conjunto de dados especifico.
Essaprobabilidadedeerro Tipo | foi estimada contando-
se 0 nimero de correlagdes “significativas’ a um dado
nivel de significancia (5%) quando, na verdade, a
correlacdo paramétricafoi defato zero.

RESULTADOS E DISCUSSAO

A correlagdo linear entre as duas variaveis foi
positivaesignificativa(r =0, 302; P=0,011). A andlisede
dispersé@o para os dados mostrou que a variagéo
observada entre os pontos nos quatro quadrantes (igual
a40,33) dificilmente seriaobtidapor acaso (P= 0,009 com
base em 5000 al eatori zactes). Observou-se, também, que
das 70 espécies estudadas, 63 encontram-se dentro do
envelope de restricdo triangular invertido definido pelo
EcoSim (fig. 2). Asaleatorizagbes permitem afirmar que
existe uma probabilidade muito pequena (P = 0,0032) de
gue as espéciestenham estadisposi¢éo triangular a0 acaso.

O padréo filogenético no tamanho do corpo esta
estruturado de forma continua (fig. 3), em um gradiente
temporal, indicando que até uma dada distancia
filogenética (cerca de 30 milhdes de anos), as espécies
sdo relativamente semelhantes entre si. Para a érea de
distribuicdo geogréfica, entretanto, ndo foi detectado
nenhum padré&o filogenético, com todos os valores de |
de Moran préximos ao esperado pela hipétese nula (ou
sgja, auséncia de padréo filogenético no caréter).

Comparando os correl ogramas de tamanho do corpo
e da érea de distribuicdo com os perfis simulados pelo
PDSIMUL (fig. 4), observou-se que, parao tamanho do
corpo, as simulagBes com o= 2 foram asmais préximas
do observado, indicando que existe uma peguena néo-
linearidade para a evolugéo deste cardter ao longo da
filogenia. Paraaareade distribui¢do geogréfica, o perfil
do correlograma foi compativel com os obtidos através
devaloresmuito elevados deo. (x=12), ou seja, compativel
com correlogramas sem padr&o fil ogenético.

4.5
S| e PO -
B 0, ® ) .
e e ° fW % ® .
25| ° ° R A
15 ".'o ® eee % s °
: e e o:: )
B . -
0.5 - e .
e o o K
. L] L]
)
0.5 Sy
15 se e
L]
-2.5
-4 -2 0 2 4 6 8
Massa do corpo (In) 2
0.6

‘W Tamanho do corpo
. Area de distribuigio geogrifica

| de Maran

-0.4

0 10,76 4304 53,80

3

2152 3228
Classe de distdncia filogenética

08

06

0.4

Aumento do alpha

0z

| de Moran

L I L -

-0z

-0.4

i} 10,76 .52 32,28

Clasze de disténcia filogenética

43,04 53,80

4

Figs. 2-4. 2, Relagdo entre area de distribuicdo geogréfica e massa
corpérea para as 70 espécies de carnivoros da América. A linha
tracejada indica o envelope de restri¢do triangular definido
operacionalmente pelo EcoSim com base nos pontos maximos,
minimos e medianos das duas variaveis; 3, correlogramas
filogenéticos para os dados reais do peso do corpo e area de
distribuicéo das 70 espécies de carnivoros. A linha tracejada indica
o valor do | de Moran esperado sob a hip6tese nula de auséncia de
autocorrelagdo. As classes de distancia filogenética sdo os intervalos
de tempo em milhGes de anos; 4, correlogramas filogenéticos
simulados sobre afilogenia das 70 espécies de carnivoros da América,
utilizando valores crescentes de Ot. A linha tracejada indica o valor
do | de Moran esperado sob a hipétese nula de auséncia de
autocorrelacdo filogenética. As classes de distancia filogenética
sdo os intervalos de tempo em milhdes de anos.
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Através do PVR, observa-se que a inércia
filogenética, estimada através dos coeficientes de
determinagéo (R?), foi significativamente maior para o
tamanho corpdreo do que paraaédreadedistribuicéo (fig.
5). Utilizando cinco autovetoresno PV R, por exemplo, 0s
R? para o tamanho do corpo e para a distribuicdo
geogréficaforamiguaisa 0,50 e 0,11, respectivamente.
Essesvaloresforam, portanto, compativeiscom os perfis
observados nos correlogramas. Entretanto, elesvariaram
também de acordo com o nimero de autovetores
utilizados no modelo (tab. I1).

Tabela Il. Resultados de regressdo por autovetores filogenéticos para
0s dados reais, considerando diferentes nimeros de eixos extraidos,
incluindo as inércias filogenéticas para os dois caracteres analisados
(R?), o teste de sua significancia pela estetistica F, a correlagéo entre
os residuos do modelo (r) e o teste t para sua significancia

Eixos

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Rl 0,09 0,17 021 0,47 0,50 0,52 0,54 0,58 0,60 0061
R 0,05 0,05 0,08 0,09 0,11 0,19 022 023 025 026
Fa 6,84 6,66 584 1432 12,82 11,37 10,18 1039 9,85 925
Fp 3,61 1,78 1,99 1,61 1,56 2,47 249 224 228 2,02
r 025 026 032 0,33 0,38 0,34 032 031 028 028

t 2,13 221 272 2,79 3,26 2,87 2,64 250 222 219

O valor de t associado a correlacéo do PVR,
estimando a correlacdo independente do efeito
filogenético entre asduas variaveis paraos dadosreais,
foi maior que o valor critico no nivel de 5%,
independentemente do numero de autovetores
utilizados no PVR. Assim, existe uma correlagdo
significativa entre as duas variaveis mesmo quando a
estrutura filogenética foi levada em consideracéo. O
maior valor de correlacdo foi encontrado para cinco
autovetores (r = 0,38; t = 3,261; P < 0,01) (fig. 6),
indicando assim que este € o nimero de autovetores
que permite o controle estatistico de maisinformagao
filogenética que pode levar a interpretacdes espurias
da correlacé@o entre as variaveis, e, portanto, o que
deve ser utilizado para o controle dos padrdes de modo
mais conservativo.

Quando sdo utilizados cinco autovetoresno PVR,
o valor de R? médio, obtido com os dados simulados
com evolucao por movimento Browniano, foi igual a
0,62, um pouco maior do que o obtido para os dados
reais de tamanho do corpo. Esse resultado € também
compativel com acomparagéo entre os correlogramas
reais e simulados, que mostram um padréo com menor
estrutura filogenética (ndo-linearidade) para esta
variavel.

A probabilidade deerro Tipo | do PVR, calculada
a partir das simulac@es, variou em fun¢éo do modelo
de evolucéo e do nimero de autovetores utilizados.
Para cinco autovetores, o erro Tipo | no nivel de 5%
variou entre 0,22 (movimento Browniano) e 0,078 (O-U
com o= 10) (fig. 7). Como os dois caracteres evoluem
de modo diferente, a probabilidade de erro Tipo | nos
dados reais deve estar em torno de 10-15%.

Os dois métodos aplicados através do programa
EcoSim mostram que a probabilidade de que as

variaveis analisadas (tamanho corpéreo e area de
distribuicdo geogréfica) sejam independentes uma da
outra é praticamente nula para as 70 espécies de
Carnivora do Novo Mundo. Como esperado, foi
comprovada a existéncia de um envelope de restri¢cao
de formato triangular, de acordo com o modelo de
Brown & Maurer (BRowN & MAURER, 1989; TAYLOR &
GoTELLI, 1994). H4, além disso, umacorrelagéo positiva
e significativa entre as variaveis. Entretanto, para
entender-se qual € a relagdo real entre estas duas
varidveis, precisa-se controlar os efeitos filogenéticos.
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Figs. 5-7. 5, Inércia filogenética observada (R?) para o tamanho
do corpo e area de distribuicdo geogréfica das 70 espécies de
carnivoros, em funcéo do aumento no nimero de eixos da regressdo
por autovetores filogenéticos; 6, correlacdo entre area de
distribuicao geogréfica e tamanho do corpo para as 70 espécies de
carnivoros, utilizando nimeros crescentes de autovetores na
regressdo por autovetores filogenéticos; 7, erro Tipo | no nivel
de 5% da regressdo por autovetores filogenéticos, para cinco
autovetores, em funcdo do aumento da forca de restri¢ao da selegéo
estabilizadora (0t) no processo O-U.
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Ao contrario do que ocorre com a area de
distribuic8o geogréfica, o tamanho do corpo esta
freqlientemente estruturado ao longo da filogenia, um
padr&o que tem sido encontrado paramuitos organiSmos
(CHeverup et al.,1985; GiITTLEMAN & KoT, 1990; EbwarDs
& Kor, 1995; Gerren et al.,1996; GITTLEMAN €t al.,1996).
Através do correlograma para os dados de tamanho do
corpo, pode-seinferir que, apartir dadistanciatemporal
de cerca de 30 milhdes de anos, nédo é possivel,
conhecendo o valor deste carater em umaespécie, predizer
qual serd o seu valor em outras espécies. Para os dados
de éreade distribui¢éo geogréfica, nenhum dos indices|
de Moran do correlograma foi significativo, indicando
assim que ndo existe um padréo filogenético.

O padrédo de evolucgéo significativo ocorre
provavel mente porque o tamanho do corpo esta sujeito
amuitas restric¢oes evol utivas, estando correlacionado
com muitas variaveis ecolégicas e fisiolégicas. A
auséncia de padréao para a area de distribuicéo
geografica deve ser funcéo da grande plasticidade
ecol dgicadeste carater ao longo daevolucéo do grupo,
em funcgao de suarapidaresposta aefeitos ambientais,
independente de restricbes estruturadas
filogeneticamente.

Para as analises das simulacfes, o sinal
filogenético nos dados foi maior quando a evolugéo
fenotipicafoi modelada por um processo de movimento
Browniano, e conforme se aumentou aforcade restricéo
no processo O-U, ainérciadecresceu, ou sgja, 0 padréo
filogenético tendeu a desaparecer com o aumento da
pressédo de selecdo estabilizadora, tanto nos
correlogramas quanto na inércia filogenética (R?)
medida pelo PVR. Como os correlogramas e o R? do
PVR mostram que os dois caracteres ndo devem ter
evoluido por movimento Browniano, havendo uma
pequena restri¢do no processo O-U para o tamanho
corpéreo e uma grande restricdo para a area de
distribuicdo geografica, o erro Tipo | deve estar em
torno de 10%-15% paraaestimativade correlagéo rea
entre 0s caracteres, 0 que é compativel com outros
métodos para avaliar a correlagao evolutiva (Diniz-
FiLHo, 2000).

O PVR n&o sobreestima muito o erro Tipo | da
correlagdo entre as duas variaveis e, como todos os
valores de correlacéo estimados pelo PV R sdo bastante
significativos (tab. 11), a correlacdo ndo deve ser de
fato um artefato filogenético. E importante notar que
essa correlacéo estd subestimada (de modo que a
andlise tende a ser conservativa), ja que o EcoSim
mostrou previamente que arelagéo entre as variaveis
émelhor descrita pel o envelope derestri¢do triangul ar.
Assim, deve haver de fato uma correlacdo adaptativa
entre as duas variaveis analisadas nos Carnivora do
Novo Mundo, provavelmente seguindo o modelo de
populacBes minimas de Brown & Maurer (BrRowN &
MauRrer, 1989). Segundo este modelo, a forma
triangular invertidadarel acéo entre area de distribuicéo
geografica e tamanho corpdreo € conseqiiéncia,
principalmente em termos da improbabilidade de
ocupacao de espécies no quadrante inferior esquerdo,
de extingdes diferenciais ao longo do tempo evolutivo,
em um processo de dindmica diferencial de espécies

(Diniz-FiLHo, 2004). No caso, espécies de grande porte
que ocupam é&reas de distribuicdo geografica
relativamente pequenas tenderiam a ser extintas mais
freqlientemente, j& que estas exigem maiores areas de
vidae, portanto, devem ocorrer em baixas densidades
locais. A Unicamaneirade evitar aexting&o seriaocupar
maiores areas de distribuicdo geografica apos a
reducdo da densidade local.
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