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RESUMO

Os primatas diferenciam-se dos outros mamiferos por uma série de caracteristicas, e. g. pelo
tamanho do cérebro e pela visdo de cor. Diversas hipoteses surgiram aos longos dos anos para
explicar quais poderiam ter sido as pressdes seletivas responsaveis que singularizaram 0s
primatas em tantas caracteristicas. Atualmente, a dieta foi sugerida como pressao seletiva para
o volume encefélico de primatas, bem como a dieta (principalmente consumo de folhas e/ou
frutos) pode ter tido um papel fundamental no desenvolvimento da visdo de cor em primatas,
principalmente para a tricromacia. Entretanto, ainda ndo ha um consenso na literatura sobre a
extensdo e o impacto da correlagdo entre itens da dieta e 0o volume encefélico e a visdo
cromatica, especialmente dentro de um contexto evolutivo. O objetivo deste trabalho foi
investigar a correlacdo entre a composicao de dieta e caracteres de visdo cromatica e volume
encefalico em primatas ndo humanos utilizando métodos filogenéticos comparativos. De forma
geral, nossos resultados indicaram consistentes correlacdes entre a dieta e 0 volume encefélico
e entre a dieta e a visdo de cor em primatas ndo humanos, levando a histéria evolutiva em
consideracdo. O volume encefélico e a visao cromatica apresentam alto sinal filogenético, sendo
sua variacdo muito bem explicada pela diversificacdo evolutiva. Referente a dieta, 0 consumo
de folhas, frutos e gomas apresentaram altos sinais filogenéticos em todas as analises. O
consumo de folhas e frutos possui correlacdo significativa com o volume encefalico, mesmo
levando a histéria evolutiva em consideracdo. Frutos, flores e goma possuem correlacdo
significativa com a visdo cromatica. Mesmo levando a ndo-independéncia dos taxons dada pelo
compartilhamento da histdria evolutiva, nossas analises indicam uma alta correlacdo entre
volume encefalico e a visdo cromatica. Além disso, nossas analises apresentaram uma alta
correlacdo do volume encefélico com a visdo cromatica nos primatas, especificamente com a
visdo polimorfica. Portanto, nossos resultados podem sugerir que a evolugdo da visdo cromatica
e do volume encefalico sdo bem explicados pela historia evolutiva do grupo, bem como a
tendéncia pela folivoria e frugivoria. Ha correlacdo entre alguns itens da dieta e a visdo de cor
em primatas, mas nao ha evidéncias suficientes para indicar se houve pressdo seletiva de uma

caracteristica levando ao desenvolvimento das outras.

Palavras-chave: Volume cerebral; dieta; visdo cromatica; métodos filogenéticos comparativos,

platirrinos, catarrinos, estrepsirinos.



ABSTRACT

Primates can be distinguished from other mammals by a variety of traits, e. g. by brain size e
color vision. Several hypotheses have arisen over the years to explain what might have been
the responsible selective pressures that made primates unique in so many traits. Currently, diet
has been suggested as a selective pressure for primate brain volume, as in the same way diet
(mainly leaf and/or fruit consumption) may have played a key role in the development of color
vision in primates, especially for trichromacy. Nevertheless, no consensus yet exists in the
literature as to the selective pressure may have been responsible for the specialization of these
traits. Moreover, in many of these previous analyses, phylogenetic comparative analyses were
not employed. Therefore, the aim of this projetc was to investigate the correlation between diet
composition e characters of color vision e brain volume in nonhuman primates using
comparative phylogenetic methods. Overall, our results indicated consistent correlations
between diet e brain volume e between diet e color vision in nonhuman primates, both taking
evolutionary history into account. Brain volume e color vision show high phylogenetic signal,
with their variation being very well explained by evolutionary diversification. Concerning diet,
consumption of leaves, fruits e gums showed high phylogenetic signals in all analyses. The
intake of leaves e fruits also has a significant correlation with brain volume, even after
considering evolutionary history. In addition, fruits, flowers, e gum have significant correlation
with color vision. Despite the non-independence of the taxa due to shared evolutionary history,
our analyses indicate a high correlation between brain volume and color vision. Furthermore,
our analyses showed a high correlation of encephalic volume with chromatic vision in primates,
specifically with polymorphic vision. Therefore, our results may suggest that the evolution of
color vision and brain volume are well explained by the evolutionary history of the group, as
well as the tendency for folivory and frugivory. There is correlation between some dietary items
and color vision in primates, but there’s not enough evidence to indicate whether there was

selective pressure for one trait leading to the development of the others.

Key words: Brain size; diet; colour vision; comparative phylogenetic methods; platyrrhini;

catarrhini; strepsirrhini.
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1. INTRODUCAO

Os primatas diferem-se de outros mamiferos em muitas caracteristicas, e. g. alta acuidade
visual, convergéncia binocular, estereotopsia (percepg¢éo visual de profundidade), expansao do
cortéx visual primario, maior tamanho cerebral (proporcional a massa corporal) (Allman,
1988). A especializacdo visual e, principalmente, o tamanho do encéfalo de primatas instigou
muitas hipoteses evolutivas nas Ultimas décadas. Apesar do extensivo esforco de varios
pesquisadores para explicar as pressdes seletivas responsaveis para tal adaptacdo, ainda
permanecem muitas incertezas sobre este tema (Chambers, Heldstab e O’Hara, 2021). Uma das
fontes de dificuldades de estudo decorre da grande diversidade taxonémica e distribui¢do desta
ordem pelos continentes.

Neste sentido, é importante ressaltar o drastico aumento no nimero de espécies de
primatas descritas desde os anos 70 (Figura 1). Uma das razdes foi a expansdo das técnicas
genéticas combinadas com estudos morfoldgicos, que permitiram demonstrar as relacGes
evolutivas e descrever novos géneros, espécies e subespécies (Lambert, 2014). Na taxonomia
de primatas, a descricdo de subespécies para abarcar a diversidade encontrada é bastante
comum, de forma que o numero total de unidades taxondmicas operacionais (sigla no inglés,
OTUs) muda consideravelmente a depender da inclusdo ou exclusédo de algumas subespécies
(Elliot, 1913; Napier e Napier, 1967). Dessa forma, aqui usaremos apenas o termo “espécie”
como a unidade taxonémica operacional para discussdes de aspectos taxondmicos e evolutivos

(Wheeler, 2012), mesmo que essas discussdes possam se referir a categoria de subespécie.
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Figura 1. Linha do tempo adaptada do artigo de Rylands e Mittermeier (2014) que descreve o nimero de espécies de primatas
reconhecidas até aquele momento. Cada ponto representa as espécies reconhecidas até o momento do estudo: Elliot (1913);
Napier e Napier (1967); Honacki, Kinman e Koeppl (1982); Wilson e Reeder (1993); Groves (2001), Wilson e Reeder (2005)
Mittermeier, Rylands e Wilson (2013); IUCN/SSC (2022).
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Atualmente sdo reconhecidas 718 espécies e subespécies de primatas (Mittermeier, 2022).
Os primatas séo divididos majoritariamente em duas semiordens: estrepsirrinos e haplorrini.
Dessas semiordens, sdo subdividos em trés subordens: os estrepsirrinos, os tarsiiformes e 0s
antropoides. A subordem dos estrepsirrinos € subdividida, ainda, nas infraordens dos
lemuriformes e lorisiformes, a subordem dos tarsiiformes permanece agrupada como
infraordem dos tarsiiformes e, por ultimo, os antropdides sdo divididos nas infraordens dos
platirrinos e catarrinos (Fleagle e Seiffert, 2020).

Os prossimios (estrepsirrinos) sdo encontrados na Africa e na Asia (lorisiformes) e em
Madagascar (lemuriformes) e possuem 176 espécies distribuidas em 10 géneros. Os
tarsiiformes sdo restritos a Asia e estdo distribuidos em 21 espécies e 3 géneros. Ja 0s
antrop6ides, ou seja, os primatas do Velho Mundo (catarrinos) encontram-se na Africa e na
Asia, com 301 espécies distribuidas em 29 géneros, e os primatas do Novo Mundo (platirrinos)
ocorrem exclusivamente no continente americano e compdem 219 espécies distribuidas em 21
géneros (The IUCN Red List of Threatened Species, 2022).

A despeito desta diversidade e distribuicdo heterogénea, diversos trabalhos vém sendo
publicados discutindo qual ou quais poderia ter sido as pressdes seletivas que atuaram nos
primeiros primatas e que permitiu que essa ordem apresentasse tantas particularidades
marcantes em relacdo aos outros mamiferos, como o tamanho do cérebro (e. g. Dunbar, 1998;
Schillaci, 2006; Dunbar e Shultz, 2007, 2017; Lépez-Aguirre, Lang e Silcox, 2022) e a visdo
de cores (e. g. Jacobs, 1994, 1998, 2008, 2016; Riba-Hernandez, Stoner e Lucas, 2005; Saito et
al., 2005; Perini, Pessoa e Pessoa, 2009).

1.1 Hipdteses acerca do volume cerebral

Os primatas possuem cérebros relativamente grandes em comparagdo com 0S outros
mamiferos. Isso despertou a curiosidade de muitos pesquisadores que propuseram diversas
explicacOes para entender qual foi a presséo seletiva que levou a essa diferenca. A hipotese do
cérebro social (Dunbar, 1998) foi proposta por Dunbar e propde que a resolucéo de problemas
ecoldgicos socialmente (cooperacéo) foram a chave principal para a evolugdo do tamanho do
encéfalo de primatas (para permitir o nivel necessario de socialidade que eles precisavam).
Assim, é uma hipotese que sugere que a sociabilidade foi presséo seletiva principal, de tal forma
que individuos que viviam em grupos maiores teriam maior aptiddo do que os de grupos

menores.
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Essa hipotese foi revisitada em alguns anos pelo proprio autor (Dunbar), sugerindo que
para se desenvolver um cérebro grande, os primatas precisaram de dois fatores essenciais: a
dieta, para prover a energia necessaria, e 0 tempo, que foi necessario para o encéfalo se
desenvolver (Dunbar e Shultz, 2007). Isso queria dizer que além da importancia da
sociabilidade, a dieta também poderia ter sido um fator essencial para o desenvolvimento do
encéfalo em primatas. Embora essa hipétese tenha sido desenvolvida para explicar a evolucéo
do volume encefélico de todos os primatas, foi sugerido posteriormente que ela se aplicava
somente para 0s antropoides (Dunbar e Shultz, 2017).

Existem, ainda, quatro outras versdes da hipotese do cérebro social: (1) a hipdtese da
inteligéncia maquiavélica (do inglés: the Machiavellian intelligence hypothesis — MIH)
(Byrne e Whiten, 1988), (2) a hipotese da inteligéncia cultural (Herrmann et al., 2007; van
Schaik, Isler e Burkart, 2012; Muthukrishna et al., 2014; Muthukrishna e Henrich, 2016), (3) a
hipotese da inteligéncia Vigotskiana (do inglés: the Vygotskian intelligence hypothesis — VIH)
(Moll e Tomasello, 2007), (4) a hipdtese de Scheherazade (do inglés: the Scheherazade
hypothesis— SH) (Miller, 1999). Todos usam como base a sociabilidade, mas diferem em qual
poderia ser o problema central que os “cérebros maiores” permitiram resolver.

Seguindo a hipotese do cérebro social, Todorov et al. (Todorov et al., 2019) investigaram
se 0 tamanho e a organizacdo do hipocampo poderiam estar correlacionados com a organizagédo
social de primatas (ou com a dieta). O hipocampo tem algumas funcdes conhecidas, e. g.
navegacao espacial e memoria, e esta organizado em regides que possuem diferentes conexdes
e com isso podem assumir diferentes funcdes. Os autores encontraram que o volume
hipocampal e de suas regides podem ser previstos pelo tamanho do grupo e da area de vida de
um grupo, mas isto nao foi observado para o consumo de frutos pelos animais.

Schillaci (2006) analisou se a selecdo sexual poderia ter sido a responsavel pela evolugdo
do encéfalo em primatas. Em seu estudo, Schillaci pressupde que o sistema monogamico de
acasalamento esta correlacionado com tamanho de cérebro em primatas. 1sso porque a
competicdo de machos pelo acesso de fémeas férteis esta associada a evolugdo do tamanho do
cérebro em primatas, enquanto a competicdo espermatica pareceu ndo influenciar
significativamente no tamanho do cérebro.

Essa hipdtese vai de encontro com a hipotese do cérebro social. 1sso porque esse estudo
indicou que haveria uma correlagdo entre os tamanhos relativos de cérebro das espécies de
primatas e os sistemas de acasalamento monogamicos. Entretanto, a hipotese do cérebro social

pressupde que os sistemas poligdmicos seriam mais complexos do que 0s monogamicos e que
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esse Ultimo ndo estaria dentre os fatores que influenciariam na histéria evolutiva do tamanho
encefalico.

DeCasien et al. (2017) associaram a filogenia a suas andlises e apresentaram resultados
que questionam a hipotese do cérebro social. Isso porque seus resultados defendem que o
tamanho do cérebro € previsto pela dieta, ao invés de multiplas medidas de socialidade, como
previsto pela hipdtese do cérebro social. Portanto, os autores trazem a pauta de uma hipotese
centrada na frugivoria, isso porque frugivoros apresentam cérebros maiores que folivoros
(Clutton-Brock e Harvey, 1980; Fish e Lockwood, 2003; MacLean et al., 2009).

Inclusive, foi apontado que os primatas e as angiospermas compartilham historia
filogenética e que, provavelmente, a dispersdo de sementes causada pela alimentacdo de
primatas frugivoros pode ter impulsionado a coevolucdo de plantas e primatas em platirrinos
(Fuzessy et al., 2022) e em lemuriformes (Lawrence Dew e Wright, 1998; Sato, 2012).
Entretanto, Allen e Kay nédo encontraram essa correlacdo especificamente para platirrinos
(Allen e Kay, 2012), quando associaram a filogenia a analise.

Assim como DeCasien et al. (2017), Chambers et al. (2021) também utilizaram técnicas
estatisticas associadas a filogenia e encontraram resultados interessantes. Em suas analises,
observaram que o tamanho cerebral pode ser previsto por varidveis ecolégicas (principalmente
a dieta) e também por medidas de sociabilidade, argumentando que os dois fatores estariam
fortemente associados ao tamanho do cérebro em primatas.

Entretanto, até hoje, ainda ha muita incerteza a respeito da evolugcdo do tamanho do
cérebro de primatas. Dunbar e Shultz (2017) citam motivos pelos quais ainda ndo ha um
consenso na literatura quanto a explicacdo para o tamanho do encéfalo em primatas. Alguns
dos principais problemas ainda nao resolvidos, de acordo com eles, sdo: (1) o pressuposto de
qgue encontrar evidéncia para uma hipétese significa prementemente anular outra, sem
considerar que elas podem ser complementares; (2) muitos estudos ainda se direcionam apenas
para uma hipotese; e podem se tornar mais restritos ainda quando (3) apresentam uma tendéncia
de favorecer hipoteses que se aplicam apenas a subconjuntos de espécies, ndo podendo

generalizar o resultado para todos os primatas.

1.2 Hipdteses acerca da viséo de cores

Os primatas compdem possivelmente a unica ordem de mamiferos que apresentam
animais com visdo tricromatica, i.e., com trés tipos de cones (Jacobs, 1994; Jacobs, Gerald H.;

Neitz, Maureen; Deegan, Jess F.; Neitz, 1996; Nei, Zhang e Yokoyamas, 1997; Hunt et al.,
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1998; Dulai et al., 1999), ainda que nem todos os primatas sejam tricromatas. Na verdade, ha
registro de visdo tricromatica uniforme apenas para os primatas do Velho Mundo (catarrinos)
(Dulai et al., 1994; Jacobs e Deegan, 1999) e, no Novo Mundo, para género Alouatta (Jacobs,
Gerald H.; Neitz, Maureen; Deegan, Jess F.; Neitz, 1996; Surridge, Osorio e Mundy, 2003a).
A visdo de cores nos vertebrados requer a presenca de fotorreceptores na retina dos olhos
chamado de cones, que podem apresentar diferentes sensibilidades aos comprimentos do
espectro luminoso (Surridge, Osorio e Mundy, 2003b).

Na maioria dos primatas do Novo Mundo ha um Unico gene de fotopigmento no
cromossomo X, mas esse gene € polimorfico e codifica fotopigmentos diferentes. Uma vez que
este gene € ligado ao X, as fémeas heterozigotas séo tricromaticas, com as fémeas homozigotas
e todos os machos dicromatas (Jacobs, 1998, 2007). Além da tricromacia do Alouatta, um
segundo desvio da polimorfia presente nos primatas do Novo Mundo ocorre no género Aotus,
considerado monocromata (Gerald H Jacobs et al., 1993). Isso ocorreu por causa da perda de
genes funcionais que fazem a transducdo da luz em fotopigmentos na retina. Os primeiros
mamiferos descobertos por terem 0s pseudogenes opsinas — assim chamados por serem
semelhantes aos genes, mas por terem perdido a capacidade de codificar proteinas (Jacq, Miller
e Brownlee, 1977) — foram os Aotus (platirrino) e os Galagos (estrepssirinos), sendo ambos
de habitos noturnos. Entretanto, varios mamiferos (ndo primatas) que também possuem habitos
noturnos mantiveram genes opsinas funcionais (Jacobs, 2013).

Os estrepssirinos representam a primeira radiacdo de primatas e sdo adaptados para a vida
diurna, noturna ou catemeral, este ultimo ja tendo sido registrada para Eulemur fulvus
(Tattersall, 1979; Tarnaud, 2006) e para Eulemur rufus (Donati, Lunardini e Kappeler, 1999;
Donati et al., 2001; Kappeler e Erkert, 2003). Esse grupo apresenta uma variedade viséo de
cromatica, podendo ser monocromatica (Jacobs, Neitz e Neitz, 1996), dicromatica (Jacobs e
Deegan, 1993) ou visao polimérfica (Valenta et al., 2016), ja tendo sido demonstrada evidéncia
comportamental de visdo tricromata (Leonhardt et al., 2009).

Estudos sugerem que a visdo dos primatas pode ter coevoluido com o espectro de
refletdncia de frutos das espécies arbdreas dispersas por esses organismos (Allen, 1879; Osorio
e Vorobyev, 1996; Caine e Mundy, 2000; Regan et al., 2001; Smith et al., 2003). Assim, a visao
cromatica dos primatas teria sofrido pressdo seletiva pela sua dieta: a vantagem de encontrar
frutos coloridos sobre a folhagem seria vantajosa a alimentacao dos primatas, e a existéncia de
frutos salientes aos primatas seria vantajosa a disseminacéo das sementes das espécies arbéreas.

No entanto, existem controvérsias acerca dessa hipdtese, uma vez que os primatas do Velho
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Mundo sdo supostamente uniformemente tricromatas, mas ndo se alimentam exclusivamente
de frutos maduros (Hladik, 1975; Milton, 1993), além da reportada tricromacia nas espécies do
género Alouatta, reconhecidamente folivoras (Milton et al., 1979; Milton, 1998). Apesar de ter
sido testado que sua visdo é Otima para a deteccdo de frutos sobre a folhagem (Regan et al.,
1998).

Mais de um século depois da primeira vez que foi sugerida a hipétese da frugivoria,
surgiu outra hipotese. Lucas et al. (1998) sugeriram que a pressao seletiva responsavel pela
visdo tricromata dos primatas ndo eram frutos e, sim, as folhas. A capacidade de diferenciar
folhas novas (mais claras e com mais teor de proteina) das folhas maduras (mais escuras e com
menos proteina) teria conferido uma vantagem aos primatas com visdo tricromata. Apesar de
contrastantes entre si, em ambas as hipéteses a dieta estaria muito intimamente correlacionada
a historia evolutiva dos primatas. Mesmo este ponto em comum entre elas, entretanto, também
foi alvo de contestacdo. VVorobyev (2004) fez uma reviséo discutindo que a viséo de cores bem
desenvolvida aparentemente se desenvolveu bem antes das angiospermas (espécies com frutos
e flores) aparecerem na histdria evolutiva. Entdo, o autor sugere que a visao de cor tricromata
pode ter evoluido por outras pressdes adaptativas.

Muitos dos estudos realizados testam a hipdtese da sele¢do da tricromacia nos primatas.
Entretanto, em um estudo de longo prazo, ndo foi encontrado nenhuma vantagem nos
tricromatas sobre os dicromatas em trés medidas de aptiddo (do inglés, fitness): taxas de
fertilidade, sobrevivéncia dos descendentes e sobrevivéncia materna. Sugerindo que algum
mecanismo seletivo favoreceu a manutencdo da visdo polimorfica na populacdo de primatas
(Fedigan et al., 2014). E importante, entretanto, levar em consideracao outros possiveis fatores
de pressdo seletiva que podem ter contribuido para visdo cromatica em primatas. Corso et al.
(2016) investigaram uma espécie de primata do Novo Mundo, Cacajao calvus, que possue uma
coloracdo vermelha facial marcante. No estudo, discutiram que esta espécie possui visdo de
cores polimoérfica com seis alelos funcionais (algo ndo relatado em outro primata até o
momento). Por possuirem uma coloragéo facial marcante e um polimorfismo néo relatado em
outra espécie até 0 momento, 0s autores sugerem que a visdo pode ter sofrido a presséao seletiva
da selecdo sexual, permitindo as fémeas escolher seus parceiros de alta qualidade, que seria
avaliado pela coloracéo facial dos individuos. A selecdo sexual também foi avaliada por uma
perspectiva distinta. Changizi et al. (Changizi, Zhang e Shimojo, 2006) investigaram a hipétese
de que a visdo de cores foi selecionada para discriminar as modulagOes espectrais na pele de

coespecificos. Os autores observaram que os tricromatas (mas ndo os dicromatas) sdo sensiveis
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para discriminar niveis de saturacdo de oxigénio no sangue da pele, possivelmente para
identificar estados emocionais, sinais sexuais e possiveis ameacas.

Finalmente, a teoria da deteccdo de serpentes atribui uma importancia mais critica a
deteccdo e reconhecimento a estimulos de ameaca aos primatas. De acordo com Isbell (2006),
a predacédo dos primatas ancestrais por serpentes peconhentas seria o principal fator seletivo na
evolucdo do sistema visual de primatas. Segundo esta teoria, a deteccdo répida de serpentes
camufladas ou de padrbes cripticos proporcionada pela visdo tricromata poderia conferir
alguma vantagem na sobrevivéncia de primatas. Porém, até hoje, assim como para o tamanho

do cérebro, ainda hd muita incerteza a respeito da evolucdo da visdo tricromata dos primatas.

1.3 Paradigma filogenético

Ao se analisar a interacdo de dois 0s mais caracteres na historia evolutiva, muito estudos
buscam determinar se eles variam de forma correlacionada. Para isso, entretanto, é fundamental
se avaliar a influéncia das relacdes filogenéticas sobre as espécies (Felsenstein, 1988). Ou seja,
para se entender a adaptacdo de um grupo, é um pré-requisito se analisar as correlacdes
evolutivas entre os caracteres fenotipicos nas espécies que estdo relacionadas por uma filogenia
(Adams, 2014).

A maioria das analises de regressao e correlacdo assumem que 0s pontos sao retirados
independentemente a partir de uma distribuicio comum. Como as espécies ndo sdo
independentes entre si, todas as analises estatisticas para a compreensdo da correlacdo entre o0s
fatores investigados foram conduzidas dentro de um paradigma comparativo filogenético. Ou
seja, a partir do conhecimento da filogenia e dos comprimentos dos ramos da arvore
filogenética, pode-se manter a ndo-independéncia das espécies para a correta analise estatistica
(Felsenstein, 1985). O paradigma filogenético também possibilita a compreensdo da evolugédo
de cada um dos fatores, e se a variacdo de caracteristicas pode ser bem explicada pela evolucéao
dos organismos, ou se outros fatores devem ser levados em consideragdo para explicar tal
variacao.

Portanto, para isso, 0 objetivo do presente projeto de pesquisa foi investigar a associagao
entre os fatores de dieta, volume encefalico, visdo cromatica a partir de um paradigma

filogenético comparativo.
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2. OBJETIVO

Investigar a correlagdo entre a composicdo de dieta e caracteres de visdo cromatica e

volume encefélico em primatas ndo humanos utilizando métodos filogenéticos comparativos.

2.1 Objetivos especificos

e Coletar dados bibliograficos para as especies validas de primatas (com excecdo da
espécie humana) para os seguintes fatores investigados: composi¢cdo da dieta, visdo
cromatica, volume encefalico e massa corporal,

e Compreender a variacdo da dieta dos tdxons, dentro de um paradigma filogenético;

e Compreender a variacdo dos caracteres relacionados ao tipo de visdo cromatica dos
taxons, dentro de um paradigma filogenético;

e Analisar a relacdo do volume encefalico em funcdo da massa corporal dos taxons, dentro
de um paradigma filogenético;

e Investigar a correlagdo entre a evolugdo do volume do encéfalo de primatas com
aspectos relacionados a dieta e visdo cromatica, levando em consideracdo a histéria

evolutiva dos taxons.
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3. METODOLOGIA

3.1 Tratamento e coleta de dados

Foram investigados os dados bibliograficos disponiveis para dieta, visdo cromatica e
volume encefalico para todos os primatas atualmente reconhecidos, que compreendem 718
taxons distribuidos em 81 géneros (Lambert, 2014; Fleagle e Seiffert, 2020; The IUCN Red
List of Threatened Species, 2022), a fim de se construir um banco de dados de nivel de espécie
para os trés fatores investigados. Para tal, foi conduzida uma extensa pesquisa de literatura
cientifica nas bases de dados Web Of Science e Google Scholar. Foram empregados termos de
busca padronizados, utilizando os géneros validos de primatas, juntamente com palavras-chave
relacionadas a um dos fatores investigados (composicdo da dieta, visdo cromatica e volume
encefélico), nas linguas inglesa e portuguesa, como: (“genera/género AND/E (diet/dieta
OR/OU color vision/visdo cromatica OR/OU brain volume/volume encefalico)). A coleta e a

analise de dados para cada um desses fatores sdo explicadas separadamente a seguir.

3.1.2 Composicao da dieta

Para a base de dados de composicao da dieta foram incluidos preferencialmente artigos
que analisavam o contetdo estomacal e/ou as fezes, em detrimento daqueles que analisavam
somente o tempo de ingestdo de determinado componente. Isso porque estudos que utilizam
este método de coleta de dados podem ter alguns tipos de limitacdes, como do tempo de
observacdo do animal i. e. alimentos mais dificeis para serem consumidos poderiam ser
registrados com porcentagens maiores de consumo sem terem uma real contribuicdo maior na
dieta do individuo, pelo menos naquele periodo do ano em que a coleta de dados ocorreu
(Porter, Gilbert e Fleagle, 2014).

Para a padronizacdo dos dados da composicdo alimentar, os componentes da dieta foram
organizados em nove categorias (de acordo com as categorias de dieta mais frequentemente
encontradas nos artigos): "folhas”, "frutos”, "sementes", "flores", “invertebrados",
“vertebrados”, “goma”, “fungos” e "outros". A categoria de “outros” itens alimentares abrange
todos os itens que foram descritos como parte da alimentacdo dos primatas que ndo se
encaixavam nas outras categorias, e que possuiam uma porcentagem muito pequena de
contribuicdo da alimentacdo. Alguns deles sendo descritos como: grama, ervas, solo, bambu,
galhos, raizes e outros itens ndo especificados pelos autores. A dieta total foi normalizada para
cada taxon entre 0-1, de acordo com a proporcao de cada um desses itens na dieta, e organizada

em uma matriz de dados continuos (Apéndice 2).
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Quando os dados bibliogréaficos apresentavam duas das categorias mencionadas acima
reunidas em uma unica (por exemplo, a porcentagem de alimentacao de “frutos e sementes” era
apresentada conjuntamente), o valor percentual original era dividido igualmente entre as duas
categorias aqui elencadas. Quando foram encontrados diversos artigos com dados de dieta para
uma unica espécie, foi incorporada a base de dados a propor¢do média dos valores apresentados
entre os diferentes artigos para cada item alimentar.

3.1.3 Viséo cromética

A categorizacgdo do tipo de visdo cromética foi baseada em artigos de analise genética,
discriminacdo de cor por andlise comportamental e/ou eletrorretinograma (Neitz e Jacobs,
1984; Jacobs, 1993). Os taxons de primatas foram categorizados como: 1) monocromatas, 2)
dicromatas, 3) tricromatas, ou 4) polimorficos. A categoria nimero 4 contém espécies nas quais
os machos s3o dicromatas e as fémeas possuem o que chamamos de “carater polimorfico”, ou
seja, podem ser dicromatas ou tricromatas (Jacobs, 2007). Devido ao tipo de visdo cromatica
ser conservado, informacGes encontradas ao nivel de espécie foram extrapoladas ao nivel de
género. Todavia, afirmagfes/resultados inferenciais para qualquer género, i. e. sem confirmagéo
para qualquer espécie naquele tdxon, foram desconsideradas. Os dados de visdo cromaética

foram organizados em uma matriz de dados discretos (Apéndice 3).

3.1.4 Volume encefélico

A base de dados de encéfalo foi criada a partir de dados diretos de volume cerebral,
obtidos a partir de ressonancias magnéticas, ou utilizando o volume do endocranio (abreviado
no inglés como ECV — endocranial volume) como um proxy para o volume enceféalico.
Qualquer que seja o0 caso, visando retirar o efeito do tamanho, os dados utilizados para as
analises comparativas foram derivados dos residuos da regressdo linear dos valores
logaritmizados de volume encefalico pela massa corporal. Tais residuos foram organizados em
uma matriz de dados continuos. Quando foram encontrados diversos artigos com dados de
volume encefalico ou massa corporal para determinada espeécie, foi incorporada a base de dados

a média dos valores dos diferentes artigos (Apéndice 4).

3.2 Analises estatisticas

Para as analises comparativas a partir de um paradigma filogenético, utilizamos a

filogenia de primatas mais completa que foi encontrada até o momento (Perelman et al., 2011),
21



atualizando os nomes das espécies e subespécies que sofreram mudancas taxonémicas recentes,
de acordo com a lista de nomes validos de Fleagle e Seiffert (2020). Essa filogenia apresenta
191 téxons de primatas, que estdo distribuidos em 61 géneros. Visando uma maior
correspondéncia entre os taxons para os quais foram encontrados dados de dieta, visdo ou
volume encefalico e aqueles apresentados na filogenia, foram feitas algumas substituicbes de
tdxons terminais de um mesmo género, sem prejuizo para as relacdes filogenéticas publicadas
para 0 grupo em questdo. Para tal, nomes dos taxons terminais foram substituidos, mantendo os
comprimentos de ramos e reproduzindo a relacdo filogenética publicada em estudos focados
naquele determinado género. Ocorreram substituicGes de taxons terminais nos seguintes
géneros de acordo com as filogenias indicadas: Alouatta (de Oliveira et al., 2002; Cortés-Ortiz
et al., 2003), Aotus (Ruiz-Garcia et al., 2011), Callicebus (Byrne et al., 2016), Callithrix
(Garbino, 2013), Lagothrix (di Fiore et al., 2015), Leontopithecus (Mundy e Kelly, 2001),
Pithecia (Marroig e Cheverud, 2004), Saguinus (Rohe et al., 2009), Cercopithecus (Harris e
Disotell, 1998; Moulin et al., 2008), Chlorocebus (Dolotovskaya et al., 2017), Cercocebus,
Lophocebus, Macaca, Mandrillus e Papio (Harris e Disotell, 1998; Gilbert, 2011). A
substituicdo de nomes dos taxons terminais foi feita no software Mesquite 3.6 (Maddison e
Maddison, no date). Quando ndo foram encontrados dados para uma espécie presente na
filogenia inicial (Perelman et al., 2011), ou foram encontrados dados para uma espécie que nao
foi possivel ser incluida na filogenia por meio da substituicdo por taxon proximamente
relacionado, essa espécie ndo foi incorporada as analises comparativas.

Para investigar a variacdo dos trés fatores dentro de um paradigma filogenético, a arvore
inicial foi reduzida (podada) para correspondéncia com cada conjunto de dados. Nas anéalises
de correlagdo, por sua vez, a arvore inicial foi reduzida para correspondéncia com os taxons
que apresentassem dados completos para ambos os fatores analisados.

Comparativamente, categorias individuais de itens alimentares foram analisadas
separadamente, utilizando valores normalizados entre 0-1 para cada item. Para a mensuragao
de quanto a evolucéo recente compartilhada explica a variacédo da dieta, demonstrada tanto pela
PCA guanto pela predominéancia de determinado item, foi estimado o sinal filogenético (SF) da
dieta utilizando o método de Pagel (Pagel, 1999). Nesse método, os valores de lambda (1)
variam entre O (zero) e 1 (um), nos quais o valor de 0 indica que a ndo ha sinal filogenético,
enquanto o valor de 1 indica alto sinal filogenético, que a caracteristica é distribuida como o
esperado por um modelo de evolugdo de movimento browniano (Pagel, 1999). Ndo h4 uma

interpretacdo clara quanto aos valores intermediarios de A, de até onde podemos considerar um
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“forte sinal filogenético” e a partir de quanto poderiamos considerar um fraco sinal (Symonds
e Blomberg, 2014). O SF para os dados continuos de dieta foi calculado com a funcéo phylosig
— pacote de phytools (Revell, 2012).

Além disso, com o objetivo de entender a variacdo da dieta de forma geral, realizamos
uma Analise de Componentes Principais (PCA — Principal Component Analysis) sobre os
dados de dieta normalizada. A PCA é uma anélise estatistica que extrai as informacGes
importantes de uma tabela com varidveis dependentes quantitativas, que podem estar
intercorrelacionadas, e as representa em um novo conjunto de varidveis chamadas de
componentes principais. Essa técnica estatistica tem o objetivo de extrair as informacgGes mais
importantes, a0 mesmo tempo que reduz a dimensionalidade dos conjuntos de dados para a
analise das variaveis (Abdi e Williams, 2010).

Para compreender a variacdo dos caracteres de visdo nas espécies analisadas, testamos
trés modelos de evolugdo para as taxas de transicdo entre as quatro categorias de visdo
cromética: 0 modelo “equal rates” (ER — traducdo: taxas iguais) considera que todas as
transicOes entre os estados de um carater ocorrem na mesma taxa; 0 modelo “symmetrical”
(SYM — traducdo: simétrico) considera um modelo de transicao de caracteristicas com ganhos
e perdas sendo iguais; e, por Gltimo, o modelo “all rates diferent” (ARD — tradug&o: todas as
taxas diferentes) possibilita taxas diferentes para todas as transi¢cdes entre os estados. Para a
escolha do melhor modelo, foi preferido o modelo que melhor explica nossos dados, com o
maior log-likelihood. A comparacdo de modelos foi feita par a par, usando um teste de razao de
log-likelihood, comparando a distribui¢do de qui-quadrado com os graus de liberdade. Se a
diferenca entre os modelos ndo for significativa, de acordo com o teste feito, optamos pelo
modelo mais simples. Concomitante ao teste de modelo de evolugdo foi também calculado o
sinal filogenético dos dados discretos de visdo cromatica, usando o método de Pagel (Pagel,
1999), com a funcéo fitDiscrete — pacote geiger (Harmon et al., 2008). Por fim, o sinal
filogenético da matriz continua dos dados de encéfalo também foi calculado usando o método
de Pagel (Pagel, 1999), com a funcéo phylosig — pacote de phytools (Revell, 2012).

Para examinar o grau ao qual o volume encefalico, a dieta e a visdo cromatica estao
correlacionados entre si, dadas também as relagGes filogenéticas entre os tdxons, conduzimos
uma analise de Phylogenetic Generalized Least Squares (PGLS — traducdo: minimos
quadrados generalizados filogenéticos). A inclusdo da informacédo filogenética para a descri¢édo
dos padrbes de correlacdo é essencial pois a proximidade evolutiva dos taxons analisados
poderia induzir a ndo-independéncia na distribuicdo dos tragos fenotipicos (Adams, 2014). A
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medida utilizada de sinal filogenético, Pagel's A, p6de ser implementada diretamente nos
calculos do PGLS (Symonds e Blomberg, 2014). Foram realizadas anélises de PGLS par a par
para (1) dieta e visdo cromatica; (2) dieta e volume enceféalico; (3) volume encefalico e viséo
cromatica. Para as analises de correlacdo, a matriz de dados iniciais e a arvore foram reduzidas
para apenas 0s taxons que apresentavam dados completos para ambos os fatores. Por fim, uma
andlise de correlacdo par a par foi feita para uma matriz que apresentasse dados completos para
os trés fatores. No caso das analises de correlacao entre visdo cromatica e algum outro fator, a
correlacdo foi analisada individualmente para cada categoria de visao cromatica, e uma Analise

de Variancia (ANOVA) indica a correlagéo da visdo como um todo e aquele fator.

Todas as analises e graficos foram produzidos no R 3.4.0 (‘R Core Team’, 2017), com 0
software RStudio 1.0.143 (‘RStudio Team’, 2015), utilizando os pacotes ape — versédo 5.4.1
(Paradis et al., 2019), geiger — versdo 2.0.7 (Harmon et al., 2008), geomorph — versdo 3.3.2
(Adams et al., 2016), nlme — versdo 3.1.149 (Pinheiro e Bates, 2020) e phytools — versdo
0.7.90 (Revell, 2012). Para todas as andlises estatisticas o valor significativo foi estabelecido

em p<0,05 com base em estudos semelhantes (Chambers, Heldstab e O’Hara, 2021).
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4. RESULTADOS

4.1 Descricao dos dados levantados

Foram coletados dados de composi¢do alimentar de 178 espécies de primatas, das quais
131 estavam presentes na filogenia. Sobre visdo cromatica, foram encontrados dados de 98
especies, das quais 84 estavam presentes na filogenia. Por Gltimo, a respeito do volume
encefélico, foram encontrados dados para 197 espécies de primatas, nUmero maior de taxons
do que os presentes na filogenia. Porém, apenas as espécies que estavam na arvore filogenética
foram analisadas, nimero correspondente a 122 espécies de primatas.

O detalhamento do nimero de espécies por categoria investigada e as respectivas
interseccOes entre as bases de dados obtidas estdo ilustradas na Figura 2. As anélises de
correlacdo foram realizadas somente para as espécies em que se encontraram dados para ambas
as categorias analisadas, bem como estivessem representadas na filogenia. Assim, nossa matriz
para as analises de correlacdo entre visdo e dieta apresenta 73 espécies com dados completos

presentes na filogenia (Figura 2).

Visao
98 espécies

@® Volume cerebral
Visdao cromatica

® Dieta

Figura 2. Diagrama de Venn dos fatores analisados no estudo e o numero de espécies de dados coletados para cada um deles e
para a correlagdo entre eles. Na cor azul encontra-se as informagdes acerca dos dados coletados para volume cerebral, na cor verde
sobre visdo cromatica e na cor rosa sobre a composicédo alimentar.
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Jé& para dieta e volume encefalico, 0 nimero de 102 espécies possuiam dados para os dois
fatores investigados e estavam presentes na filogenia. A correlagdo entre visdo cromaética e
volume encefalico resultou numa analise de 76 espécies. Apenas 66 espécies apresentavam

dados para todos os trés caracteres investigados.

4. 2 Resultados dos fatores investigados

Serdo apresentados os resultados das seguintes analises:

e Variacdo da dieta e seu sinal filogenético (obtidos a partir da predominancia de
categorias especificas de dieta, e separadamente para a PCA da dieta);

e Modelo de evolugdo para os dados de visdo cromatica e seu sinal filogenético;

e Variacdo do volume encefélico e seu sinal filogenético (obtidos a partir dos residuos da
analise de regressdo dos dados de volume encefalico/massa corporal);

e Andlises de correlacdo entre (1) dieta e visdo cromatica; (2) dieta e volume encefalico;

e (3) volume encefalico e visdo cromatica, dada as relagdes filogenéticas.

4.2.1. Andlise dos dados de dieta por cateqgorias

Para a compreensdo da variacdo da dieta utilizamos a matriz de 131 espécies que estdo
representadas na filogenia. Dentre as categorias alimentares analisadas, a predominancia de
folhas (A=0,94; p<0,0001) apresenta fortissimo SF, e goma (A=0,79; p<0,0001), frutos (A=0,72;
p<0,0001) e outros (A=0,75; p<0,0001) apresentaram forte sinal filogenético (Tabela 1).

Tabela 1. Sinal filogenético da composicdo alimentar da dieta dos taxons por categorias. Em negrito estdo indicados os valores com p
significativo. *p<0,05;**p<0,0001.

Folhas Frutos Sementes Flores Invert. Vert. Goma Fungos Outros

Sinal filogenético 0,94** 0,72** 0,54* 0** 0,59** 0** 0,79** 0** 0,75*
*)

As categorias de flores e fungos apresentaram A igual a zero, o que indicaria que o

padrdo de consumo desses itens ndo é explicado pela evolucéo.
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4.2.1.1 PCA da composic¢ao da dieta

Para analisar os itens alimentares em conjunto, a anélise de PCA foi conduzida. Os
componentes principais (Principal components — PCs) 1 a 4 explicam 62,3% da varia¢do na
dieta (Tabela 2). A contribuicéo de cada item alimentar a todos os PCs € apresentada na Tabela
3. Somente trés componentes principais apresentaram sinal filogenético: 1, 2 e 5 (Tabela 2). E
interessante ressaltar que os itens alimentares folhas, goma, frutos e flores (além de “outros™)

contribuem mais significativamente para a variancia expressa nesses PCs.

Tabela 2. Porcentagem da variagdo da contribuicdo dos Componentes Principais (PC) na dieta e o sinal filogenético de cada
PC. Em negrito, estdo indicados os componentes principais com sinais filogenéticos.

Variacdo na dieta Sinal Filogenético

PC1 18,92% 20,88
PC2 17,51% 10,74
PC3 13,34% A0
PC4 1255% A0
PC5 11,35% 20,73
PC6 10,01% A0
PC7 9.6% A0
PC8 6,72% A0
PC9 0% A0

Tabela 3. Resultado da Analise de Componente Principal com 9 variaveis (PCs). Valores de loadings, ou seja, que descrevem o
quanto cada variavel contribui para um determinado componente principal. O sinal que acompanha cada valor indica a
direcdo/orientacdo dos dados (Elgenvector). Em negrito, estdo indicados os componentes que representam a maior variancia de
cada PC.

PC1 PC2 PC3 PC4 PC5 PC6 PC7 PC8 PC9

Folhas -0,53 036 -0,17 -0,02 -0,02 -043 035 -0,11 -049
Frutes -020 -0,71 -005 019 -0,15 0,18 -0,19 -0,09 -0,56
Sementes -0,02 012 0,70 000 033 044 034 -004 -027
Flores -0,24 0,28 -0,27 0,14 055 0,27 -052 0,34 -0,14
Invert. 050 -0,11 -0,11 -0,58 0,21 -0,20 0,07 0,35 -042
Vert. 028 -004 -009 0,71 003 -013 0,38 050 -0,06
Goma 053 026 -017 029 013 -0,01 -0,15 -0,64 -0,29
Fungos 0,00 -0,05 058 0,16 0,10 -0,64 -046 0,06 -0,03
Qutros 0,11 043 016 000 -0,70 023 -0,27 0,28 -0,29

Se representarmos graficamente os trés primeiros componentes, que mais contribuem
para a variacdo da dieta, observamos que 0s grandes grupos de primatas (catarrinos,
lemuriformes, lorisiformes, platirrinos e tarsiiformes, sendo os lemuriformes, lorisiformes e

tarsiiformes os primatas estrepssirinos) apresentam alta sobreposi¢do na dieta de forma geral
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(Figura 3; Figura 4). Lorisiformes apresentam a maior variacdo na dieta em PC1, enquanto
catarrinos, lemuriformes e boa parte dos platirrinos se agrupam nos valores negativos de PC1,
indicando uma alta influéncia da dieta de folhas. Para PC2, catarrinos e lemuriformes
apresentam maior variacdo na dieta, seguidos de platirrinos. Lorisiformes se agrupam nos
valores positivos de PC2, indicando alta influéncia de itens normalmente minoritarios para
outros primatas, como grama, ervas, solo, bambu, galhos, raizes, madeira e demais itens ndo
identificados, e. g. Prolemur simus que depende quase que exclusivamente de bambu (~95%)

(Tan, 1999).
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Figura 3. Agrupamentos gerados a partir da semelhanga compartilhada entre as infraordens levando em consideracdo o

componente principal 1 (PC1) e o componente principal 2 (PC2) da dieta desses grupos. Cada uma das cores representa uma
infraordem. A porcentagem representa a variacdo do PC na dieta. As elipses correspondem a intervalo de confianca de 95%.
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Figura 4. Agrupamentos gerados a partir da semelhanca compartilhada entre as infraordens levando em consideracdo o
componente principal 1 (PC1) e o componente principal 3 (PC3) da dieta desses grupos. Cada uma das cores representa uma
infraordem. A porcentagem representa a variagdo do PC na dieta. As elipses correspondem a intervalo de confianca de 95%.

4.2.2 Analise dos dados de visdo cromatica
Para a compreensdo da variacdo da visdo cromatica utilizamos a matriz de dados de 84

espécies que estdo representadas na filogenia. Os trés modelos de evolucao testados para as
taxas de transicdo entre os diferentes estados de visdo cromatica — ER, SYM, ARD — néo
apresentaram diferencas significativas, de forma que optamos pelo modelo mais simples, ER

(Tabela 4). O modelo escolhido apresenta forte sinal filogenético, com A igual a 0,974557.

Tabela 4. VValores dos graus de liberdade, log-Likehood e valor de p (probabilidade) das comparacdes entre cada modelo: Equal
Rates (ER), Symmetrical (SYM) e All Rates Different (ARD) para a anélise de visdo cromatica a para as analises de correlagdo
entre dieta e visdo, e visdo e encéfalo nos seus pares. O valor em negrito representa 0 menor grau de liberdade, do modelo ER.
Devido a néo diferenca significativa entre os modelos, esse modelo foi escolhido por ser o mais simples.

Visdo cromatica D-V V-E D-V-E
Grau log-Likelihood Graus log-Likelihood Graus log-Likelihood Graus log-Likelihood
liberdade liberdade liberdade liberdade
ER 2 -42.301162 2 -36.984606 2 -41.888139 2 -36.997108
-39.032365 -36.984606 -38.151018 -34.668475
SYM 7 7 -31.342658 7 -34.289177 7 -31.983429
ARD 13 -35.178868 13 13 13
Comparagdes ERe ERe SYMe | ERe SYM ERe SYM ERe SYM ERe SYM ER e SYM ERe SYM
SYM ARD ARD ARD e ARD e ARD e
ARD ARD ARD
p | 0,26 0,22 0,26 0,42 0,42 0,39 0,19 0,17 0,26 0,46 0,53 0,50
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4.2.3 Anélise dos dados de volume encefélico

Os dados de volume encefalico poderiam ser obtidos por meio de medidas realizadas por
ressonancia magnética in vivo (do inglés MRI: Magnetic resonance imaging) ou pelo volume
endocraniano do cranio (do inglés ECV: endocranial volume), em relacdo ao peso corporal.
Isler (Isler et al., 2008) sugeriu em seu artigo que a medida por ECV poderia ser mais confiavel,
isso porque mais dados a respeito estdo disponiveis ou amostras consideravelmente maiores
podem ser coletadas, de forma que representem melhor a variacdo desses dados dentro das
espécies. Foram comparados os dados de volume encefalico de 42 espécies de primatas, com a
ajuda da bibliografia, obtidos por meio de MRI (Stephan, Heinz; Frahm, Heiko; Baron, 1981,
Barton, 1998a; Chalfin et al., 2007; Navarrete, Blezer e Pagnotta, 2018) com aqueles de ECV
(Isler etal., 2008). Nao houve uma diferenca significativa na comparacéo entre os dados (Figura
5), e houve uma correlacéo positiva significativa (r=0,99; p<0,0001) entre os dados obtidos

pelos dois métodos (Figura 6).
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Figura 5. Comparagdo dos valores médios de volume encefélico obtido por volume
endocraniano do cranio (ECV) e por ressonancia magnética (MRI). O trago o desvio
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Figura 6. Correlagdo entre os dados de volume encefalico obtido por volume
endocraniano do cranio (ECV) e por ressonancia magnética (MRI).

Dada a generalizada falta de dados de MRI da maioria das espécies de primatas

pesquisadas, as analises comparativas de volume encefalico s6 eram viaveis utilizando dados
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de volume endocraniano como proxy para o volume encefalico (Isler et al., 2008), corrigidos

pela massa corporal média de cada espécie/subespécie (Smith e Jungers, 1997). Os valores

médios por género foram incluidos em uma matriz de dados continuas.

Os valores de volume encefalico e da massa corporal passaram por uma transformacéo

logaritmica (log) visando a homoscedasticidade da variancia. A figura 7 apresenta os dados de

volume encefélico em funcéo da massa corporal do animal. Podemos observar os dados com a

transformacéo log na figura 8. Assim, observamos a relacdo linear mais clara entre os dois

dados na figura 8, possibilitando uma gama mais simples de andlises estatisticas. O log do

volume encefalico e o log da massa corporal apresentaram uma correlacdo positiva (r=0,78) e

significativa (p=<0,001).
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Figura 8. Log do volume encefalico em fungdo do log da massa

Figura 7. Volume encefalico em fungdo da massa corporal. corporal.

Com os valores de residuos gerados da analise de regressdo, foi calculado o SF. A relacdo

dos dados do log do volume encefalico com o log da massa corporal apresentou um forte sinal

filogenético (A=0,976434).

4.3 Resultado da analise de correlacao

Para analisar o grau ao qual os dados analisados estdo correlacionados entre si

conduzimos uma série de analises de PGLS. Para tal, analises par a par foram conduzidas para

(1) dieta e visdo cromatica; (2) dieta e volume encefalico; (3) volume encefélico e visdo

cromatica. As analises par a par foram conduzidas tanto utilizando uma matriz (e arvore)

reduzida apenas para conter organismos que apresentassem dados completos das duas

caracteristicas analisadas no momento, quanto para uma matriz (e arvore) reduzida para conter

apenas organismos que apresentassem dados completos para todas as trés caracteristicas.
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4.3.1 Correlacdo dieta e visdo cromatica

Como dito no item 4.1, para as analises de correlacdo a filogenia teve que ser, mais uma
vez, adaptada para assim abranger os taxons com dados presentes para ambos 0s itens
investigados, conforme for o caso. Apos isso, uma nova anélise de SF para as categoriais de
dieta e uma nova anélise de PCA foi feita para esse novo conjunto de espécies.

Na matriz reduzida que apresentasse apenas dados completos de dieta e visdo (D-V, 73
espécies), a categoria de folhas continuou com fortissimo SF (A=0,95), seguida de “outros”
(A=0,74) (Tabela 5). Entretanto, com a menor amostragem foram obtidos SFs ligeiramente
menores para todas as outras categorias, goma (A=0,67) e frutos (A=0,61), que haviam
apresentado SF mais alto na analise da matriz completa de dieta. As demais categorias ndo

apresentaram sinal filogenético (ou apresentaram sinal baixo).

Tabela 5. Sinal filogenético da composicdo alimentar da dieta dos tdxons por categorias. *p<0,05;**p<0,0001.

Folhas Frutos Sementes Flores Invert. Vert. Goma Fungos Outros

Sinal filogenético  0,95** 0,61** 0 0**  0,38** 0** 0,67** 0**  0,79**
)

Os componentes principais 1 a 4 explicam 63,86% da variacdo da dieta (Tabela 6).
Entretanto, na matriz D-V apenas 0s componentes principais 1 e 2 apresentaram sinal
filogenético significativamente diferente de zero. Os itens frutos e goma sdo 0s que mais
contribuem para a variancia expressa em PC1, e frutos e fungos para PC2. Os resultados da

andlise de PCA da matriz D-V estdo descritos na tabela 7.

Tabela 6. Porcentagem da variagdo da contribuicdo dos Componentes Principais (PC) na dieta e o sinal filogenético de cada
PC. Em negrito, estdo indicados os componentes principais com sinais filogenéticos.

Variacdo na dieta Sinal Filogenético

PC1 20,92% A 0,87
PC2 16,97% A 0,76
PC3 13,99% A0
PC4 11,98% A0
PC5 11,23% A0
PC6 11,00% A0
PC7 08,62% A0
PC8 05,28% A0
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Tabela 7. Resultado da Andlise de Componente Principal com 9 varidveis (PCs). Os valores representam a variancia
(Elgenvalue) de cada item naquele componente principal e o sinal que acompanha cada valor indica a diregdo/orientacdo dos
dados (Elgenvector). Em negrito, estdo indicados 0s componentes principais com maior variancia.

PC1 PC2 PC3 PC4 PC5 PC6 PC7 PC8 PC9Y

Folhas -0,41 -041 0,06 041 024 0118 044 -0,04 -045
Frutos -046 052 0,14 -021 -003 0,11 -0,37 -0,16 -0,54
Sementes 0,00 -0,30 -0,30 -0,73 0,02 -035 0,25 -0,06 -031
Flores -0,13 -027 039 019 -036 -063 -026 0,33 -0,15
Invert. 039 030 -054 035 -006 -015 003 0,32 -047
Vert. 022 018 043 -017 0,70 -0,08 0,08 045 -0,08
Goma 056 -005 037 011 001 -012 -0,01 -0,65 -0,30
Fungos -0,01 -041 -031 0,09 047 -002 -0,70 -0,11 -0,02
Outros 0,29 -0,34 0,17 -022 -0,32 063 -0,18 0,34 -0,27

O teste de modelo de evolucdo também foi refeito para os dados da matriz D-V, obtendo
o0 mesmo modelo, ER (tabela 4). Nesta analise, 0 modelo escolhido também apresentou forte
sinal, com A de 0,990373.

Na andlise de PGLS entre visdo e as categorias de dieta, obtivemos relagao significativa
entre a dieta de frutos e a visdo cromatica (p=0,0021), principalmente para o estado polimorfico
(p=0,01). A categoria de dieta de flores também possui correlagdo com a visdo cromatica
(p=0,0455), porém, nesse caso, principalmente para o estado tricromata (p=0,01). J& a categoria
da dieta de goma possui correlagéo significativa com a viséo (p=0,0001), principalmente para
dois dos seus estados: monocromata (p=0,01) e tricromata (p=0,000). Por ultimo, a categoria
‘outros’ apresentou correlagdo com a visdo cromatica (p<0,0001), principalmente para os
estados monocromata (p=0,0000), tricromata (p=0,0000) e polimdrfico (p=0,0006). As demais
categorias ndo apresentaram correlacdo significativa com a visao (Tabela 8).
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Tabela 8. Resultado da analise de correlagdo (Phylogenetic generalised least-squares - PGLS) entre a visdo cromatica e a dieta.
No lado esquerdo, estdo agrupados os valores de probabilidade (p) da correlacdo entre cada categoria e a visdo cromatica. No
lado direito, estdo os valores de p da correlagdo entre a categoria correspondente & linha e os caracteres da visdo. Em negrito
estdo indicados os valores com p significativo.

Correlagéo viséo p Tipo de viséo com p
cromatica e maior influéncia nos
categoria resultados
Folhas 0,4292 Monocromata 0,6845
Dicromata 0,7141
Tricromata 0,4100
Polimérfico 0,4945
D-V Frutos 0,0021 Monocromata 0,6161
Dicromata 0,4418
Tricromata 0,0613
Polimorfico 0,0164
Sementes 0,3939 Monocromata 0,2429
Dicromata 0,7776
Tricromata 0,8656
Polimérfico 0,6029
Flores 0,0455 Monocromata 0,0809
Dicromata 0,7458
Tricromata 0,0165
Polimorfico 0,3186
Invertebrados 0,6514 Monocromata 0,9474
Dicromata 0,7239
Tricromata 0,9095
Polimorfico 0,2253
Vertebrados 0,8344 Monocromata 0,6940
Dicromata 0,9850
Tricromata 0,4202
Polimérfico 0,5703
Goma 0,0001 Monocromata 0,0164
Dicromata 0,9682
Tricromata 0,0000
Polimorfico 0,2329
Fungos 0,9441 Monocromata 0,7573
Dicromata 0,9227
Tricromata 0,9366
Polimorfico 0,6971
Outros <0,0001 Monocromata 0,0000
Dicromata 0,4256
Tricromata 0,0000
Polimérfico 0,0006

Alternativamente, na PGLS entre visdo e PCA da dieta, os PC2 (17% da variancia, A=
0,75), PC6 (11% da variancia da dieta, A=0) e PC8 (5% da variancia da dieta, A= 0)
apresentaram correlacdo com a viséo (p=0,0009, p<0,0001, e p=0,0001, respectivamente). Para
PC2 houve maior influéncia do estado polimorfico (p=0,0008). Para PC6 e PC8 os estados
monocromata (p=0,0005, e p=0,0057, respectivamente) e tricromata (p=0,0000 para ambos)

apresentaram correlacdo significativa (Tabela 9).
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Tabela 9. Resultado da analise de correlagdo (Phylogenetic generalised least-squares - PGLS) entre a visdo cromatica e a dieta.
No lado esquerdo, estdo agrupados os valores de probabilidade (p) da correlagdo entre cada componente principal, numerado
de 1 a 8 (PC1-PC8) e a visdo cromética. Embaixo, estdo indicados quais as varidveis que tiveram maior contribui¢do para os
loadings em cada PC. No lado direito, estdo os valores de p da correlacdo entre o PC correspondente a linha e os caracteres da
visdo. Em negrito estdo indicados os valores com p significativo.

Correlacéo visédo p Tipo de visdo com maior p
cromatica e PC influéncia nos resultados

PC1 0,1123 Monocromata 0,8033
(Frutos e Dicromata 0,9512
goma) Tricromata 0,1472
Polimorfico 0,1312

D-V PC2 0,0009 Monocromata 0,1529
(Fungos e Dicromata 0,8876
frutos) Tricromata 0,5999
Polimérfico 0,0008

PC3 0,0819 Monocromata 0,0978
(Invert. e vert.) Dicromata 0,9700
Tricromata 0,0460

Polimérfico 0,2489

PC4 0,0932 Monocromata 0,0618
(Sementes e Dicromata 0,8900
folhas) Tricromata 0,0141
Polimérfico 0,9116

PC5 0,2741 Monocromata 0,6532
(Flores e vert.) Dicromata 0,8176
Tricromata 0,1262

Polimorfico 0,1950

PC6 <0,0001 | Monocromata 0,0005
(Flores e Dicromata 0,7948
outros) Tricromata 0,0000
Polimorfico 0,4959

PC7 0,2055 Monocromata 0,7139
(Fungos e Dicromata 0,9265
folhas) Tricromata 0,1674
Polimérfico 0,8617

PC8 0,0001 Monocromata 0,0057
(Goma e vert.) Dicromata 0,7997
Tricromata 0,0000

Polimérfico 0,8005

4.3.2 Correlacdo entre dieta e volume encefélico

Na matriz reduzida que apresentasse apenas dados completos de dieta e volume
encefalico (D-E, 102 espécies), a categoria de folhas continuou com fortissimo SF (1=0,93),
seguida de goma (A=0,78). A categoria frutos continuou com SF préximo ao obtido na matriz
D-V (A=0,60). Outras categorias ndo apresentaram SF (flores, vertebrados e fungos), ou
apresentaram valores de SF com p néo significativo para o teste se diferente de zero (sementes

e “outros”, este ultimo tendo apresentado SF na matriz completa e D-V) (Tabela 10).
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Tabela 10. Sinal filogenético da composic¢ao alimentar da dieta dos tdxons por categorias. Em negrito estdo indicados os valores com p
significativo. *p<0,05;**p<0,0001.

Folhas Frutos Sementes Flores Invert. Vert. Goma Fungos Outros

Sinal 0,93**  0,60* 0,55 0** 0,43* 0** 0,78** 0** 0,78
Filogenético (1)

Os componentes principais 1 a 4 explicam 62,1% da variacdo da dieta desse conjunto de
espécies (Tabela 11). Entretanto, na matriz D-E apenas os componentes principais 1, 2 e 5
apresentaram sinal filogenético significativamente diferente de zero, sendo apenas PC1 com
alto sinal filogenético (Tabela 11). Os itens folhas e goma sdo 0s que mais contribuem para a
variancia expressa por PC1. Os resultados da analise de PCA da matriz D-E estdo descritos na
tabela 12.

Tabela 11. Porcentagem da variagdo da contribuicdo dos Componentes Principais (PC) na dieta e o sinal filogenético de cada
PC. Em negrito, estdo indicados os componentes principais com sinais filogenéticos.

Variacdo na dieta Sinal Filogenético

PC1 19,14% A 0,86
PC2 17,45% A 0,62
PC3 13,19% A0
PC4 12,32% A0
PC5 11,72% A 0,56
PC6 10,29% A0
PC7 09,56% A0
PC8 06,32% A0
PC9 00,00% A0

Tabela 12. Resultado da Analise de Componente Principal com 9 variaveis (PCs). Valores de loadings, ou seja, que descrevem
0 quanto cada variavel contribui para um determinado componente principal. O sinal que acompanha cada valor indica a
direcdo/orientacdo dos dados (Elgenvector). Em negrito, estdo indicados os componentes que representam a maior variancia
de cada PC.

PC1 PC2 PC3 PC4 PC5 PC6 PC7 PC8 PC9

Folhas 045 046 -0,11 -0,16 -0,04 0,29 046 -0,15 -048
Frutos 035 -0,63 -0,23 0,07 -011 -0,15 -0,26 -0,04 -0,56
Sementes 0,03 013 058 051 019 -048 0,17 -0,06 -0,28
Flores 017 041 -021 008 049 -002 -055 044 -0,13
Invert. -043 -023 034 -043 034 025 013 030 -041
Vert. -0,26 -0,11 -047 051 -0,01 0,07 047 046 -0,06
Goma -056 0,18 -0,31 0,6 0,13 0,06 -0,20 -0,61 -0,31
Fungos 0,06 -0,05 034 047 -018 0,74 0,74 0,01 -0,02
Outros -0,26 031 007 -011 -0,74 -019 -022 0,32 -0,29
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Com os valores de residuos obtidos por meio da andlise de regressdo do log do volume
encefélico pelo log da massa corporal na matriz D-E, recuperamos mais uma vez um alto sinal
filogenético, de maneira semelhante ao obtido pela matriz completa dos dados de encéfalo (A
0,985887).

Na analise de PGLS entre encéfalo e as categorias de dieta, obtivemos relacdo
significativa entre o volume do encéfalo e a dieta de folhas (p=0,0000) e de frutos (p=0,0008).
A categoria de goma também apresentou correlagdo com o volume encefalico, porém um pouco

menos significativa (p>=0,05). Mais informag0es estéo contidas na tabela 13.

Tabela 13. Resultado da analise de correlagdo (Phylogenetic generalised least-squares - PGLS) entre a dieta e o volume
encefélico. No lado esquerdo, estdo agrupados os valores de probabilidade (p) da correlagéo entre cada componente principal,
numerado de 1 a 9 (PC1-PC9) e o volume enceféalico. No lado direito, estdo os valores de p da correlagdo entre o PC
correspondente a linha e o volume encefalico. Em negrito estdo indicados os valores com p significativo.

Correlacéo volume p Correlagdo volume p
encefalico e PCA encefalico e
categorias da dieta
PC1 0,9088 | Folhas 0,0000
D-E PC2 0,0004 Frutos 0,0008
PC3 0,1743 | Sementes 0,0791
PC4 0,9771 | Flores 0,3994
PC5 0,4175 Invert. 0,2275
PC6 0,0012 | Vert. 0,3409
PC7 0,0019 | Goma 0,0527
PC8 0,0261 Fungos 0,3423
PC9 0,6447 | Outros 0,8630

Alternativamente, na PGLS entre volume encefélico e PCA da dieta, ha correlacéo
significativa do volume encefalico com os PC2 (17% da variacdo da dieta; A= 0,61), PC6 (10%
da variacdo da dieta; A= 0), PC7 (10% da variacdo da dieta; A= 0), e 0 PC8 (6% da variacdo da
dieta; A= 0) (Tabela 13).

4.3.3 Correlacdo entre visdo cromatica e volume encefalico

Na matriz reduzida que apresentasse apenas dados completos de visdo e volume
encefalico (V-E, 76 espécies), tanto os residuos obtidos por meio da analise de regressdo do log
do volume encefélico pelo log da massa corporal quanto o melhor modelo para evolucdo dos
dados de visdo (ER) (Tabela 4), apresentaram alto sinal filogenético (A=0,96807 e 1=0,965516,
respectivamente).

Na anélise de PGLS entre encéfalo e visdo, o volume encefélico apresentou correlagdo
significativa com a visdo (p=0,0000), especialmente para a visdo polimorfica (p=0,0000)
(Tabela 14).
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Tabela 14. Resultado da analise de correlagdo (Phylogenetic generalised least-squares - PGLS) entre a visdo cromatica e
volume encefalico. No lado esquerdo, estdo agrupados os valores de probabilidade (p) da correlacdo entre o volume encefalico
e a visao cromatica. No lado direito, estdo os valores de p da correlacéo entre o volume encefalico e os caracteres da visdo. Em
negrito estdo indicados os valores com p significativo.

PGLS p Tipo de visdo com p
maior influéncia nos
resultados

0,0000 Monocromata 0,0598

V-E Dicromata 0,7529
Tricromata 0,4041

Polimérfico 0,0000

4.3.4 Correlacdes para a matriz apresentando apenas dados completos de dieta, visdo

cromatica e volume encefalico

A fim de verificar se a incompletude dos dados iniciais influencia nos resultados obtidos,
fizemos analises par a par em uma matriz com apenas as espécies que apresentassem dados para

todas as trés caracteristicas investigadas (D-V-E, 66 espécies).

4.3.4.1. Sinais Filogenéticos de Dieta, Visao e Encéfalo
Na matriz D-V-E, a categoria de folhas seguiu com fortissimo sinal filogenético (A= 0,
94), seguida pelas categorias de outros itens (A=0,85), goma (1=0,60) e frutos (A=0,60) (Tabela
15. As demais categorias nao apresentaram sinal filogenético (ou apresentaram sinal baixo).
Essas categorias apresentaram valores de SF razoavelmente consistentes, independendo de qual
matriz foi analisada (completa, D-V, D-E, ou D-V-E) (Tabela 16).

Tabela 15. Sinal filogenético da composicdo alimentar da dieta dos tdxons por categorias. Em negrito estdo indicados os valores com
p significativo. *p<0,05;**p<0,0001.

Folhas Frutos Sementes Flores Invert. Vert. Goma Fungos Outros

Sinal 0,94** 0,60* 0,14 0** 0,31* 0**  0,60* 0** 0,83*
Filogenético
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Tabela 16. Sinal filogenético (SF) significativo das categorias de dieta e dos resultados da analise de PCA da matriz completa
(total) e das analises de correlacdo entre dieta e visao (D-V), visdo e encéfalo (V-E), e entre esses pares (ou seja, entre dieta
e visdo, entre visdo e encefélo e entre dieta e visdo) na matriz com as espécies que possuiam dados para os trés caracteres (D-

V-E). Quando os PCs sdo apresentados, 0s componentes que tiveram maior influéncia no loading de cada PC sao indicados.

Total D-V V-E D-V-E
Folhas A= 0,94 A=0,95 A=0,93 A= 0,94
Frutos A=0,72 A=0,61 A=0,60 2=0,60
Goma A=0,79 A=0,67 A=0,78 2=0,60
Outros A=0,75 A=0,79 A=0,78 2=0,85
PC1 folhas e goma frutos e goma folhas e goma frutos e goma
2=0,88 A=0,87 A=0,86 2=0,83
PC2 frutos e outros frutos e fungos folhas e frutos frutos e fungos
A=0,74 2=0,76 2=0,62 A=0,74
flores e outros flores e outros
PC3 2=0,73 2=0,56
Visdo (ER) | A=0,9745 A=0,9903 A= 0,9655 A=1
Encéfalo A=0,9764 A= 0,9858 A= 10,9680 A= 10,9831

Os componentes principais 1 a 4 explicam 63,82% da variacdo da dieta (Tabela 17).
Entretanto, na matriz D-V-E apenas 0s componentes principais 1 e 2 apresentaram sinal
filogenético. significativamente diferente de zero. Os itens frutos e goma sdo 0s que mais
contribuem para a variancia expressa em PC1, e frutos e fungos para PC2. Esses resultados
foram bastante consistentes, independente da matriz analisada, mas mais parecidos com aqueles

obtidos pela matriz D-V. Os resultados da analise de PCA da matriz D-V-E estdo descritos na

Tabela 18.

Tabela 17. Porcentagem da variagdo da contribuicdo dos Componentes Principais (PC) na dieta e o sinal filogenético de cada
PC. Em negrito, estdo indicados os componentes principais com sinais filogenéticos.

Variacdo na dieta Sinal Filogenético

PC1 21,34% A 0,83
PC2 16,43% A 0,74
PC3 14,03% A0
PC4 12,03% A0
PC5 11,33% A0
PC6 11,11% A0
PC7 08,46% A0
PC8 05,26% A0
PC9 00,00% A0
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Tabela 18. Resultado da Analise de Componente Principal com 9 variaveis (PCs). Valores de loadings, ou seja, que descrevem
0 quanto cada variavel contribui para um determinado componente principal. O sinal que acompanha cada valor indica a
direcdo/orientacdo dos dados (Elgenvector). Em negrito, estdo indicados os componentes que representam a maior variancia
de cada PC.

PC1 PC2 PC3 PC4 PC5 PC6 PC7 PC8 PC9

Folhas 043 -0,39 0,08 040 029 -001 045 006 -046
Frutos 044 053 013 -0,17 -0,02 0,16 -0,38 0,14 -053
Sementes 0,01 -0,25 -0,36 -0,78 -0,09 -0,16 027 0,06 -0,31
Flores 014 -031 0,36 003 -049 -054 -029 -034 -0,15
Invert. -040 0,27 -053 037 -0,08 -0,19 0,01 -0,31 -046
Vert. -022 018 040 -025 0,65 -023 0,06 -045 -0,08
Goma -056 -0,06 036 0,04 -001 -016 -0,03 0,65 -031
Fungos 002 -043 -032 003 045 -006 -0,70 0,10 -0,02
Outros -0,29 -0,32 0,20 -0,08 -0,15 0,73 -0,11 -0,34 -0,28

O teste de modelo de evolucdo também foi refeito para os dados da matriz D-V, obtendo
0 mesmo modelo, ER (tabela 4). Nesta anélise, 0 modelo escolhido também apresentou forte
sinal, com A de 1. Os resultados obtidos foram consistentes, independentemente da matriz
analisada (dados completos de viséo, D-V, V-E ou D-V-E).

Com os valores de residuos obtidos por meio da andlise de regressdo do log do volume
encefalico pelo log da massa corporal na matriz D-V-E, recuperamos mais uma vez um alto
sinal filogenético (A 0,983121). Os resultados obtidos foram consistentes, com valores de SF
préximos, independentemente da matriz analisada (dados completos de encéfalo, D-E, V-E ou
D-V-E).

4.3.5. Correlacdo entre dieta e visdo

Na anélise de PGLS entre visdo e as categorias de dieta, obtivemos relacédo significativa
entre a dieta de frutos e a visdo cromatica (p=0,0007), principalmente para o estado tricromata
(p=0,0003). A categoria de dieta de flores também possui correlacdo com a visdo cromatica
(p=0,01) porém, nesse caso, principalmente para o estado monocromata (p=0,0019). A
categoria da dieta de goma possui correlagdo para a visdo, porém um pouco mais fraca
(p=0,0782), indicando principalmente o estado tricromata (p=0,0223). Por ultimo, a categoria
‘outros’ apresentou correlagdo com a visdo cromatica (p<0,0001), principalmente para os
estados monocromata (p=0,0090) e tricromata (p=0,0000) (Tabela 19). As categorias de dieta

que apresentaram correlagdo com a visdo cromatica para a matriz D-V-E foram as mesmas que

40



para a matriz D-V. Entretanto, os estados que apresentaram correlacdo mais forte foram
ligeiramente diferentes entre as anélises (Tabela 23 e 24).

Tabela 19. Resultado da analise de correlacdo (Phylogenetic generalised least-squares - PGLS) entre a visdo cromatica e a
dieta. No lado esquerdo, estdo agrupados os valores de probabilidade (p) da correlagao entre cada categoria e a visao cromatica.
No lado direito, estdo os valores de p da correlagdo entre a categoria correspondente a linha e os caracteres da visdao. Em negrito
estdo indicados os valores com p significativo.

Correlacao visdo p Tipo de visdo com maior p
cromaticae influéncia nos resultados
categoria

Folhas 0,1053 Monocromata 0,4227
Dicromata 0,5984

Tricromata 0,6126

Polimorfico 0,0622

D-V Frutos 0,0007 Monocromata 0,1815
Dicromata 0,4103

Tricromata 0,0003

Polimérfico 0,4384

Sementes 0,0637 Monocromata 0,0867
Dicromata 0,8774

Tricromata 0,5787

Polimérfico 0,3440

Flores 0,0146 Monocromata 0,0019
Dicromata 0,8430

Tricromata 0,2782

Polimorfico 0,7454

Invertebrados 0,2758 Monocromata 0,7678
Dicromata 0,7132

Tricromata 0,5837

Polimorfico 0,1030

Vertebrados 0,9310 Monocromata 0,8782
Dicromata 0,9632

Tricromata 0,5960

Polimérfico 0,6258

Goma 0,0782 Monocromata 0,0854
Dicromata 0,9860

Tricromata 0,0223

Polimérfico 0,7004

Fungos 0,4517 Monocromata 0,6808
Dicromata 0,7834

Tricromata 0,7170

Polimorfico 0,1105

Outros <0,0001 Monocromata 0,0090
Dicromata 0,9709

Tricromata 0,0000

Polimérfico 0,3318

Alternativamente, na PGLS entre visdo e PCA da dieta, os: PC1 (21% da variacdo da
dieta, 2= 0,83), PC2 (16% da variacdo da dieta, A=0,74), PC7 (8% da variacdo da dieta, A= 0)
e PC9 (0% da variacdo da dieta, A= 0) apresentaram correlagdo com a visdo (p=0,0326;

p<0,0001; p=0,0092 e p=0,0174, respectivamente. Para PC1 a correlacdo foi significativa
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principalmente com o estado tricromata (p=0,004). Para PC2, com os estados tricromata
(p=0,0000) e polimorfico (p=0,0159). Nenhum estado foi particularmente significativo para
PC7. E, por fim, 0 PC9 apresentou correlacdo com trés tipos de visdo, monocromata (p=0,0359),
tricromata (p=0,0056) e de caréater polimérfico (p=0,0226) (Tabela 20).

Tabela 20. Resultado da analise de correlagdo (Phylogenetic generalised least-squares - PGLS) entre a visdo cromética e a dieta.
No lado esquerdo, estdo agrupados os valores de probabilidade (p) da correlagdo entre cada componente principal, numerado de 1
a 8 (PC1-PC8) e a visdo cromatica. Embaixo, estdo indicados quais as variaveis que tiveram maior contribuicdo para os loadings
em cada PC. No lado direito, estdo os valores de p da correlagdo entre o PC correspondente a linha e os caracteres da visdao. Em
negrito estdo indicados os valores com p significativo.

Correlacao visdo p Tipo de visdo com p
cromatica e PC maior influéncia nos
resultados

PC1 0,0326 Monocromata 0,1168
(Frutos e goma) Dicromata 0,8641
Tricromata 0,0040

Polimérfico 0,7397

D-V PC2 <0,0001 Monocromata 0,0563
(Frutos e fungos) Dicromata 0,8030
Tricromata 0,0000

Polimorfico 0,0159

PC3 0,0539 Monocromata 0,0110
(Invert. e vert.) Dicromata 0,8283
Tricromata 0,0617

Polimorfico 0,7974

PC4 0,5657 Monocromata 0,2784
(Sementes e folhas) Dicromata 0,9205
Tricromata 0,9669

Polimorfico 0,6267

PC5 0,1768 Monocromata 0,0337
(Flores e fungos) Dicromata 0,8549
Tricromata 0,3429

Polimérfico 0,3848

PC6 0,0750 Monocromata 0,9532
(Flores e outros) Dicromata 0,9925
Tricromata 0,0645

Polimérfico 0,3701

PC7 0,0092 Monocromata 0,1673
(Folhas e fungos) Dicromata 0,9019
Tricromata 0,0785

Polimorfico 0,6510

PC8 0,4796 Monocromata 0,2278
(Vert. e goma) Dicromata 0,9637
Tricromata 0,2507

Polimorfico 0,2433

PC9 0,0174 Monocromata 0,0359
(Frutos) Dicromata 0,7336
Tricromata 0,0056

Polimérfico 0,0226
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4.3.6. Correlacdo entre dieta e encéfalo

Na andlise de PGLS entre encéfalo e as categorias de dieta, obtivemos correlacdo

significativa apenas entre o volume do encéfalo e a dieta de folhas (p=0,0004). (Tabela 15). A

correlacdo entre a dieta de folhas e o volume encefalico foi recuperada em ambas as analises

(matrizes D-E e D-V-E), e é uma correlacdo negativa (Figura 9).

Folhas

Figura 9. Correlagdo entre os valores obtidos de residuos da regressao linear dos valores logaritmizados de volume encefélico
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pela massa corporal em funcéo do consumo de folhas.

Alternativamente, na PGLS entre volume encefélico e PCA da dieta, ha correlacéo

significativa (p=0,0004) do volume enceféalico apenas com o PC5 (11% da variéncia da dieta,

A= 0, maior influéncia de flores e fungos para a variancia). Mais informacdes estdo contidas na

tabela 21.

Tabela 21. Resultado da anélise de correlacdo (Phylogenetic generalised least-squares - PGLS) entre a dieta e 0 volume
encefélico. No lado esquerdo, estdo agrupados os valores de probabilidade (p) da correlagdo entre cada componente principal,
numerado de 1 a 9 (PC1-PC9) e o volume encefalico. No lado direito, estdo os valores de p da correlagdo entre o PC

correspondente & linha e o volume encefélico. Em negrito estdo indicados os valores com p significativo.

Correlagéo volume p Correlagéo p

encefélico e PCA volume encefalico

e categorias da

dieta
PC1 0,7683 Folhas 0,0001
D-E PC2 0,1991 Frutos 0,4588
PC3 0,4001 Sementes 0,1378
PC4 0,0580 Flores 0,0829
PC5 0,0004 Invert. 0,2221
PC6 0,158 Vert. 0,3572
PC7 0,2113 Goma 0,4102
PC8 0,0988 Fungos 0,0939
PC9 0,9604 Outros 0,9951
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4.3.7. Correlacdo entre visdo cromética e encéfalo

Na anélise de PGLS entre encéfalo e visdo, o volume encefalico apresentou correlagdo
significativa com a visdo (p=0,0022), especialmente para o estado polimoérfico (p=0,0047)
(Tabela 22, fig. 10). A alta correlacao dessas duas caracteristicas e seus altos sinais filogenéticos
podem ser observados no gréfico da Fig. 11, no qual a regressdo do log do volume enceféalico
pelo log da massa apresenta os individuos coloridos por grandes grupos taxonémicos, que

permitem o resgate parcial da informacao evolutiva.

Tabela 22. Resultado da andlise de correlagdo (Phylogenetic generalised least-squares - PGLS) entre a visdo cromatica e
volume encefalico. No lado esquerdo, estdo agrupados os valores de probabilidade (p) da correlacéo entre o volume encefalico
e a visao cromatica. No lado direito, estdo os valores de p da correlacdo entre o volume encefalico e os caracteres da visdo. Em
negrito estdo indicados os valores com p significativo.

PGLS p Tipo de visdo com p
maior influéncia nos
resultados

0,0022 Monocromata 0,9221

V-E Dicromata 0,8225
Tricromata 0,1156

Polimérfico 0,0047
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Figura 10. Log do volume encefalico em funcdo do log da massa corporal. Escala cromética de azul representa
os diferentes tipos de carateres da visdo entre as espécies representadas, caracterizados pelos nimeros de 1-4,
sendo: 1 — monocromata, 2- dicromata, 3- tricromata, 4- viséo polimorfica.
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Figura 11. Log do volume encefalico em fungdo do log da massa corporal. Cada cor representa os diferentes grupos de
infraordens, sendo: rosa — tarsiiformes, azul — platirrinos, verde claro — lorisiformes, verde escuro — lemuriformes, e laranja

— catarrinos.
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Tabela 23. Resultado da analise de correlacdo (Phylogenetic generalised least-squares - PGLS) significativo das categorias
de dieta e da analise de PCA entre dieta e visdo (D-V), entre dieta e encéfalo (D-E), e entre visdo e encéfalo (V-E). Quando
0s PCs sdo apresentados, 0s componentes que tiveram maior influéncia no loading de cada PC sao indicados.

PGLS
D-V D-E V-E

Frutos Polimorfica (c/ SF) Correlacéo (c/ SF) Polimérfica
Folhas - -
Flores Tricromata (s/ SF) -
Goma Mono e tricromata (c/ SF) -
Qutros | Mono, tri e poli (c/ SF)

PC2 — polimérfico PC2 — folhas e frutos (c/

(frutos e fungos, ¢/ SF) SF)
PCA PC6 — mono e tri PC6 — sementes e

(flores e outros, s/ SF) fungos (s/ SF)

PC8 —mono e tri PC7 — flores e fungos

(goma e vert., s/ SF) (s/ SF)

PC8 — vert. e goma (s/
SF)

Tabela 24. Resultado da analise de correlagéo (Phylogenetic generalised least-squares - PGLS) significativo das categorias
de dieta e da anélise de PCA entre dieta e viséo (D-V), entre dieta e encéfalo (D-E), e entre visdo e encéfalo (V-E), na matriz
com as espécies que possuiam dados para os trés caracteres (D-V-E). Quando os PCs sdo apresentados, 0s componentes que
tiveram maior influéncia no loading de cada PC s&o indicados.

PGLS D-V-E
D-V D-E V-E

Frutos Tricromata (c/ SF) - Polimérfica
Folhas - Correlagdo (c/ SF)
Flores Monocromata (s/ SF) -
Outros | Mono e tricromata (¢/ SF) | -

PC1 — tricromata (frutos e | PC5 — flores e fungos

goma, c/SF) (s/ SF)
PCA PC2 —tri e polimdrfico

(frutos e fungos, ¢/ SF)
PC7 — visdo

(folhas e fungos, s/ SF)
PC8 — mono, tri e poli.
(frutos, s/ SF)
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5. DISCUSSAO

Nosso principal objetivo era investigar a existéncia de correlagéo entre a composigéo da
dieta, visdo em cores e volume encefalico em primatas ndo humanos, dentro de um paradigma
evolutivo. Para tal, a maior amostragem possivel dessas trés caracteristicas foi buscada,
intencionando trazer robustez as hipoteses que venham a ser corroboradas pelo presente
trabalho. Isto € relevante uma vez que algumas hipéteses sobre estes caracteres ja foram
defendidas tendo como base generalizagdes e correlagfes a partir de um nimero extremamente
reduzido de espécies (e. g. Allen, 1879; Osorio e Vorobyev, 1996; Lucas et al., 1998; Dominy
e Lucas, 2001; Regan et al., 2001; Stoner, Riba-Hernandez e Lucas, 2005). Além da ampla
amostragem, buscamos também uma diversidade filogenética, abordando a ordem Primatas
como um todo. Ainda assim, nossa amostragem foi dificultada pela escassez de dados para
taxons especificos.

Dos trés fatores analisados nesse trabalho — dieta, visdo cromética e volume encefalico
— a visdo cromaética foi o menos representado na literatura. Apesar do seu consenso na
literatura (i. catarrinos apresentam exclusivamente visdo tricromata; ii. platirrinos apresentam
visdo polimorfica, com excecdo do Aotus e do Alouatta; iii. estrepssirinos podem apresentar
visdo monocromata, dicromata ou polimérfica), ndo foram encontrados estudos de analise
genética, de discriminacdo de cores ou eletrorretinograma que abrangessem pelo menos um
representante de cada género de primata. Desta maneira, é provavel que o tipo de visdo
cromatica atribuida a muitas das espécies descritas é generalizado a partir de poucas espécies
apropriadamente investigadas na literatura.

Dos itens analisados, o volume encefalico foi 0 que apresentou mais espécies de
primatas com dados registrados. Healy e Rowe (2007) fizeram uma revisdo acerca de estudos
comparativos de volume cerebral de vertebrados. Eles apontaram, entretanto, que
aparentemente a facilidade de se obter grande quantidade de dados na literatura acerca desse
tema advém de uma falta de rigor na padronizacao da terminologia do volume cerebral entre os
proprios pesquisados, e. g. “espaco cerebral” (Garamszegi e Eens, 2004) e “potencial cognitivo”
(Byrne e Corp, 2004).

Para a dieta, considera-se que algumas limitag0es sdo importantes de serem levantadas.
H& uma extensa literatura de dieta abrangendo os diferentes géneros de primatas, entretanto
com uma grande disparidade de abordagem metodoldgica, i. e. (1) estudos que coletavam dados
por observacéo, analise estomacal ou analise fecal; (2) estudos tinham periodos muito diferentes

de duracdo, como semanas, meses ou até anos; (3) estudos que levavam em consideracdo a
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influéncia da sazonalidade na dieta do individuo. Isso dificultou a coleta de dados pela falta de
padronizacdo dos estudos nessa area.

Algumas limitacdes dos estudos com angiospermas também ja foram levantadas: mais
estudos deveriam abordar componentes da dieta de forma mais detalhada (Lim et al., 2021),
como as caracteristicas fisicas e fitoquimicas dos frutos (Mopan-Chilito et al., 2022) e sua
influéncia na dieta das espécies de primatas. Outro fator muito importante que deve ser levado
em consideracéo é a influéncia da sazonalidade na dieta. Estudos utilizando diferentes métodos
de coletas, em diferentes continentes, podem levar a falsas correlacbes quando o efeito da
sazonalidade n&o € levado em consideracéo (Porter, Gilbert e Fleagle, 2014).

De forma geral, nossos dados coletados estdo bem distribuidos ao longo da filogenia
(Figura 12). Os dados de volume cerebral (representados na cor roxa) sdo 0s que estdo mais
bem representados na filogenia, seguidos da dieta (azul) e da visdo cromatica (verde). Assim,
nosso levantamento inicial indica ndo apenas uma revisdo do que tem publicado na literatura,
como também grupos de primatas cujas informacdes sdo escassas e poderiam fomentar futuros

trabalhos.
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Algumas categorias da dieta apresentaram SF consistente ao longo das analises (Tabela
25), independente da completude da matriz de dados utilizada. Os altos valores de SF podem
indicar que os valores de taxons terminais sao mais parecidos entre si do que esperado ao acaso
guanto mais aparentados sao esses taxons.

A categoria de folhas (0,93>1>0,95) foi a que apresentou altissimo sinal filogenético
em todas as analises, e podemos observar que diversos clados de organismos proximamente
relacionados apresentam quantidades semelhantes desse item alimentar na sua dieta (Figura
13). O consumo de folhas apareceu bem distribuido por toda a filogenia (Figura 13), assim
como de frutos (Figura 14). Kamilar e Cooper (2013) discutem que folhas podem apresentar
maiores sinais filogenéticos em comparacGes com outros itens da dieta de primatas por dois
motivos principais: (1) por compor uma por¢do limitada da dieta de taxons de “corpos
pequenos”, e. g. Cheirogaleoidea; (2) é encontrado com frequéncia como um componente
significante da dieta em clados com tracos anatdmicos especializados para o processamento de
folhas, e. g. Alouatta. Entretanto, o consumo de folhas parece contribuir de forma consideravel
na dieta de primatas de corpos grandes, como 0s catarrinos.

Além disso, na nossa analise, outros itens da dieta, ndo somente folhas, também
obtiveram altos valores de sinais filogenéticos. A categoria goma apresentou sinal filogenético
razoavelmente alto, apesar da amplitude dos valores obtida divergir bastante nas quatro
matrizes que foram utilizadas para seu célculo, sendo que quanto maior a completude da matriz,
maior foi o valor de SF obtido (0,60>A>0,79). Alguns clados conhecidos por terem este
componente particularmente em alta quantidade em suas dietas sdo os lorisiformes (Galago),
I[émures (Nycticebus) e tarsios (Carlito) aqui amostrados, além de alguns platirrinos
(especialmente Callimico goeldi) e catarrinos (especialmente Erythrocebus patas) (Figura 15).

A categoria frutos é aguela que mais consistentemente contribuiu para a dieta dos
primatas aqui analisados, correspondendo em media a quase metade da dieta. Entretanto,
organismos proximamente relacionados apresentam, de forma geral, quantidades semelhantes
desse item alimentar na sua dieta (Figura 14). Essa categoria teve comportamento semelhante
a da goma, apesar da amplitude dos valores de SF obtidos ser um pouco menor (0,60>1>0,72).

A categoria ‘“outros” também apresentou recorrente alto sinal filogenético
(0,75>1>0,85; Figura 16), entretanto, poucas interpretacfes podem ser extraidas dessa
categoria, ja que rene itens que sdo minoritarios na dieta da maioria dos primatas (como grama,
ervas, solo, bambu, galhos, raizes, madeira) ou itens ndo identificados nos trabalhos de dieta.

Assim, a alta influéncia de itens da categoria “outros” pode se referir a diversos tipos de
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alimento, e a semelhanca na influéncia deste item traz uma informacdo de similaridade que &,
de fato, espuria. Exemplificando, uma grande quantidade de itens alimentares “outros” esta
presente na dieta de Prolemur simus, que se alimenta quase que exclusivamente de bambu
(~95%), e Hapalemur griseus, de bambu-gigante (72%), outras espécies de bambu e gramineas
(16%) (Tan, 1999).

O consumo de demais itens alimentares ndo pdde ser bem explicado pela evolugéo, ndo
apresentando sinal filogenético significativamente diferente de zero. Sinais filogenéticos
intermediarios foram encontrados para o consumo de Invertebrados, provavelmente
influenciados pela predominancia desse item alimentar em alguns membros de Cebidae (Figura
17).

Tabela 25. Sinal filogenético da dieta separada em categorias para a dieta, para a correlacdo da dieta com a visdo cromatica
(D-V), para a correlagdo da dieta com o volume encefalico (D-E) e para a correlagdo da dieta com a visdo (D-V) e com 0
volume encefalico D-E na matriz com espécies que continham dados para os trés caracteres.

Dieta-Visao Dieta-Volume encefalico  Dieta-Visao-Encéfalo

Dieta (D-V) (D-E) (D-V-E)

Folhas 0,94 0,94 0,93 0,94

Frutos 0,71 0,61 0,6 0,59
Sementes 0 0 0 0
Flores 0 0 0 0

Invert. 0,59 0,38 0,43 0,31
Vert. 0 0 0 0

Goma 0,79 0,67 0,77 0,6
Fungos 0 0 0 0

Outros 0,75 0,79 0,77 0,82

Alternativamente, as Anélises de Componentes Principais (PCAs) sobre os dados de
dieta nos permitem compreender como a dieta varia de uma forma geral. Além disso, a criacdo
de graficos espaciais da dieta nos permite sobrepor outras caracteristicas (como 0s grupos
taxonémicos e estados da visdo cromatica) (e.g. Figura 3-4) e visualizar como elas interagem
com a dieta, facilitando a compreensao de padrdes. Entretanto, a discussao dos resultados das
PCA:s é facilitada quando observamos os valores de loadings, que nos trazem a relagdo entre as
covariancias das variaveis originais e o escalonamento produzido pela analise. Assim, podemos
inferir quais componentes da dieta s@o responsaveis pela maior variancia naquele determinado

PC, extrapolando conclus@es para as categorias de dieta.
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Em todas as analises feitas, independente da completude da matriz analisada, 0s
primeiros dois PCs retornaram os maiores valores de SF (Tabela 26). Como os dois primeiros
PCs sdo também aqueles que mais contribuem para a variancia encontrada, podemos concluir
que boa parte da variancia da dieta de primatas esta ligada a um componente filogenético.
Entretanto, é importante ressaltar que, diferentemente do que geralmente acontece quando
usamos analises de PCA em dados morfoldgicos, nas quais a variancia proporcional diminui
drasticamente a cada PC (e. g. Fleagle, Gilbert e Baden, 2010; Russo, 2015; Burns e Sidlauskas,
2019), na nossa PCA da dieta a variancia proporcional diminuiu pouco a cada PC. De qualquer
forma, os dois primeiros PCs de todas as analises aqui feitas indicam frutos, goma e folhas
como 0s maiores responsaveis pela variancia encontrada, seguidos de fungos e outros. Além
disso, PC5 apresentou SF intermediario a alto nas andlises utilizando a matriz D-E e matriz total
de dados de dieta, respectivamente (Tabela 26), tendo como elementos mais responsaveis pela

sua variancia as categorias flores e “outros”.

Tabela 26. Sinal filogenético dos componentes principais (PC) da dieta para as diferentes analises: separadamente para a analise
da dieta, para a correlacdo da dieta com a visdo cromética, para a correlagdo da dieta com o volume encefalico e para a
correlacdo da dieta com a visdo e com o volume encefalico.

Dieta Dieta-Visdo Dieta-Volume encefélico  Dieta-Visdo-Encéfalo

PC1 0,88 0,87 0,86 0,83
PC2 0,74 0,76 0,62 0,74
PC5 0,73 = 0,56 =

52



Galaga moholi
Niycticebus pygmssus
Nyclicebus coveang

Nycticebus

Avab lanigar
Propithacus adwardsi
Propittacus alsdsme
FROINACLS 56350
Propithacs verasus

medius

Al

i
Varacia varisgata
Lamur catta
Hapalemur grissus
e Aubiventar
e coranatys
Evlomur macace
Eulemur mongoz
Exfemur fuh
Evfomur nufy
Cephalapachus bancanus
Carita syrichia

Pithecia pithecia

Pithecia irrovaty

Cacaao catus

Caeajao malanocenhalis
Chiropates chiopotes
Caticeturs ngrirans
GANIGA0US PAMENGTIE

PIEER

Figura 13. Mapa de calor com as relagOes filogenéticas e a escala
cromatica da porcentagem do consumo de folhas entre as espécies, com
as cores frias (azul) representando as menores porcentagens e as cores
quentes (vermelho) representando as maiores porcentagens.

valor do trago
o MG

comprimento = 0.036

LAl

v e, etTLET]

cupraus
Placturocabas brunnous
Placturocebus moloch
Aloatta poiata

Aloyatta belzabal
Alauatta caraya
Lagaihix iagoihricha cana
Lagathetx lagothriche
Brachytales arachnoides
ALGi6S RANISCUS

Atpies chamek

Atpies hybridus

Aleles geoffoyi

Aleles belrebuth

Saimii balivien
Faimin scursus

S aibifrens

Cobus capucinus
BidinGsus
Sapajus apela

Aatus nigriceps

Aatus frivigatus

Aatus azaras

Laontocabus fascicalis
Saguinus labiatus
Saguinus mystax
Saguinus geatiroy
Saguinus cedlpus
Saguinus midas

Sagainus bicolor
Laontopithecus chrysomedas
Laontopithecus rasaiia
Callimica gaeldi

Cebuela prgmaca

Mico (nlermenius

Miza amgenfatis
Callihax aurta
theix gaofay

it sl

Calithrix paniciilata

Calithvix jacots

Pango abeli

Pange pygmasus

Garila goalla garita

Pan paniscus

Pan ragomytes verus

Pan ragodytes

Nomaseus concolar

Nomaseus pabaeas
Symphalangus syrdactyis
Hylobates iar

Hylobates agiic

Hylobates muslen

Plliccalabus badius

Colobus angolensis

Cofolus polykamas

Cilabiss Guareze

Prashyis melalophes
Rhnapithecus bralch

Nasalis larvatus

Pygaihris nigripes

Pygaihrix nemagus

Pygathrix cinerea
Samnopithects vetuls monticals

Samacpithecis antaiis
Trachypihecs aumlus

Trachypithacis delacoun
Trachypithacus francaisi

Menopithecus nigroiidis
Mochracehus hoas
Erythracebus patas
Chloracetus tanialus
Chloracabus sabasus

Ghioroestus asthians
MIENFCUS OGEUEnSIs
CoHEOIMCIs ARYACHIS
Corcopihacys alana
Cercopitfecus petaurista
Cercopilfecis ascanins
Cercopithecys caphus

Mananlus leucaphasys poenais
CHCOCADs rQuans
Corcocabus galealls
Cercocabus sanjed

Papio hamadryas
Macaca syvanus
Macacs Fadiata
Macacs fasoicuian
Macacs fuscala yaki
Macacs misafta
Macaca sienus
Macaca tankaana
Mazaca nigra

53



Mytcobus pygmaeus

=
B Mcricetus bangaiensis

‘vahi leniger

Progithecus taftersall
Propithecus vereaus

|_¢

Varecia varegata
Lemur catta
e
Eutornur rbrvender
Eulemur coronatus
e e
Eulernur mongoe
Eulemur fuls
i

Wecracebus murinus

Gephaiopachus bancanus

Pifhocia pihecia
Pihecia irorata

Gacajan cahis

Gacajao melanocephalus
Chiropotes chiropotes
Galicebus nigrirons
Galicabus personats

Lagothix lagotiicha cana
Logothvix lagotiricha
Brachyteles rachnaides

| S——.
Leantosebus fuscicalis
Saguins tabisius
‘Saguinus mystax
Saguirs geofrop
Saguins cedipus
‘Saguinus midas
‘Saguinus bieotor
o L eoriopithecs chrysomelas

p— G C0 G5
Celarella pygmaea
Mico intermedius
Moo argentatus
Calitvix aurta
Gatinix goofiroyr
Calitrix kuhii
Calithrix penicillta
Gatitix jacstus
Ango abeii
Pongo prgmacus
Gorifa gorla gorila
P paniseus
Pan froglodies werus

Figura 14. Mapa de calor com as relacdes filogenéticas e a escala
cromatica da porcentagem do consumo de frutos entre as espécies, com
as cores frias (azul) representando as menores porcentagens e as cores
quentes (vermelho) representando as maiores porcentagens.

" Valor da trago .

Comprimenta = 0036

Mormascus gabneliae
Symphabingus syrcactyls
Hylobates lar

Hytobatss agits

Hytobaes mueiker

Pllocaiobus badus
Gotobus angolensis
Gobbis polykamos
Cobbus guereza
Prostytis metalophos

Rhinopithecus brelichi
Wasalis anatus

Pygathi igrpes

Pygathrix nemasus

Pygathx civerea
Senmopithecus vetutis monticola
Semopithecus entells
Trachypithecus aurabis
Trachypithecus phayres
Trschypithecus obacarus
Trachypithecus delacouri
Trochypithecus francoisi

Aochrooebers Ihossti
Erythrocetus pains
Ghioroetus tartalus
Chbrocebus sabaeus
Ghloracehus sefhiops
Miopithecus ogousnsis
Cercopithecus negloctus
Gercopitecus diana
Gercopithecus petaursta
Cercopitecus ascanius
Cercopithecus cephus
Gereopithe cus it dogge
Cercopitiecus it miis

Mandlus sghin

Manchilus feucophoous poersis
Gercocebus lorquates
Corcocsbus gakritus
Goreoostus sarje
Theropithecus gelada

Lophocstus abigena
Papio anubis

Papio hamadyas
Macaca syvanus
Macaca radists
Macaca fascicularis

Macaca fuscata yabui
Macaca muiafia
Macaca silenus
Macaca foneana
Macca rigra

54



Gafago mohol
Nycticabus pygmacss

B Hycticobus couzang
W Nyciicobus Bengaiensis

rp—
Frapiihecus sdvwerisi
Frapithecus dadama
Frapthecus faffersall

il

iarecia variegata

Lemur cafta

Hapalamur griseos
m

Cariita syrichts
Fithe

Chirmpotes chirapaties

i

Calcaius Aignins
Callcabus parsnals
cupreus

Placturacebus brunneus
Placturacebus molach
Alguarta patiata

Alaaita belzobul
At carays

Lagothrix lagafiicha cans

Atelos chamak
Ateles bybridus
Ateles geofiayi
Ateles belzobuth
Saimi baliviens

Callthix aurite

Callthrts geafiroy!
Calkthetx kufi

Namasct:

Namascus gebrielias
s syncactiis

Hylohatas lar

Hylohatas agiis

7]

COM0u3 ANIBNgS
Calabus palykemos

Nasaiis farvatus
Fygattrix nig
Bygathrix nemasus
Bygathe
Semnapithecus vet
thecus enieh
chyithecus surtus

ipes

i cineres

E
%
&
=
f

Figura 15. Mapa de calor com as relagdes filogenéticas e a escala
cromatica da porcentagem do consumo de goma entre as espécies, com
as cores frias (azul) representando as menores porcentagens e as cores
quentes (vermelho) representando as maiores porcentagens.

valor do trago
o 8382

comprimento = 0.036

Allenapithecus nigroviddis
Alachrocebus host
b

Chlaracan
Miopithac is
Carcamihecus negiecis
Cemapthecus dane

5 leucophasus posnsls
uatS

Cemacebus gt

Carcacebus sanjei

Theropilhacus gelads

Lophacebus albigena

Papia anubis

Fapia hamadryas

Macaca sylvans

Macaca ralay

Macaca fsciculars

Macaca Miscars vamu

Macaca mulatts

Mazaca silenuz

Macaca fonkeana

Macaca nigra

v et ctiTTAT]

55



Figura 16. Mapa de calor com as relagdes filogenéticas e a escala cromatica da porcentagem do consumo de “outros” itens da
dieta entre as espécies, com as cores frias (azul) representando as menores porcentagens e as cores quentes (vermelho)
representando as maiores porcentagens.
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Os resultados referentes a visdo cromaética foram consistentes ao longo de todas as
analises, independente da completude da matriz de dados utilizada. Entre os trés modelos de
evolucdo analisados (ER, SYM, ARD), para a visdo cromatica, 0 modelo que indicou ser o
melhor para explicar os dados em todas as analises é o de ER (Tabela 4), que sempre apresentou
altissimos valores de sinal filogenético, indicando que a evolucdo da visdo em cores apresenta
bastante correlagcdo com a historia evolutiva do grupo, principalmente de grandes subgrupos de

primatas (Tabela 27, Figura 18).

Tabela 27. Sinal filogenético dos dados da visdo cromatica usando o método de Pagel (Pagel’s lambda — Pagel’s A)
considerando os trés modelos de evolugdo (ER, SYM, ARD) para as diferentes analises: da visdo cromatica, para a correlagao
da dieta com a visdo cromética, para a correla¢do da visdo cromética com o volume encefalico e para a correlagdo da dieta com
a viséo e com o volume encefalico.

Visdo Dieta-Visdo  Visdo-Volume encefalico  Dieta-Visdo-Encéfalo

A 097 0,99 0,96 1
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Figura 18. Arvore filogenética com as relagdes filogenéticas, representando (em cores) nos seus terminais o tipo de vis&o
cromatica das espécies representadas. Na cor azul, a visdo monocromata, na cor verde, dicromata, na cor roxa, tricromata e na
cor preta, a visao polimdrfica.
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Os resultados referentes ao volume encefalico também foram consistentes ao longo de
todas as analises, independente da completude da matriz de dados utilizada, com altissimos
valores de sinal filogenético (Tabela 28). Os altos valores de SF indicam que o volume do

encéfalo € influenciado pela historia evolutiva do grupo (Figura 19).

Tabela 28. Sinal filogenético dos dados do volume encefalico usando o método de Pagel (Pagel’s lambda — Pagel’s 1) para
as diferentes anélises: anélise do volume encefélico, para a correlagdo da dieta com o volume encefélico, para a correlacdo da
visdo cromatica com o volume encefalico e para a correlacdo da dieta com a visao e com o volume encefalico.

Encéfalo Dieta-Encéfalo Encéfalo-Visdo croméatica  Dieta-Visdo-Encéfalo

A 0,97 0,98 0,96 0,98
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Figura 19. Mapa de calor com as relacOes filogenéticas representando nos seus terminais os valores de sinal filogenético
(SF) do log do volume encefalico pelo log da massa corporal. Nas cores frias (azuis/verde) estdo representados os maiores
valores de SF, enquanto nas cores quentes (vermelhas/amarelas), os menores valores.

A analise de correlacdo entre dieta e visdo cromatica mostrou que algumas categorias da
dieta apresentam correlacdo com a visdo, independente da completude da matriz analisada. As
categorias de frutos, flores, e outros apresentaram correlagdo significativa com a visdo
cromatica. E recorrente na literatura o argumento de que a visao tricromata seria uma adaptacéo
a frugivoria (Allen, 1879; Osorio e Vorobyev, 1996; Caine e Mundy, 2000; Regan et al., 2001;
Smith et al., 2003), hipotese questionada por alguns autores (Lucas et al., 1998, 2003; Dominy
e Lucas, 2001; Stoner, Riba-Hernandez e Lucas, 2005; Melin et al., 2017). Como dito acima,
os primatas do Velho Mundo, até onde foram estudados, sdo uniformemente tricromaticos, mas

nem todos se alimentam prioritariamente de frutos maduros. Pelo outro lado, os primatas
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tricromatas do Novo Mundo, que s&o apenas do género Alouatta, se alimentam
predominantemente de folhas (Milton, Herbivores e Milton, 1979; Milton, 1998).

Em detrimento da hipdtese da visdo tricromatica como adaptacdo a frugivoria,
argumenta-se que dicromatas também poderiam distinguir frutos de folhas (Sumner e Mollon,
2000), e que isso poderia explicar o alto consumo de frutos por primatas do Novo Mundo.
Inclusive, no nosso estudo, o consumo de frutos apresentou alta correlacdo com viséo
polimorfica (que inclui individuos dicromatas). Sumner e Mollon (Sumner e Mollon, 2000)
notaram, em seu estudo, que o espectro de absorbancia de fotopigmentos de primatas pode ter
sido influenciado por sinais de frutos, porém essas particularidades crométicas dos frutos em si
ndo seriam determinantes da tricromacia de primatas. Além disso, de acordo com o artigo deles,
conclusdes acerca da possivel coevolugdo entre a visdo de primatas e de frutos devem levar em
consideracdo, também, a visibilidade dos frutos para outros animais, como para possiveis
predadores das frutas dispersas por primatas. Além disso, pode ser que a cor ndo seja o fator
chave que influencie no consumo de frutos nos diferentes grupos de primatas e sim outras
caracteristicas dos frutos, como o tamanho do fruto (Valenta et al., 2020) e a concentracdo de
acucar (Riba-Hernandez, Stoner e Lucas, 2005).

Por fim, pode haver vantagens importantes na dicromacia que devem ser consideradas,
como a deteccdo de presas camufladas, como insetos e pequenos vertebrados (Morgan, Adam
e Mollon, 1992; Saito et al., 2005; Melin et al., 2007; Smith et al., 2012), em ambientes de baixa
luminosidade (Perini, Pessoa e Pessoa, 2009) e, até mesmo, no forageamento na sombra (Caine,
Osorio e Mundy, 2010).

Uma hipétese alternativa sugere que o consumo de folhas, e ndo de frutos, seria o
principal fator na manutencdo da tricromacia (Lucas et al., 1998), a qual permitiria a distin¢ao
entre folhas mais jovens (com maior teor de proteina e menos pesadas) e folhas maduras. Isto
seria especialmente importante no caso dos géneros com dietas governadas por uma
dependéncia sazonal do consumo de folhas. Entretanto, folhas apresentou correlagédo
significativa com a visdo apenas dentro dos componentes principais da dieta e ndo apresentou
correlagdo com nenhum dos tipos da visdo cromatica.

Além da hipotese da frugivoria e folivoria como pressao seletiva da tricromacia, um
estudo mais recente sugeriu que flores (especificamente as menores) eram mais evidentes para
0s animais com visdo tricromata (Hogan et al., 2018). No nosso estudo, o consumo de flores
apresentou correlagéo significativa com a visdo monocromata e tricromata. As flores parecem

contribuir com uma grande parcela da dieta de prossimos noturnos (Hladik, Charles-Dominique
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e Petter, 1980) e Iémures (Sussman e Tattersall, 1976; Hladik, Charles-Dominique e Petter,
1980) — visdo monocromata, dicromata e/ou polimdrfica. Inclusive algumas espécies possuem
adaptacdes na lingua que favorecem a alimentacdo de flores, adaptacédo esta ndo compartilhada
por espécies que destroem as flores ao se alimentarem do néctar, sugerindo uma coevolucéao
entre flores e primatas (Kress, 1993; Heymann, 2011; Pastor et al., 2021). As flores também
parecem contribuir com a dieta de Saguinus (visdo polimorfica), pelo menos sazonalmente
(Garber, 1984). Relembrando que a visdo polimorfica abriga individuos dicromatas e
tricromatas, explicando, entdo, em partes os resultados encontrados. Por ultimo, Aotus, 0 Unico
género de primata do Novo Mundo que possui visdo monocromata, também possui uma grande
parcela de contribuicdo de flores na dieta (Rathbun e Gache, 1980; Bustamante-Manrique et
al., 2021; Montilla et al., 2021).

Ja a categoria goma apresentou correlacdo significativa com a visdo na nossa matriz D-
V, mas ligeiramente abaixo do nosso corte de significancia na matriz D-V-E. Goma, também
conhecido como exsudato, também apresentou correlacdo significativa com a visdo de cor,
especificamente com monocromata e tricromata. Esse item parece contribuir fortemente com a
dieta de saguis (visdo polimorfica), que apresentam uma denticdo e musculos da mandibula
adaptados para perfurar troncos e galhos de arvores e estimular a liberacdo da goma (Eng et al.,
2009). Ja foi constatado que o Erythrocebus, primata do VVelho Mundo e com viséo tricromata,
se alimenta primariamente de goma (Isbell, 1998). Além de outros catarrinos — ambos também
tricromatas, como Papio e Cercopithecus (Nash, 1986). Também ja foi descrito consumo de
goma para o Galago (Bearder e Martin, 1980), primata estrepssirino noturno e com Visdo
monocromata.

Entretanto, os tipos de visdo cromatica que apresentaram correlacdo mais forte foram
ligeiramente diferentes entre as analises. Portanto, concluimos que a completude da matriz de
dados pode influenciar no entendimento de como estes tipos de visdo podem estar
correlacionados com determinado item da dieta.

Alternativamente para o PCA da dieta, os resultados da matriz D-V-E foram parcialmente
congruentes com o0s da matriz D-V. Apenas na matriz D-V-E a PGLS entre visdo e PCA da
dieta recuperou a existéncia de correlacdo entre PC1, PC7 e PC9 e visdo. A correlagdo entre
PC2 e viséo foi recuperada na analise de todas as matrizes de dados. Entretanto, para extrair
maiores informacdes alem do simples nimero do componente principal, € necessario observar

0s componentes alimentares que mais contribuem com a sua variancia.
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Os PC1 e PC2 obtidos a partir da matriz D-V-E, que juntos correspondem a 37.8% da
variancia da dieta, ttm como itens alimentares que mais contribuem a variancia a dieta de frutos
(emambos), goma (PC1) e fungos (PC2). A correlacao entre a visdo e PCs com alta participacédo
de frutos, fungos e goma para a sua variancia foi recuperada em ambas as PGLSs feitas (matriz
D-V e D-V-E), por mais que goma fosse recuperada em um PC responsavel por menos de 7%
da variancia total da dieta na outra analise. Ressaltamos que apenas PC7, na matriz D-V-E,
apontou para a correspondéncia entre a variancia da dieta de folhas e a visao cromatica. Esse
aspecto é importante, devido a hipdtese de Lucas et al. (1998) de que a visdo cromatica poderia
ter correlacdo com a deteccdo de folhas mais novas (mais claras e com maior teor de proteina)
em primatas tricromatas. Nossos dados apontam para baixas evidéncias no suporte dessa
hipdtese, visto que PC7 apresenta correlacdo entre a dieta de folhas e visdo cromaética, em
especial no estado tricromata, mas esta evidéncia foi encontrada para uma matriz de dados mais
reduzida (D-V-E).

As anélises de correlacdo entre a dieta e 0 volume encefélico demonstraram uma
associacdo negativa entre a dieta de folhas e o volume encefélico, independente da
incompletude da matriz de dados. Entretanto, a completude da matriz analisada influenciou
parcialmente nos resultados obtidos sobre a correlacao desses dois aspectos. A anélise de PGLS
da nossa matriz D-E, mais completa, também apontou para uma correlacdo significativa entre
a dieta de frutos e o volume encefélico, e uma correlacdo quase significativa entre a dieta de
goma e o volume encefalico. As trés categorias de dieta que apresentaram correlacdo com o
volume encefalico nessa analise apresentam, também, moderado a alto sinal filogenético. Esses
resultados diferem em parte dos obtidos a partir de uma matriz mais incompleta, D-V-E, para a
qual apenas a dieta de folhas apresentou correlagdo significativa com o volume encefalico.

Estudos ja haviam defendido que o tamanho do encéfalo de primatas poderia ser previsto
pela dieta (DeCasien, Williams e Higham, 2017; Chambers, Heldstab e O’Hara, 2021). Em
contraposicédo, Todorov et al (Todorov et al., 2019), ndo encontrou esta relacéo para estruturas
especificas como tamanho e organizagdo do hipocampo. Lopez-Aguirre et al. (2022),
mostraram que a dieta pode ter sido o fator desencadeante para as adaptagdes ao longo do tempo
de uma coevolugdo do cérebro e dos dentes em estrepsirrinos. O grau de encefalizagdo também
ja foi considerado proporcional ao tempo de vida potencial maximo de um mamifero e ao seu
metabolismo energético (Hofman, 1983).

Complementarmente, na correlagcdo entre o0 PCA da dieta e o volume encefélico, a

completude da matriz analisada teve bastante influéncia na compreensdo da correlacdo entre
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esses dois aspectos. Nossa matriz mais completa, D-E, retornou correlagdo entre quatro PCs
(que somam 43.7% da varidncia da dieta) e volume encefalico. Esses PCs sdo relativos a
influéncia de diversos itens na dieta, especialmente folhas, frutos, sementes e fungos. Por outro
lado, a matriz mais incompleta, D-E-V, retornou apenas PC5 (11% da variancia da dieta,
especialmente influenciado por flores e fungos) correlacionado ao volume encefalico. Nossas
andlises, portanto, encontraram apenas evidéncia parcial entre o consumo de frutos e o volume
encefalico, a depender da completude da matriz analisada. Desta maneira, estes resultados ndo
fornecem suporte robusto a hipotese de Allen (1879) sobre esta relagéo.

Os resultados das analises de correlacdo entre a visdo cromatica e o volume encefalico
foram independentes da completude das matrizes analisadas. O volume encefalico sempre
apresentou forte correlacdo com a visdo cromatica, em especial com o estado polimérfico.
Entretanto, como ambas as caracteristicas também apresentam forte sinal filogenético, ndo é
possivel indicar se uma teria atuado como pressdo seletiva para a outra.

Barton (1998b) mostrou que a variacdo do tamanho cerebral estd associada com a
especializacdo visual. Em especial, 0 numero de neur6nios das camadas parvocelulares do
nucleo geniculado lateral (NGL) estdo correlacionadas com as varidveis ecolégicas — no caso
do estudo, a dieta e 0 tamanho do grupo social. Considerando que estudos sugerem que cérebros
de espécies frugivoras sdo maiores (DeCasien, Williams e Higham, 2017), e conhecendo as
funcdes da via pavocelular (Livingstone e Hubel, 1988; Zeki e Shipp, 1988; Casagrande, 1994;
Barton, 1998b), o autor sugere que a capacidade de perceber e selecionar frutos utilizando as
pistas visuais, como a cor, foram as pressoes seletivas para os cérebros maiores das espécies de
frugivoros. No presente estudo, o volume encefalico apresentou-se mais fortemente associado
a visdo polimorfica do que a visdo tricromata, dicromata ou monocromata. E interessante notar,
nesse caso, que € entre 0s catarrinos em que se encontram os maiores volumes cerebrais € a
tricromacia obrigatdria. Assim, os resultados agregados da literatura apontam que a Vvisdo
cromatica ndo deve ter sido fator preponderante no volume encefélico destas espécies. Indo
além, o grau de convergéncia orbital se correlaciona com a expansao das estruturas visuais do
cérebro e, em consequéncia, com o volume cerebral (Barton, 2004).

Apesar de bem sustentada a correlagéo entre a expansdo do sistema visual e o volume
cerebral, 0 mesmo n&o parece ser o0 caso para o sistema olfativo. H4 uma correlacdo negativa
entre o NGL, uma estrutura visual, e o bulbo olfativo (Barton e Harvey, 2000), sugerindo um
trade-off em primatas entre o sistema visual e olfativo. Esse sistema compensatdrio parece estar

ligado ao habito diurno e noturno das espécies. De fato, foi visto associacdo do NGL com
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primatas diurnos (inclusive em espécies frugivoras) e associacdes de expansao das estruturas
olfativas com primatas noturnos (Barton, Purvis e Harvey, 1995). Além disso, ja foi
demonstrado correlacdo do sistema olfativo, especificamente o bulbo olfatério acessério com

0s sistemas sociais e de acasalamento (Barton, 2006).

5.2 Perspectivas futuras

Acreditamos que algumas limitacdes do nosso estudo devem ser levadas em
consideracdo, principalmente para os estudos que derem seguimento a presente linha de
pesquisa. Quanto aos dados de dieta, foram encontradas sérias limitagdes: (1) a bibliografia
possui estudos com diferentes metodologias para a composicao da dieta (e. g. por observacao,
analise fecal, analise estomacal, entre outros), e (2) os estudos tinham periodos muito diferentes
de duracdo (i. e. semanas, meses ou anos) e isso podia ter um certo tipo de interferéncia no
resultado considerando & influéncia da sazonalidade na dieta de primatas (Porter, Gilbert e
Fleagle, 2014).

Acreditamos que pode ser Util pesquisar sobre regides encefalicas especificas e suas
correlagbes com a dieta (Chambers, Heldstab e O’Hara, 2021) e com a visdo cromatica, assim
como feito em trabalhos aqui citados (Hofman, 1983; Barton, Purvis e Harvey, 1995; Barton,
1998b, 2006; Barton e Harvey, 2000), associando a filogenia a analise. 1sso pode permitir que
se entenda mais a respeito historia evolutiva das especializacdes encefalicas das espécies de
primatas e porque essas especializacdes diferem tanto entre os diferentes géneros de primatas.

Por fim, ressaltamos que fizemos uma busca detalhada em torno desses trés aspectos, e
com essa pesquisa vimos que dependendo da completude da matriz de dados os resultados
poderiam seguir para uma direcdo ou para outra. Isto posto, concluimos que as hipoteses
postuladas anteriormente nao explicam tdo bem a existéncia de pressdes seletivas (de dieta ou
visdo) na evolucdo do encéfalo. Isso pode ter acontecido porque simplesmente podem ou ndo
ter havido pressOes seletivas, e 0 acaso imperou. Por outro lado, alguns outros fatores que néo
investigamos (e. g. como no caso da hipotese da Isbell (2006)) podem ter sido importantes na
histdria evolutiva dos primatas no desenvolvimento da dieta, visdo e do préprio encéfalo, para
a selecéo de caracteristicas ou mesmo para a geracao de caracteristicas (West-Eberhard, 1989).
Ou seja, a propria interacdo com o meio pode ter levado ao surgimento de caracteristicas,
posteriormente levando a uma acomodacdo geneética, como pressupde a sintese evolutiva
estendida (Lale et al., 2015). Em vista disso, mais estudos sdo necessarios para investigar a

respeito dos possiveis fatores que influenciaram no desenvolvimento do encéfalo em primatas.
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6. CONSIDERACOES FINAIS

Nossos resultados indicaram consistentes correlagfes entre a dieta e o volume encefalico
e entre a dieta e a visdo de cor em primatas ndo humanos, mesmo levando a histéria evolutiva
em consideracdo. Primeiramente, os resultados aqui apresentados indicam que alguns itens da
dieta possuem consistentes sinais filogenéticos em todas as andlises, principalmente folhas,
frutos e goma. Mesmo levando a ndo-independéncia dos taxons dada pelo compartilhamento
da histdria evolutiva, nossas analises indicam uma alta correlacdo entre volume encefalico e a
visdo cromatica. Além disso, nossas analises apresentaram uma alta correlacdo do volume
encefalico com a visdo cromatica nos primatas, especificamente com a visdo polimorfica.
Folhas e frutos apresentaram correlacdo significativa com o volume encefalico, correlacdo
negativa e positiva, especificamente. Além disso, os resultados apontaram que as dietas de
frutos, flores e goma possuem correlagéo significativa com a visao. Portanto, nossos resultados
podem sugerir que a evolugdo da visdo cromatica e do volume encefalico sdo bem explicados
pela histdria evolutiva do grupo, bem como a tendéncia pela folivoria e frugivoria. Portanto, ha
correlacdo entre alguns itens da dieta e a visdo de cor em primatas, mas ndo ha evidéncias
suficientes para indicar se houve pressdo seletiva de uma caracteristica levando ao
desenvolvimento das outras. Nosso trabalho, portanto, cumpre o que inicialmente se propGe, e
estabelece uma base para que outras hipoteses relacionadas a evolucédo da dieta, visdo e encéfalo

em primatas possam ser testadas.
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