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Autocorrelagao filogenética para o tamanho do corpo
em corujas (Strigiformes) da América do Sul
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ABSTRACT. Phylogenetic auto-correlation of body size in South American owls (Strigiformes). Developments in the
analysis of comparative data indicate that it is possible to partition the total variation of a given trait (T) into the phylogenetic
component (P), which contains the variance shared by species and indicates the tendency called phylogenetic inertia and a specific
component (S), which contains that part of variation that is peculiar to each species. Here, a phylogenetic auto-correlation analysis
was used to verify the relative importance of these two components in body size variation of 19 owl (Strigiformes) species from
South America, using phylogenetic relationships defined by molecular data. The estimated phylogenetic auto-regressive
coefficient p was equal to 0.827, statistically significant at 1 % level, and indicates that 68.4% of body size variation in owls (p°)
can be attributed to phylogeny and evolutionary constraints. Further studies must take this effect into account to avoid spurious
correlations when inferring Darwinian adaptations based solely on relationships between owl body size and components of
environmental variation, e. g. population density, geographic range, clutch size and population growth rate.
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RESUMO. Estudos realizados em Ecologia e Biologia Evolutiva, utilizando dados comparativos, possibilitam particionar
a varidincia total de um determinado cardter (T) em dois componentes: um componente filogenético (P), que contém a parte
da variagdo atribuida  ancestralidade comum com outras espécies, ou inércia filogenética e um componente especifico (S),
que contém aquela parte da variagdo que € tnica para cada espécie, refletindo adaptagdes, ou seja, modificagdes na
morfologia ou no comportamento como resultado de selegdo direcional dentro das linhagens. Neste trabalho, utilizamos a
Anilise de Autocorrelagio Filogenética para analisar a importincia relativa desses dois componentes, para o tamanho do
corpo de 19 espécies de corujas (Aves: Strigiformes) da América do Sul, cujas relagdes filogenéticas foram definidas com
dados moleculares. O coeficiente filogenético autorregressivo (p) obtido foi igual a 0,827, indicando que 68,4 % da variagdo
do tamanho do corpo das corujas (p?) pode ser atribuido 2 filogenia. Sugere-se que estudos posteriores, quando inferirem
adaptagdes Darwinianas baseadas na relagio entre o tamanho do corpo das corujas e componentes de variagio ambiental,
tais como densidade, distribuigdo, padrdes de alimentagdo, dentre outros, levem esses resultados em consideragio a fim de
evitar correlagGes espiirias entre as varidveis estudadas.

PALAVRAS-CHAVE: autocorrelagdo, corujas, inércia filogenética, Strigiformes, tamanho do COIpo.

A andlise de dados comparativos em Ecologia e Biologia
Evolutiva tem sido a mais comum das técnicas usadas para
inferir adaptagGes e selecdo natural (Harvey e Purvis
1991). Nesses casos, um caréter taxondmico é geralmente
avaliado, quanto ao seu significado adaptativo, pela sua
distribuigdo nas diferentes espécies e pela correlagio com
outros caracteres ou componentes de variagao ambiental
(Gould e Lewontin 1986, Pagel e Harvey 1988).
Entretanto, vérios desenvolvimentos recentes na an4-
lise de dados comparativos reconhecem que as espécies
ndo sio independentes nas andlises estatisticas, porque
elas compartilham caracteres através da descendéncia de
ancestrais comuns, em niveis distintos (Felsenstein 1985,
1988, Pagel e Harvey 1988, Bell 1989, Garland et al. 1992,

Gittleman e Luh 1992). Poucos estudos consideram o
proviével relacionamento filogenético entre as espécies
estudadas e, conseqiientemente, sua influéncia sobre o
significado adaptativo das correlagdes (Felsenstein 1988).
Como a maioria dos estudos que utilizam anélises de
correlagdo ou de regressdo partem do principio de que
todas as observagdes (espécies) sdo independentes entre si,
em relag@o aos caracteres analisados (Felsenstein 1988),
torna-se grande a possibilidade de se obter correlagdes
espiirias que estejam sugerindo adaptagdes.

Vairios modelos estatisticos foram desenvolvidos para
remover o efeito filogenético de dados quantitativos de
espécies, permitindo uma anélise mais acurada de tendén-
cias adaptativas (Felsenstein 1985, Pagel e Harvey 1988,
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Bell 1989, Garland er al. 1992, 1993, Gittleman e Luh
1992). Um desses métodos, derivado da teoria de genética
quantitativa, € a andlise de autocorrelagdo filogenética
(Cheverud er al. 1985, Gittleman ¢ Kot 1990, Martins
1996), o qual comega considerando que o total de variagdo
de um cardter (T), mensurado nas espécies, pode ser
particionado em um componente filogenético (P), o qual
contém a variancia compartilhada pelas espécies, pondera-
das pelas suas distancias filogenéticas, e um componente
especifico (§), o qual contém aquela parte da variagdo que
€ dnica para cada espécie, refletindo adaptagdes, ou seja,
modificagGes na morfologia ou no comportamento, como
resultado de selegdo direcional dentro das linhagens. Esses
dois componentes podem ser expressos como T=P + S, e
um elevado valor de P indica, rigorosamente, que as
espécies relatadas sdo similares para o caréter em conside-
ra¢do. Essa tendéncia, geralmente chamada “inércia
filogenética” € esperada por simples processo estocastico
de variagdo (movimento Browniano) ou por processos de
selegdo estabilizadora sobre os fenétipos (Cheverud et al.
1985, Gittleman e Kot 1990, Harvey e Purvis 1991). O
valor de P também pode serinterpretado como umaexpres-
sdo quantitativa das restri¢oes (“‘constraints”) que limitam
o poder de sele¢do natural para produzir qualquer modifi-
cagdo em organismos e indica como os caracteres sao
controlados por complexos sistemas epigenéticos, expres-
sos por uma matriz de covaridncia genética, que surge
como um produto de umalongahistériaevolutiva (Cheverud
et al. 1985).

Por outro lado, adaptagoes devem ser inferidas apenas
pelos valores de S, porque eles indicam a parte da variagdo
que é tinica para cada espécie e correlagdes entre os valores
de S de caracteres distintos podem indicar respostas co-
muns a sele¢do em cada espécie, como resultado de niveis
distintos de variagao ambiental e outras pressoes seletivas
(Pignata e Diniz-Filho 1996).

Assim, as correlagbes entre caracteres com alto valor
de P podem serespiirias, indicando apenas uma covariagao
ao longo da filogenia e ndo a ocorréncia efetiva de novas
adaptagdes. Por outro lado, correlagdes de caracteres com
alto valor de S com varidveis ecoldgicas devem indicar
modificagdes do cardter ou adaptagdes, ou seja, eventos
independentes dainércia filogenética (Diniz-Filho e Pignata
1993).

A ordem Strigiformes é representada poraves distribu-
idas por todos os continentes, com excegdo da regido
Antértica, com origem provivel a partir do Velho Mundo
e existentes desde o Tercidrio (Sick 1985, 1997). Tem sido
reconhecido como um grupo relativamente homogéneo e
bem delineado, onde as adaptagdes dos pés e dos bicos as
atividades de rapina, plumagem suave e principalmente o
habito noturno os tornam facilmente distinguiveis de ou-
tras aves (Sibley e Ahlquist 1990), embora existam espé-
cies de hébito diurno (Sick 1985, 1997).

Sao consideradas cerca de trinta espécies de corujas
para a América do Sul, sendo uma delas integrante da
familia Tytonidae e as demais pertencentes a familia

Strigidae (Sick 1985, 1997, Sibley et al. 1988, Dunning
1987, Sibley e Ahlquist 1990, Sibley e Monroe 1990).

As corujas também apresentam uma elevada amplitu-
de quanto aos valores para o tamanho corpéreo, desde as
pequenas espécies do género Glaucidium (14 cm), até as
maiores dos géneros Pulsatrix (41 cm) e Bubo (46 cm)
(Sick 1985, 1997, Dunning 1987). O tamanho do corpo
dos diversos organismos est4 relacionado intimamente a
diversas varidveis ecolbgicas, tais como a distribuigdo
geogréfica, a densidade populacional, a utilizagdo e parti-
¢do de recursos, estratégias de vida, taxas intrinsecas de
crescimento populacional e dispersdo, entre outras (La
Barbera 1989, Brown 1995). Conseqiientemente, a com-
paragdo entre o tamanho do corpo das corujas, usando a
andlise de autocorrelagio filogenética, pode ser ttil para
testar a hip6tese do componente residual elevado no tama-
nho dessas aves, permitindo delinear melhor sua relagao
com diversas outras varidveis ecoldgicas.

METODOS

Os tamanhos das corujas (comprimentos, em centi-
metros) foram obtidos a partir de dados coletados na
literatura (Dunning 1987) e foram transformados em
logaritmos antes da andlise. Em fungdo de limitagdes
computacionais, restringimos a nossa andlise aum total de
19 espécies, distribuidas em 10 géneros encontrados na
América do Sul (tabela 1).

A remogdo do efeito filogenético (P) foi realizada
através da utilizagdo de um modelo autorregressivo. A
particdo da varidncia total T em efeitos P e S pode ser
implementada pelo modelo linear Y = pWY + E, onde Y
€ o vetor que descreve a variagio de tamanho nas espécies
e p € o coeficiente filogenético autorregressivo. O termo
pWY corresponde ao componente filogenético (P) e E
representa o efeito residual (componente especifico). A
matriz W descreve a totalidade das relagdes filogenéticas
entre pares de n espécies (com zeros nadiagonal principal),
e sendo padronizada de modo que as linhas somem 1,0.
Para este estudo, os elementos de W foram definidos
baseando-se no cladograma de Sibley e Ahlquist (1990)
(figura 1), sendo as distancias entre as espécies obtidas a
partir de hibridagdo de DNA. Assumiu-se que os compri-
mentos das ramificagdes sdo iguais a 2,0, a nivel de espécie
dentro do género, em fungdo da filogenia proposta ndo
apresentar informagdes mais precisas sobre a divergéncia
evolutivaentre todas as espécies analisadas neste trabalho.
Esse valor de 2,0 baseou-se na distancia méaxima entre as
espécies dentro do género Strix, de modo que o valor
obtido de autocorrelagio €, de fato, conservativo (¢ menor
do que o que seria obtido sem essa maximizagdo). De
qualquer modo, de acordo com estudos recentes que com-
pararamdiversos métodosem BiologiaComparada (Martins
e Garland 1991, Gittleman e Luh 1992, Martins 1996), a
andlise de autocorrelagdo filogenética é menos sensivel a
erros nas informagdes dos comprimentos das ramificagdes
entre as espécies do que outros métodos, tais como o
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Figura 1. Relagdes filogenéticas entre as espécies de corujas
analisadas e distancias estimadas com dados de hibridagio
de DNA, obtidas a partir de Sibley e Ahlquist (1990). Os
c6digos das espécies encontram-se na Tabela 1.

método de contrastes independentes de Felsenstein (1985).

O coeficiente filogenético autorregressivo p nio pode
ser estimado por uma regressdo por minimos quadrados
usual, uma vez que o Y aparece nos dois lados da equagio.
Por esta razdo, foi desenvolvida uma equacdo de méxima
verossimilhanga (Cheverud et al. 1985) para estimé-lo. O
valor de m a ser minimizado para fornecer uma estimativa
de p é dado por

m=In(Y’Y - 22Y’WY) + pPX(WY) (WY) - 2/nZIn(1-pAs),

onde Ai sd0 os n autovalores da matriz assimétrica W. O
célculo do coeficiente de autocorrelagio filogenética foi
realizado utilizando-se o programa AUTOCORR/COM-
PARE 1.0 (Martins 1995), em microcomputador PC/AT.

RESULTADOS E DISCUSSAO

O coeficiente filogenético autorregressivo p foi igual
a 0,827 (P < 0,01), o que indica que 68,4 % (o valor p?)
da varia¢do do tamanho do corpo das corujas pode ser
atribuido a filogenia e as restrigdes evolutivas. Para verifi-
car se o modelo autorregressivo foi eficiente em remover
o efeito filogenético, a andlise foi repetida utilizando os
valores de S como totais, sendo obtido um p = 0.296 (P >
0.10), o que confirma a sua eficicia. Os valoresde T,Pe
S para as espécies estudadas, encontram-se na tabela 1. O

Tabela 1. As dezenove espécies de corujas analisadas, com seus respectivos c6digos de identificagdio e valores para o
tamanho do corpo (em centimetros), particionados quanto aos efeitos filogenéticos (P) e especificos (S), em cada espécie.

Espécies Cédigos Tamanhos P S

Tyto alba TA 36 - -

Speotyto cunicularia SC 20 -0.268 -0.747
Glaucidium minutissimum GM 14 -1.882 -0.628
Glaucidium brasilianum GB 15 -2.190 -0.230
Aegolius harrisii AH 20 0.031 -0.950
Otus atricapillus 0OA 23 -0.939 0.091
Otus choliba ocC 22 -0.819 -0.111
Otus watsonii ow 20 -0.561 -0.548
Otus guatemalae 0G 18 -0.273 -1.034
Asio stygius AS 38 0.739 0.329
Asio flameus AF 38 0.739 0.329
Asio (=Rhinoptynx) clamator AC 36 0.892 0.079
Bubo virginianus BV 46 -0.328 1.578
Pulsatrix perspicillata PP 41 0.688 0.572
Pulsatrix koeniswaldiana PK 36 1.054 -0.033
Lophostrix cristata LC 36 0.750 0.173
Strix hylophila SH 36 1.100 -0.062
Strix rufipes SR 36 1.160 -0.062
Strix (=Ciccaba) huhula SU 36 1.100 -0.062
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género Tylo, o inico representante da famflia Tytonidae,
foi utilizado como grupo externo, considerando sua posi-
¢do no cladograma de Sibley e Ahlquist (1990), servindo
de referéncia para o célculo de P e S nas outras espécies.

Os resultados indicam que as  variagdes
interespecificas no tamanho do corpo das corujas das
América do Sul sio melhor explicadas pelo efeito
filogenético (padrdes hereditdrios). Padres semelhantes
tém sido encontrados para diversos grupos de organismos
(Estabrook e Gates 1984, Cheverud et al. 1985, Gittleman
e Kot 1990, Edwards e Kot 1995, Geffen et al. 1996,
Pignata e Diniz-Filho 1996).

O tamanho corp6reo, uma das caracter{sticas mais
evidentes dos seres vivos, estd intimamente relacionado a
diversas varidveis ecol6gicas, tais como distribui¢ao geo-
gréfica, densidade populacional, estratégia de vida, taxas
intrinsecas de crescimento populacional e dispersio, utili-
zagdo e parti¢do de recursos, dentre outras (La Barbera
1989, Brown 1995). Diversos modelos ecol6gicos tém
sido propostos para explicar a sua distribuigdo assimétrica
nas comunidades, os quais incluem a relagdo entre o
tamanho do corpo e a especializagdo ecolégica e restrigoes
fisiol6gicas e metabélicas na variagdo de tamanho (Peters
1993, Brown 1995). Além disso, paleontélogos tém iden-
tificado tendéncias e padrdes macroevolutivos consisten-
tes envolvendo o tamanho do corpo (regra de Cope)
(Grantham 1995). Por causa desses processos
microevolutivos e padroes macroevolutivos serem bem
conhecidos o tamanho do corpo possibilita uma oportu-
nidade importan{e para se testar a perspectiva hierarquica
entre 0s processos, em diferentes escalas (Grantham 1995).
Embora alguns pesquisadores tenham sugerido que forgas
microevolutivas sdo suficientes para explicar todos os
aspectos da evolugdo do tamanho do corpo (Brown e
Maurer 1986, LaBarbera 1989, Maurer et al. 1992), foi
sugerido também que incrementos no tamanho do corpo
sdo, fundamentalmente, fendmenos cladogenéticos a nivel
de espécies (processos de difusdo passiva), sem qualquer
pressdo favorecendo consistentemente o aumento do ta-
manho dentro das linhagens (Grantham 1995).

Em aves, diversos trabalhos tém relacionado o tama-
nho do corpo com outras varidveis ecoldgicas. Foram
analisadas as relagdes do tamanho do corpo com o metabo-
lismo basal, com a perdatotal de 4gua por evaporagéo, com
as variagOes genéticas intrapopulacionais, com a densida-
de e taxas intrinsecas de crescimento populacionais, estra-
tégias de forrageamento e selegdo de alimentos (Grant
1986, Bennet e Harvey 1987, Peters 1993, Rhodes et al.
1996, Williams 1996). Como, neste trabalho, o coeficiente
de autocorrelagéo filogenética foi estatisticamente signifi-
cativo para o tamanho em corujas, sugere-se que estudos
posteriores levem esses resultados em consideragio, quan-
do inferirem adaptagdes Darwinianas baseadas puramente
na relagio entre o tamanho do corpo das corujas e os
componentes de variagdo ambiental, a fim de evitar a
ocorréncia de correlagdes esplirias entre as varidveis estu-
dadas.

AGRADECIMENTOS

Agradecemos a Lufs Mauricio Bini, Maria Izabel B.
Pignata e dois revisores an6nimos pela leitura critica do
manuscrito. O suporte financeiro foi dado pela PRPPG/
FUNAPE-UFG e CNPq. C.E.R.S. agradece ainda o apoio
dos colegas professores da Coordenagdo de Quimica e
Biologia da Escola Técnica Federal de Goiés.

REFERENCIAS

Bell, G. (1989) A comparative method. Am. Nat. 133:553-
571.

Bennett, P. M. e P. H. Harvey (1987) Active and resting
metabolism in birds: allometry, phylogeny and
ecology. J. Zool., Lond. 213:327-363.

Brown, J. H. (1995) Macroecology. Chicago: Univ.
Chicago Press.

__ e B. A, Maurer (1986) Body size, ecological
dominance and Cope’s rule. Nature 324:248-250

Cheverud, J. M., M. M. Dow e W. Leutenegger (1985)
The quantitative assessment of phylogenetic constraints
in comparative analysis: sexual dimorphism in body
weight among primates. Evolution 39:1335-1351.

Diniz-Filho, J. A. F. ¢ M. 1. B. Pignata (1993)
Autocorrelagdo filogenética do desenvolvimento
ovariano em operdarias de meliponineos (Hymenoptera,
Apidae). Naturalia 18:45-55.

Dunning, J. S. (1987) South American Birds. Newtown
Square: Harrowood Books.

Edwards, S. V. e M. Kot (1995) Comparative methods at
the species level: geographic variation in morphology
and group size in grey-crowned babblers
(Pomatostomus temporalis). Evolution 49:1134-1146.

Estabrook, G. F. e B. Gates (1984) Character analysis in
the Banisteriopsis campestris complex (Malpighiaceae),
using spatial auto-correlation. Taxon 33:13-25.

Felsenstein, J. (1985) Phylogenies and the comparative
method. Am. Nat. 125:1-15.

___ (1988) Phylogenies and quantitative characters.
Ann. Rev. Ecol. Syst. 19:445-471.

Garland, T., P. H. Harvey e A. R. Ives (1992) Procedures
for the analysis of comparative data using
phylogenetically independent contrasts. Syst. Biol.
41:18-32.

__,A.W.Dickerman, C. M. Janis e J. A. Jones (1993)
Phylogenetic analysis of covariance by computer
simulation. Syst. Biol. 42:265-292.

Geffen, E., M. E. Gompper, J. L. Gittleman, H. Luh, D. W.
MacDonald e R. K. Wayne (1996) Size, life-history
traits, and social organization in the Canidae: a
reevaluation. Am. Nat. 147:140-160.

Gittleman, J. L. e M. Kot (1990) Adaptation: statistics and
a null model for estimating phylogenetics effects. Syst.
Zool. 39:227-241.

— ¢ H. K. Luh (1992) On comparing comparative
methods. Ann. Rev. Ecol. Syst. 23:83-404.




Autocorrelagio filogenética em corujas 43

Gould, S. J. e R. Lewontin (1986) The spandrels of San
Marco and the panglossian paradigm: a critique of the
adaptationist programme, p. 252-270. /n: E. Sober.
Conceptual Issues in Evolutionary Biology. Cambridge:
MIT Press. '

Grant, P. R. (1986) Ecology and Evolution of Darwin's
Finches. New Jersey: Princeton Univ. Press.

Grantham, T. A. (1995) Hierarchical approaches to
macroevolution: recent work on species selection and
the “‘effect hypothesis”. Ann. Rev. Ecol. Syst. 26:301-
321.

Harvey, P. H. e A. Purvis (1991) Comparative methods for
explaining adaptations. Narure 351:619-624.

La Barbera, M. (1989) Analyzing body size as a factor in
ecology and evolution. Ann. Rev. Ecol. Syst. 20:97-
117.

Martins, E. P. (1995) COMPARE: Statistical Analysis of
comparative data. Versao 1.0. Distribuido pela autora.
Eugene: Universidade do Oregon.

— (1996) Phylogenies, spatial autoregression and the
comparative method: a computer simulation test.
Evolution 50:1750-1765.

— ¢ T. Garland (1991) Phylogenetic analysis of the
correlated evolution of continuous characters: a
simulation study. Evolution 45:534-557.

Maurer, B. A., J. H. Brown e R. D. Rusler (1992) The
micro and macro in body size evolution. Evolution

46:939-953.

Pagel, M. D. e P. H. Harvey (1988) Recent developments
in the analysis of comparative data. Q. Rev. Biol.
63:413-440.

Peters, R. H. (1993) The Ecological Implications of Body
Size. Cambridge: Cambridge Univ. Press.

Pignata, M. I. B. e J. A. F. Diniz-Filho (1996) Phylogenetic
autocorrelation and evolutionary constraints in worker
body size of some neotropical stingless bees
(Hymenoptera, Apidae). Heredity 76:222-228.

Rhodes Jr.,, O. E,, L. M. Smith ¢ M. H. Smith (1996)
Relationships between genetic variation and body size
in wintering mallards. Auk 113:339-345,

Sibley, C. G. e J. E. Ahlquist (1990) Phylogeny and
classification of birds. New Haven: Yale Univ. Press,

—, 1. E. Ahlquist e B. L. Monroe Jr. (1988) A
classification of the living birds of the world based on
DNA-DNA hybridization studies. Auk 105:409-423.

e B. L. Monroe Jr (1990) Distribution and
taxonomy of the birds of the world. New Haven: Yale
Univ. Press.

Sick, H. (1985) Ornitologia brasileira, uma introdugao.
Brasilia: Ed. Univ. Brasilia.

___ (1997) Ornitologia Brasileira. Rio de Janeiro: Ed.
Nova Fronteira.

Williams, J. B. (1996) A phylogenetic perspective of
evaporative water loss in birds. Auk 113:457-472.



	Sem título-1.pdf
	Sem título-2.pdf
	Sem título-3.pdf
	Sem título-4.pdf
	Sem título-5.pdf

