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RESUMO

Medicbes de forca de mordida sao relevantes para a performance funcional e
fornecem conhecimentos sobre ecologia e evolugdo de vertebrados. Morcegos
filostomideos sdo um sistema modelo bom para estudos ecomorfolégicos de forca
de mordida porque suas comunidades sdo ricas em espécies com dietas
diversificadas que acarretam variabilidade de forca de mordida no qual o processo
de evolucdo pode atuar e os animais sao facilmente capturados e manuseados.
Pesquisadores sao cuidadosos com a padronizacédo dentro de estudos para garantir
validade interna (precisdo experimental), mas diferencas no padrdo metodolégico
para medicdo de forcas de mordida em animais vivos poderia diminuir a validade
externa (generalizacdo) dos resultados. Neste estudo, reunimos dados de forca de
mordida publicados, onde as mesmas espécies foram medidas por diferentes
pesquisadores utilizando diferentes equipamentos em diferentes localidades, e
adicionamos nossas proprias estimativas de forca de mordida in vivo para realizar
uma meta-analise, avaliar a heterogeneidade estatistica dos resultados e examinar
possiveis causas de diferencas entre estudos. As medi¢cdes combinadas de forca de
mordida in vivo foram comparadas a forca de mordida estimada a partir de imagens
de cranios de espécimes de colecdo (modelo de Thomason) para verificar
tendéncias do modelo e validar suas estimativas. Os resultados mostraram que
medi¢cdes de forca de mordida in vivo foram estatisticamente heterogéneas,
particularmente para as espécies com quatro ou mais estimativas publicadas.
Medicbes de massa corporal também foram heterogéneas, mas a variacdo de
tamanho nao pode explicar as diferencas experimentais na forca de mordida dentro

de espécies. Forca de mordida in vivo e estimada sdo explicadas por massa corporal
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e dieta. Para a mesma massa corporal, frugivoros tém mordidas mais fortes que
insetivoros, que por sua vez sdo mais fortes que nectarivoros. O tipo de sensor
utilizado para medicdo da forca de mordida também ndo explicou a variacdo entre
estudos. As diferencas aleatorias entre estudos ndo comprometeram a validade
externa porque em uma escala evolutiva, a variancia média dentro das espécies
(incluindo aquelas com maior heterogeneidade) € menor do que 10% da variancia
entre espécies. Portanto, a interpretacdo biolégica dos resultados nédo € afetada pela
heterogeneidade experimental. Estimativas de forca de mordida usando espécimes
de colecdo foram validadas como preditores néo tendenciosos de forca de mordida
in vivo por regressao, e o padrdo macroevolutivo de variagcdo entre especializacdes
alimentares foi consistente entre estimativas, sugerindo validade externa razoavel
para ambas as medi¢coes de forca de mordida (baseadas em modelo e in vivo) em

uma escala evolutiva.
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ABSTRACT

Bite force measurements are relevant to functional performance and provide insights
about ecology and evolution of vertebrates. Phyllostomid bats are a good model
system for ecomorphological studies of bite force because communities are species
rich, with diversified diets that promote variation in bite force upon which evolutionary
forces may act, and the animals are easy to capture and handle. Investigators are
careful with standardization within studies to ensure internal validity (experimental
precision), but differences in experimental setups for measuring bite forces in live
animals could decrease external validity (generalization) of results. We assembled
published, and added our own, estimates of in vivo bite forces where the same
species were measured by different investigators using different setups in different
locations, to perform a meta-analysis, assess the statistical heterogeneity of results
and examine possible causes of among-study differences. We also compared the
combined measurements of in vivo bite force to estimated bite forces from skull
pictures of museum specimens (dry skull model) to check for biases and validate the
estimates. The results showed that in vivo bite force measurements were statistically
heterogeneous, particularly for the species with 4 or more published estimates. Body
mass measurements were also heterogeneous but size could not explain the
experimental differences in bite force within species. Estimated and in vivo bite force
were explained by body mass and diet. For the same body mass, frugivorous have
stronger bite forces than insectivorous, which are stronger than nectarivorous. Type
of sensor used also did not explain the among-study variation. The random
differences among studies did not, however, compromise external validity, because at

an evolutionary scale, variation within species (including that due to heterogeneity) is
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less than 10% of variation among species. Therefore, the biological interpretation of
results is not affected by experimental heterogeneity. Estimates of bite force using
museum specimens were validated as unbiased predictors of in vivo bite forces via
regression, and the macroevolutionary pattern of variation among dietary
specializations was consistent among estimates, suggesting reasonable external
validity for both model and in vivo measurements of bite force at an evolutionary

scale.



1 INTRODUCAO

Forca de mordida é uma medicdo de performance funcional com muitas
implicacdes para a ecologia e evolucdo de vertebrados (Anderson; McBrayer; Herrel,
2008). Em mamiferos, essa variavel tem sido utilizada para estudar tendéncias
ecomorfoldgicas e padrbes macroevolutivos (Carnivora - Christiansen; Adolfssen,
2005; Mammalia, 39 taxons - Wroe; McHenry, Thomason, 2005; Carnivora -
Christiansen; Wroe, 2007; Phyllostomidae - Nogueira; Peracchi; Monteiro, 2009;
Phyllostomidae - Dumont et al., 2014), particdo de nicho tréfico dentro de
comunidades (Aguirre et al., 2002; Aguirre et al., 2003), adaptacdes funcionais e
comportamentais em determinadas espécies associadas a dieta (Dumont et al.,
2009; Santana; Dumont, 2009) e escavacdo de abrigos (Santana; Dumont, 2011).
Especializacbes alimentares associadas a mudancas de forca de mordida sao
consideradas as principais responsaveis pela divergéncia entre espécies dentro de
algumas das ordens de mamiferos mais diversas morfologicamente e
ecologicamente, tais como Carnivora e Chiroptera (Christiansen; Wroe, 2007;
Monteiro; Nogueira, 2011; Dumont et al., 2012).

Embora popular como medida de performance funcional do aparato tréfico, a
forca de mordida ndo € sempre facil de se mensurar em animais vivos. Morcegos
filostomideos sdo um excelente modelo porque suas comunidades sao ricas em
espécies, particularmente em baixas latitudes nos Neotropicos (Stoner, 2005;
Stevens, 2014), individuos sao relativamente faceis de capturar e manipular (Kunz;
Hodgkinson; Weise, 2009), e ha grandes diferencas ecoldgicas e de forma entre
espécies (Monteiro; Nogueira, 2011). A maioria dos estudos tenta padronizar

procedimentos para medir forca de mordida, a fim de maximizar a validade interna



(l.e. precisao experimental) de seus resultados, mas existe preocupagdo com a
validade externa, definida como a habilidade de se generalizar e aplicar resultados a
outras comunidades ou populacdes (Green; Glasgow, 2006). Por conta de
diferencas em equipamentos de medicdo, veja Aguirre et al. (2002) e Freeman,;
Lemen (2008) como exemplos, muitos pesquisadores irdo mensurar as espécies que
estudam novamente, ao invés de confiar em medi¢cbes publicadas. Um nuamero
suficiente de estudos foi publicado de modo que € possivel utilizar um método meta-
analitico para avaliar a heterogeneidade estatistica de resultados e se as diferencas
experimentais devem ser uma preocupacao para validade externa.

Como uma alternativa para medir forgcas de mordida in vivo, um numero de
modelos tém sido propostos para predizer forcas de mordida a partir de caracteres
morfolégicos extraidos de espécimes de colecdo (Freeman; Lemen, 2010). Muitos
deles dependem de areas seccionais fisiologicas (PCSA — physiological cross-
sectional areas) de musculos responsaveis pela mastigacdo, o que requer a
disseccdo de espécimes frescos (Herrel et al., 2008; Davis et al., 2010; Santana;
Dumont; Davis, 2010). Outros modelos estimam a for¢ca de mordida a partir de
cranios (modelos craniométricos) calculando areas de musculos a partir de espagos
gue os delimitavam em vida, tais como o modelo de viga de Thomason (1991), ou
assumindo que forca de mordida € proporcional a resisténcia 6ssea, como 0 modelo
mandibular de Freeman; Lemen (2010). Os modelos craniométricos permitem o
acesso de informacgdes em grandes bancos de dados armazenados em colecdes de
museus, mas por conta da imprecisdo anatbmica em se aproximar areas de
musculos por delimita¢cdes do cranio, foram observadas estimativas tendenciosas de
forcas de mordida (Ellis et al., 2008). A evidéncia do viés das estimativas nédo &,

entretanto, consistente para todos grupos e padrdes experimentais de validacdo de



modelo (Davis et al., 2010), e a questao merece uma analise mais aprofundada.

1.1 Grupo dos Phyllostomidae

A familia Phyllostomidae possui atualmente 56 géneros e mais de 160
espécies de morcegos (Baker et al., 2012). Este clado apresenta a maior diversidade
ecologica e morfolégica dentre os mamiferos. Suas especializagcdes alimentares
incluem sanguivoria, insetivoria, frugivoria, nectarivoria, carnivoria e onivoria (Baker
et al., 2012). Estudos sugerem que a maior parte da diversificagdo morfologica em
filostomideos tenha acontecido ao longo de um eixo no qual o0s extremos
apresentam maximos e minimos de for¢ca de mordida (focinhos curtos e compridos,
respectivamente). Isso influenciaria uma solucdo de compromisso em que a
especializacdo para dietas com itens mais duros, como frutos mais rigidos ou
insetos com quitina, € incompativel com a exploracdo de flores para obtencao de
néctar e polen, e vice versa (Nogueira; Peracchi; Monteiro, 2009; Monteiro;
Nogueira, 2010; Monteiro; Nogueira, 2011). A forca de mordida parece entéo ter sido
relevante como forca motriz na evolugdo dos morcegos filostomideos, mas o nimero
de otimos adaptativos de forca e tamanho, assim como as principais tendéncias
ecomorfologicas, ainda precisam ser avaliados com amostras filogeneticamente

inclusivas.

2 OBJETIVOS

Os objetivos deste estudo foram (1) realizar uma meta-analise de medicbes
de forca de mordida in vivo em morcegos filostomideos (como um sistema modelo)
para avaliar a heterogeneidade estatistica das medi¢cdes e sua relacdo com

diferencas experimentais; (2) comparar estimativas de forcas de mordida



combinadas pela meta-analise para procurar por tendéncias e validar o modelo
craniométrico de Thomason (1991) em um contexto macroevolutivo; (3) comparar
medicdes de forca de mordida estimadas pelo modelo combinadas ao comprimento
do cranio de morcegos filostomideos identificando grupos ecoldgicos relacionados a

dieta.

3 METODOLOGIA

Os dados morfolégicos basicos deste estudo foram obtidos de imagens de
cranios de morcegos em um banco de dados utilizado em estudos anteriores
(Nogueira; Peracchi; Monteiro, 2009; Monteiro; Nogueira, 2010; Monteiro; Nogueira,
2011; Monteiro, 2013). O banco de dados original é composto por 49 géneros e 59
espécies de morcegos filostomideos (487 espécimes), com vistas dorsal, lateral e
ventral cranianas, e lateral mandibular. Para a meta-analise foram utilizadas 27
espécies, 25 que possuiam for¢as de mordida in vivo publicadas, e duas que foram
registradas pela primeira vez neste estudo. As forcas de mordida in vivo da meta-
andlise foram comparadas com as forcas de mordida que foram estimadas no
presente estudo a partir de imagens utilizando o modelo craniométrico de Thomason
(1991). Na Tabela 1 é mostrado o tamanho das amostras utilizadas para cada

espécie, assim como um resumo das for¢cas de mordida publicadas.



Tabela 1: Variaveis ecoldgicas, funcionais e de tamanho para morcegos filostomideos. Valores sdo médias, desvios padrdo (em parénteses|_ e tamanhos amostrais [em colchetes].
CC — média do comprimento do cranio, FMest — forcas de mordida estimadas (Thomason, 1991), FMiv Publicado — méaximo de forca de mordida medida in vivo para cada estudo,
separado por ;, Fmiv — médias ponderadas para forcas de mordida in vivo (pelo inverso da variancia), > FMiv — heterogeneidade estatistica para FMiv, FMICiv — intervalo de
confianca de 95% para FMiv, 1> MC — heterogeneidade estatistica para massa corporal, MC — massa corporal, Dieta — item alimentar principal, Ref — Referéncias: 1 - Aguirre et al.
(2002), 2 - Dumont; Herrel (2003), 3 - Santana; Dumont (2009), 4 - Freeman and Lemen (2010), 5 - Santana (2016), 6 - Presente estudo, listado na mesma ordem que a coluna FMiv

Publicado.

Espécies CC (mm) FMest (N) FMiv Publicado (N) FMiv (N) PiFMiv(%) FMICiv (N) MC (9) 12 MC(%) Dieta Ref
Anoura geoffroyi 24.72 (0.60)  6.92(0.25)[2] 2.7(1.17)[2]; 4.89[1] 3.43(1.17) - 0.00 - 8.46 16.00 - Nec 4,6
Artibeus jamaicensis - - 24.96(8.53)[29]; 19.2(6.37)[5]; 18.9(5.18)[196]; 16.4(2.36)[9];  19.31(1.56) 90.02 16.26 - 22.36 49.19(2.37) 45.32 Frug 1,2;3;4,5

17.34(3.17)[2]

Artibeus lituratus 32.77 (0.94) 18.99 (0.54)[5] 48.8(6.2)[4]; 32[1]; 30.42(7.60)[10] 39.51(9.19) 95.45 21.49 - 57.52 67.64 - Frug 4,56
Artibeus obscurus 29.52 (0.59) 17.60 (1.18)[5] 20.89(9.08)[6] 20.89 - 13.62 - 28.15 37.3(1.05) - Frug 6
Carollia perspicillata 22.04 (0.49) 9.16 (0.52)[5] 6.65(2.47)[2]; 4.4(1.06)[10]; 8.6(5.24)[63]; 5.6(1.69)[16] 6.21(1.06) 91.76 4.28-8.15 17.97(0.14) 0 Frug 1,2;3:4
Centurio senex 18.56 (0.54) 8.18 (0.57)[5] 10.9(2.55)[9]; 4.10[1] 10.9 (0.85) - 9.23-12.57 18.4. - Frug 3,5
Chiroderma villosum 25.99 (0.95) 12.02 (1.21)[5] 10.64[1]; 10.1(1.12[8]; 11.01 [1] 10.24(0.40) - 9.29-11.19 22.50 - Frug 346
Dermanura gnoma 19.67 (0.23)  5.49 (0.50)[5] 11.86[1] 11.86 - - 15.00 - Frug 6
Desmodus rotundus 25.00 (0.58)  8.18 (0.66)[5] 8.60(0.42)[2]; 6.18(2.60)[2] 8.07(1.00) 40.78 6.11 - 10.03 38.06(3.15) 81.17 Sang 1,6
Erophylla sezekorni 25.32 (0.75) 5.35 (0.44)[5] 2.8(0.96)[6] 2.80(0.96) - 0.33-5.27 16.90 - Nec 2
Glossophaga soricina 20.54 (0.42) 3.73(0.36)[5] 2.25(0.42)[6]; 1.37(0.39)[10]; 2.4(5.24)[6]; 1.8(0.54)[5] 1.81(0.26) 80.02 1.29-2.32 10.46(0.92) 85.19 Nec 1;2;3:4
Lampronycteris brachiotis 22.66 (1.16)  4.78 (0.53)[2] 7.60[1]; 7.67[1] 7.63(0.02) - 7.38-7.88 12.50 - Ins 5,6
Lophostoma brasiliense 19.47 (0.49)  4.37 (0.41)[5] 9.4(5.24)[4]; 6.98(2.53)[11] 7.160.73) 0.00 5.73-8.61 8.92(0.54) 0 Ins 35
Micronycteris minuta 19.54 (0.19)  3.36 (0.32)[4] 2.18(0.34)[5]; 2.2[1] 2.18(0.15) - 1.88 - 2.48 7.50 - Ins 1,4
Mimon crenulatum 21.09 (0.39) 5.49 (0.51)[4] 6.96(1.21)[5];6.8(5.88)[6]; 9.72(1.75)[2] 7.84(1.02) 53.66 5.83-9.85 15.34(0.86) 61.03 Ins 1;3;5
Monophyllus redmani 21.78 (0.18)  4.16 (0.35)[5] 1.4(0.01)[2] 1.40 - 1.27 - 1.55 13.00 - Nec 2
Phylloderma stenops 34.65 (0.28) 15.15 (0.35)[2] 13.4(5.24)[4] 13.40(5.24) - 0.00 - 30.10 48.00 - Ins 3
Phyllostomus elongatus 30.21 (1.35) 12.40 (1.21)[4] 14.78(5.91)[5]; 13(5.85)[10] 13.58(1.52) 0.00 10.62 - 16.56 34.57 0 Ins 1;3
Phyllostomus hastatus 38.82 (1.45) 21.96 (2.61)[4] #68(1.99)[3]; 24.9(5.07)[9]; 32.5(5.25)[22]; 22.75(8.42)[6] 27.21(3.04) 87.60 21.25-33.17 99.04(11.18) 98.63 Ins 1,2;3,5
Platyrrhinus recifinus 23.68 (0.75)  9.90 (0.88)[3] 12.11(0.35)[2] 12.11(0.25) - 11.62 - 12.59 20.00 - Frug 5
Sphaeronycteris toxophyllum  17.03 (0.01) ~ 4.44 (0.08)[2] 3.8[1] 3.80 - - 13.00 - Frug 3
Sturnira lilium 22.09 (0.98) 9.53 (0.93)[5] 7.72(4.62)[6]; 9.2(5.24)[14]; 6.6(1.81)[7] 7.50(0.89) 37.18 5.76 - 9.23 19.00(1.17) 28.01 Frug 1,34
Tonatia saurophila 27.61(0.80) 10.28 (0.73)[5] 16.4(5.22)[9]; 18.80(7.50)[5] 16.91(1.54) 0.00 13.88-19.94 27.62(2.11) 57.83 Ins 35
Trachops cirrhosus 28.76 (0.93)  8.46 (0.94)[5] 13.5(5.24)[14]; 13.27(4.68)[5] 13.43(1.16) 0.00 11.15-15.71 27.87(1.05) 0 Ins 35
Trinycteris nicefori 20.99 (0.42) 4.12(0.22)[5] 1.8[1] 1.80 - - 9.00 - Ins 4
Uroderma bilobatum 23.09 (0.44) 7.71(0.55)[5] 9.50(1.56)[2]; 5.1(5.42)[15]; 5.8(1.37)[15]; 5.75[2] 6.78(1.31) 83.14 4.22-9.35 17.28(1.85) 69.86 Frug 1;3:4;5
Vampyrodes caraccioli 27.45(1.08) 12.04 (1.47)[5] 13[1] 13.00 - - 28.00 - Frug 4

# valor atipico excluido



Para aumentar o tamanho amostral de medi¢cdes de forca de mordida das
espécies a partir de espécimes vivos, experimentos foram realizados durante
trabalhos de campo em 2015 e 2016 na Reserva Natural Vale (Estado do Espirito

Santo, Brasil), um local com 22000 ha de floresta de baixada bem preservada

(Peracchi; Nogueira; Lima, 2011) (Figura 1).
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Figura 1: Area da Reserva Natural Vale (Estado do Espirito
Santo, Brasil) (Correia; Martins, 2015).

Morcegos foram capturados por reds de neblina entre 18:00 e 22:00 horas e
processados imediatamente apds remocao das redes. Para mensurar a forca de

mordida, foi utilizado o Sistema de Medicdo de Forca ELF™ do Tekscan®. Este



sistema usa 0s sensores piezoresistivos Flexiforce® B201 propostos por Freeman,;
Lemen (2008) para mensurar a forca de mordida de pequenos mamiferos. Os
sensores foram imprensados entre dois palitos de madeira (tipo picolé) para serem
protegidos e evitar danos de mordidas diretas. Com esta prote¢cao, a espessura da
parte sensorial a ser mordida variou entre 4 e 4,3 mm. O sistema foi calibrado com
um braco de alavanca pressionando um cranio de Phyllostomus hastatus com parte
dos musculos e tenddes ainda unidos. O cranio ficou sobre uma balanca digital
(precisdo de 0,01 g) de modo que o peso sendo exercido sobre o0 sistema poderia
ser registrado. No campo, 0os animais capturados foram testados assim que foram
removidos das redes. Alguns animais prontamente morderam 0S sensores assim
que foram apresentados a suas bocas (Figura 2), mas h& consideravel variacdo
entre individuos na disposicdo para morder. A forca de mordida foi registrada pelo

Sistema ELF para cada individuo por 30-40 segundos em intervalos de 0,125

segundos. A forca de mordida méxima medida para cada individuo foi utilizada.

.

Figura 2: Trachops cyrrhosus
mordendo o sensor de forca

As medicBes de forcas de mordida in vivo (a partir daqui chamada FMiv)
neste estudo foram combinadas com estimativas da literatura por meio de meta-

analise. Estimativas de forca de mordida média das espécies e intervalos de



confianca foram obtidos através de um modelo de efeitos aleatdrios entre estudos,
no qual o inverso das variancias foram usados como pesos para o célculo das
médias ponderadas (Viechtbauer, 2005). A heterogeneidade estatistica devido a
diferencas experimentais foi avaliada pela estatistica /* (Higgins; Thompson, 2002),
a qual pode ser interpretada como um coeficiente de correlagéo intraclasse, ou a
proporcdo de variancia devido a diferencas entre estudos. O mesmo procedimento
foi realizado para estimativas publicadas da média de massa corporal (a partir daqui
chamada MC). Para avaliar possiveis causas para a heterogeneidade estatistica,
modelos lineares foram ajustados utilizando FMiv e MC como variaveis resposta,
espécie como um fator e estudos publicados como réplicas. Os residuos nesses
modelos correspondem a diferencas dentro das espécies relativas as médias de
todos os estudos. Os residuos dentro de espécies para FMiv e MC foram
correlacionados e os residuos para FMiv foram comparados entre estudos sendo
agrupados de acordo com o tipo de sensor utilizado. O presente estudo, mais
Freeman; Lemen (2010) utilizaram sensores piezoresistivos da Tekscan, que nao
permitem ajustes de abertura de angulo de mordida, enquanto os demais estudos
utilizaram os sensores piezoelétricos descritos em Aguirre et al. (2002), que podem
ser ajustados para padronizar angulo de abertura da boca entre espécies (ver
referéncias na Tabela 1). Toda a meta-analise foi realizada com o pacote metafor
(Viechtbauer, 2010) no ambiente R (R Core Team, 2016).

A forca de mordida também foi estimada pelo modelo craniométrico de
Thomason (1991), que mede a forca exercida pelos musculos a partir de areas
seccionais e as distancias relacionadas a bracos de alavanca dos musculos
responsaveis pelo fechamento da mandibula para predizer a for¢ca de mordida final.

O musculo temporalis se origina na regido temporal dorsal, que se estende e se



insere no processo coronoide da mandibula. O masculo masseter se estende da sua
origem no arco zigomatico até sua inser¢cdo no processo angular da mandibula. Os
limites das areas seccionais e os bracos de momento de ambos, temporalis e
masseter, estdo representados na Figura 3. Como as imagens utilizadas vieram de
um banco de dados gerado para estudos morfométricos, a area e o momento do
temporalis foram medidos em uma imagem dorsal, ndo em uma posterodorsal como

em estudos prévios.

Figura 3: Cranio de Phyllostomus hastatus em visdo dorsal (A), ventral
(B) e lateral (C) mostrando os limites de &areas seccionais de musculos
(M - area seccional do masseter; T - area seccional do temporalis) e
bracos de alavanca utilizados para estimar forca de mordida; (m, t, o -
bracos de alavanca de masseter, temporalis e outlever, respectivamente



Com as areas seccionais e os bracos de alavanca, a forca de mordida para
cada individuo foi estimada pelo modelo modificado de Thomason (1991) e
Christiansen; Wroe (2007):

M -m-370+T -t-370)

FMeSIZZ( o

Esta formula calcula a forca de mordida estimada (a partir daqui chamada
FMest) a partir do momento em torno da articulagdo temporomandibular gerado por
forcas proporcionais a area seccional de M (masseter) e T (temporalis), duplicada
para considerar mordidas bilaterais. A constante 370 (kPa) é a forca contratil
isométrica maxima de musculos estriados de vertebrados (Christiansen; Adolfssen,
2005), que é multiplicada pelas areas seccionais para estimar a forca dos musculos.
Os bracos de alavanca internos foram calculados como as distancias do centroide
de cada area muscular até a articulacdo temporomandibular (ATM), sendo m para o
braco do masseter e t para o brago do temporalis. O bragco de alavanca externo foi
calculado como a distancia da ATM até os pontos de mordida nos principais dentes
responsaveis por aplicar forca em diferentes tipos de mordida (o — foi utilizado um
ponto a meio caminho entre o canino e o primeiro molar) (Thomason, 1991;
Santana; Dumont; Davis, 2010). Este braco de alavanca externo foi escolhido
porque em medicbes de FMiv ndo € sempre simples garantir que um dente
especifico estd mordendo o sensor. Outros modelos tém sido propostos para
predizer forcas de mordida em morcegos (Davis et al., 2010; Freeman; Lemen,
2010; Santana; Dumont; Davis, 2010), mas por terem sido utilizadas fotografias de
um banco de dados pré-existente tiradas com um diferente propdsito, ndo foi
possivel calcular todas as variaveis morfologicas necessarias para outros modelos

(Freeman; Lemen, 2010). As areas e distancias foram medidas como mostrado na
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Figura 3 com assisténcia do programa Fiji (http://fiji.sc/Fiji) (Schindelin et al., 2012).
Tamanhos amostrais e sumarios estatisticos para a FMest por espécie estédo
mostrados na Tabela 1.

A associacao de forcas de mordida (ambas, estimadas pelo modelo e in vivo)
e massa corporal (MC) foi avaliada por uma regresséao filogenética de quadrados
minimos generalizados (PGLS - Phylogenetic Generalized Least Squares
regression) (Rohlf, 2001; Paradis, 2012; Monteiro, 2013), utilizando covariancias
filogenéticas estimadas pelo método proposto por Martins; Hansen (1997), no qual
as covariancias residuais assumem a forma y exp[ — a tj], onde t; € a distancia
filogenética entre taxons i e j, « € a magnitude da atracdo para um estado 6timo
central, e y é a variancia interespecifica em um equilibrio entre forcas de perturbacao
e restricdo. Os parametros que compdem a covariancia entre pares de espécies
foram estimados por verossimilhanga maxima (Paradis, 2012). A distancia
filogenética utilizada foi o tempo até o ultimo ancestral comum, como publicado em
Baker et al. (2012), complementada por estimativas do banco de dados de tempo do
Tree of Life (Hedges et al., 2015) (Figura 4). Os modelos PGLS incluem dieta
(Tabela 1) como um fator e massa corporal (MC) como covariavel, e 0 modelo com
melhor ajuste foi selecionado pelo critério de informacdo de Akaike de segunda
ordem para amostras pequenas (AICc) (Burnham; Anderson, 2004; Burnham;
Anderson; Huyvaert, 2011). Nestas compara¢cdes, Desmodus rotundus foi excluido,
porque os modelos ndo permitem niveis de fator (sanguivoria) com observacdes

Unicas.
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Figura 4: Relagdes filogenéticas de espécies de morcegos
filostomideos neste estudo, baseado em Baker et al. (2012).

Forcas de mordida calculadas utilizando o modelo de Thomason (FMest)
foram comparadas por regressdo PGLS com médias ponderadas de medi¢des de
FMiv da meta-andlise descrita acima (Tabela 1). Todas as varidveis foram
transformadas para logaritmo antes das andlises estatisticas. No contexto da
validacdo, o coeficiente de regressao esperado é 1 e o intercepto esperado é O.
Desvios destas expectativas indicam tendéncias variaveis ou consistentes de sub ou
superestimacao. Todas as analises comparativas filogenéticas foram realizadas com
0 pacote ape (Paradis, 2012), e a selecdo de modelos realizada pelo pacote
AlCcmodavg (Mazerolle, 2015) no ambiente R.

Foram também estimadas for¢cas de mordida a partir do modelo de Thomason
para 200 espécimes representando 49 géneros de morcegos filostomideos do banco

de dados citado anteriormente (Monteiro; Nogueira, 2011). Estas estimativas de
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modelo foram representadas pela forca de mordida média de 5 individuos por
género, quando disponiveis. As espécies/géneros, foram categorizadas de acordo
com sua dieta principal representando hipoteses funcionais (Figura 5). Os estados
ancestrais hipotéticos das diferentes categorias de dieta, mostrados como ramos de
diferentes cores na Figura 5, foram estimados por méaxima verossimilhanca para
evolucdo de caracteres discretos (Paradis, 2012). Os fatores (Dieta2 até Dieta5)
representando diferentes hipoteses evolutivas sobre a diversificacdo ecoldgica foram
utilizados como variaveis independentes em modelos lineares PGLS em que a forca
de mordida estimada foi a variavel resposta e o comprimento do cranio (CC) foi
incluido como covariavel. Neste caso, foi utilizado o CC no lugar da MC pelo fato
desta ultima ndo estar disponivel para todo o conjunto de espécies estudada nesta
amostra mais inclusiva. Os modelos com melhor ajuste foram selecionados a partir
do critério de Akaike para amostras pequenas descrito acima. Estados ancestrais de
forca de mordida e comprimento do cranio foram estimados por maxima
verossimilhanca a partir de um modelo de movimento Browniano para mapear a
arvore filogenética no diagrama de disperséo em um grafico do tipo

“phylomorphospace” (Sidlauskas, 2008).
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Figura 5: Arvores filogenéticas da familia Phyllostomidae contendo mapa filogenético para
caracteres discretos separados por categorias de dieta funcionais. Dieta 2 discrimina duas
categorias de dieta: uma para géneros com alimentacdo que exige mastigacéo forte (insetivoria,
frugivoria e carnivoria) e outra para géneros com alimentacdo que exige mastigacdo fraca
(sanguivoria e nectarivoria). Dieta 3 discrimina trés categorias de dieta: duas com pouca ou
nenhuma mastigacao (nectarivoria e sanguivoria, respectivamente) e uma envolvendo mastigagao
forte (insetivoria, frugivoria e carnivoria). Dieta 4 discrimina quatro categorias de dieta, agrupando
insetivoria e carnivoria na categoria de animalivoria. Dieta 5 discrimina cinco categorias de dieta,
representando as cinco dietas principais.

O wuso de regressdo com quadrados minimos comum pode gerar
preocupacgao com a introducéo de tendéncias nos coeficientes de regressao quando
os preditores séo estimados com erro (Sokal; Rohlf, 2012), levando pesquisadores a

escolherem métodos de regressédo de modelo Il, tais como o de eixo maior reduzido.
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Neste estudo, foram estimadas variancias dentro de espécies associadas com 0s
preditores (modelo de for¢ca de mordida e massa corporal, pela meta-andlise descrita
acima), e calculadas as tendéncias esperadas para os coeficientes de regressao
como 1/(1+(var(WS)/var(AS))) (Faraway, 2014), onde var(WS) é a variancia dentro
de espécies e var(AS) é a variancia entre espécies. As estimativas de erro padrao
estdo apresentadas na Tabela 1. Para FMest e massa corporal (MC), a tendéncia
esperada é ~3-4%, muito pequeno para ser relevante para a interpretacdo dos
resultados. Portanto, foi escolhido manter o PGLS com regressao ordinaria de

modelo I.

4 RESULTADOS

Um sumario e meta-andlise de variaveis biomecénicas, ecoldgicas e de
tamanho séo apresentados na Tabela 1. Média de comprimento do cranio total como
uma medida de tamanho geral variou de 17,03 (Sphaeronycteris toxophyllum) mm a
38,82 (Phyllostomus hastatus). O maior intervalo de confianca meta-analitico de
FMiv foi observado nas maiores espécies (A. lituratus and P. hastatus), enquanto
espécies menores tiveram intervalos de confianga menores, uma vez que as
maiores espécies possuem uma amplitude maior na sua capacidade de aplicar a
forca de mordida.

A meta-andlise de forcas de mordida medidas em animais vivos a partir de
diferentes estudos publicados, incluindo este (Tabela 1), permitiu o calculo de
estimativas de heterogeneidade para 13 espécies com médias, desvios padrdo, e
tamanho de amostras publicados. A heterogeneidade estatistica entre estudos variou

de resultados completamente homogéneos (/? FMiv= 0%), nos quais toda variacdo é
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explicada por erro de observacéo dentro do estudo, a heterogeneidade extrema (/?
FMiv= 95%), nos quais a maior parte da variacdo foi observada entre estudos.
Heterogeneidades menores foram observadas entre estudos de mesmos autores,
enquanto as maiores incluiram diferentes conjuntos de autores em diferentes
localidades, mesmo se estes utilizaram equipamentos de medicao similares. H4 uma
clara associacdo entre a magnitude da heterogeneidade e o nimero de estudos
publicados. Um padréo similar de heterogeneidade foi observado para o /> de massa
corporal, e espécies com maior /> para MC também apresentaram alto /? para forca
de mordida. Uma excecédo notavel é Carollia perspicillata, com alta heterogeneidade
de forca de mordida e muito baixa heterogeneidade de massa corporal. Excluindo C.
perspicillata, a correlacdo entre as estatisticas /> de forca de mordida e massa
corporal é 0,82.

Para investigar mais profundamente a relacdo de heterogeneidade estatistica
nestas duas variaveis, uma correlacdo dentro de espécies foi calculada (a partir de
residuos de modelos lineares ajustando espécies como fator) entre MC e FMiv para
15 espécies que tiveram medicdes repetidas em diferentes estudos. A correlacdo
geral dentro das espécies foi 0,04 (95%IC -0.28 a 0.36). A correlacdo fraca e
indefinida foi observada porque 8/15 espécies tiveram associacfes positivas entre
MC e FMiv nos estudos, enquanto 7/15 apresentaram associacdes negativas.
Portanto, diferencas de massa corporal entre os estudos nédo podem explicar a
heterogeneidade estatistica em medi¢cdes de forcas de mordida, mesmo que elas
estejam correlacionadas entre espécies. Comparando os residuos de FMiv dentro de
espécies entre tipos de sensores (piezoelétricos ou piezoresistivos), 0s sensores
piezoresistivos apresentaram medidas em média 0,07 N abaixo da média

proveniente de sensores piezoelétricos dentro das mesmas espécies, com um
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intervalo de confianca de 95% de diferencas de 0,18 N abaixo a 0,04 N acima. O
efeito do tipo de sensor é portanto indeterminado.

A regresséo filogenética de quadrados minimos generalizados entre forca de
mordida e massa corporal retornou resultados similares tanto para forca de mordida
in vivo quanto para estimada (Tabela 2). O modelo com menor AICc foi a analise de
covariancia com massa corporal como covariavel e dieta como fator (sem
interacbes). Todos os modelos restantes apresentaram AAICc > 6, indicando
pequeno suporte estatistico. Para modelos relacionando forcas de mordida in vivo e
estimadas, os resultados indicam suporte estatistico para a inclusdo da dieta como
um fator, mas sem interacées (Tabela 2). Os mesmos resultados foram obtidos
utiizando comprimento do cranio como covariavel em vez de massa corporal

(resultados ndo mostrados).

Tabela 2: Selecdo de modelos baseada no critério de informacé@o de Akaike de segunda ordem para
amostras pequenas (AICc). Todos os modelos lineares foram ajustados por quadrado minimo
generalizado utilizando classes de correlagdo entre residuos segundo Martins; Hansen (1997). As
variaveis continuas foram transformadas em logaritmos. K = numero de parametros, DAICc =
diferenca relativa ao AICc minimo, AICcW = pesos de Akaike (Burnham; Anderson, 2004).

Modelo K AlCc DAICc AlCcW
Modelos com for¢a de mordida in vivo

FMiv~MC+Dieta 6 33.49 0.00 0.95
FMiv~MC+Dieta+MC:Dieta 8 40.30 6.81 0.03
FMiv~MC 4 41.39 7.90 0.02
FMiv~1 3 64.61 31.11 0.00
Modelos com forca de mordida estimada

FMest~MC+Dieta 6 -9.82 0.00 0.92
FMest~MC 4 -4.07 5.74 0.05
FMest~MC+Dieta+MC:Dieta 8 -3.05 6.77 0.03
FMest~1 3 43.94 53.75 0.00
Modelos comparando forcas de mordida

FMiv~FMest+Dieta 6 36.47 0.00 0.91
FMiv~ FMest 4 41.40 4.93 0.08
FMiv~FMest+Dieta+FMest:Dieta 8 44.76 8.28 0.01
FMiv~1 3 64.61 28.13 0.00
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Os parametros para modelos selecionados (Tabela 3) indicam que, embora
FMest seja melhor predito por massa corporal e dieta (maior R?) do que FMiv, os
coeficientes de regressao entre forca de mordida e massa corporal sao similares, e o
intervalo de confianca de 95% para o coeficiente de regressao de FMiv sobrepde

consideravelmente o intervalo para o coeficiente de regressédo de FMest (Tabela 3).

Tabela 3: Resultados da regressao filogenética por quadrado minimo generalizado para os modelos
selecionados, utilizando a classe de correlagéo filogenética dos residuos de Martins; Hansen (1997)
para covariancias filogenéticas. Todas as varidveis continuas foram transformadas em logaritmos.

Modelo/Parametro R? Estimativa  95%LI 95%LS
FMiv ~ MC+Dieta 0.85

a(Frugivoros) -0.65 -1.45 0.15
a(Insetivoros) -0.80 -1.59 -0.01
a(Nectarivoros) -1.75 -2.50 -0.99
b 0.97 0.72 1.22
FMest ~ MC+Dieta 0.93

a(Frugivoros) -0.15 -0.48 0.18
a(Insetivoros) -0.34 -0.67 -0.01
a(Nectarivoros) -0.45 -0.76 -0.14
b 0.78 0.67 0.88
FMiv ~ FMest + Dieta 0.83

a(Frugivoros) -0.29 -1.05 0.47
a(Insetivoros) -0.23 -0.92 0.46
a(Nectarivoros) -1.07 -1.71 -0.43
b 1.18 0.86 1.50

Existe uma ordenacéo clara de interceptos entre as dietas, sugerindo que
para a mesma massa corporal, frugivoros tém mordidas mais fortes (mas apenas
ligeiramente) do que insetivoros, e ambos 0s grupos sdao mais fortes do que
nectarivoros (Figura 6A,B). Provavelmente por conta da heterogeneidade estatistica
nas medicdes, FMiv apresentou maior dispersdo do que FMest quando relacionada

a massa corporal.
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Figura 6: Graficos de dispersdo e regressfes de FMiv (A) e FMest (B) versus massa corporal.
Simbolos e tipos de linha indicam estimativas de posigdo, coeficiente de regressao e intercepto (ver
Tabela 3) de PGLS para diferentes especializagdes alimentares. Escalas séo logaritmicas.

O modelo comparando forcas de mordida in vivo e estimadas apresentou um
coeficiente de regressdao comum a todas as dietas mas um intercepto mais baixo
para nectarivoros quando comparados a frugivoros e insetivoros. O intervalo de
confianca obtido para o coeficiente de regressao indica que o valor de 1 € uma
estimativa provavel para o parametro (Tabela 3). Os intervalos de confianca obtidos
para os interceptos dos diferentes grupos alimentares mostram que interceptos
iguais a zero sao hipoteses plausiveis (FMest é uma estimativa ndo tendenciosa de
FMiv) somente para frugivoros e insetivoros. Nectarivoros, por outro lado, tém suas
forcas de mordida consistentemente superestimadas pelo modelo craniométrico
(aproximadamente duas vezes maior), quando comparados a medi¢des de forca de
mordida in vivo. O grafico de dispersao entre FMiv e FMest (Figura 7) mostra que os
residuos sdo bem distribuidos ao redor das linhas de regresséo, e o grupo de
nectarivoros esta abaixo das linhas de regressdo para dietas com maiores

demandas de mastigacdo. Os intervalos de confianca de 95% para FMiv obtidos da
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meta-analise foram plotados na Figura 7, mostrando que, mesmo com
heterogeneidade estatistica entre estudos, as diferencas entre espécies na forca de
mordida sdo maiores o suficiente (variancia entre espécies = 73,09) para padrées
macroevolutivos serem detectaveis acima do ruido gerado pelos erros de
mensuracao e diferencas entre estudos (varidncia combinada dentro das espécies =

6,83).
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Figura 7: Grafico de dispersao e regressdes de FMiv e FMest. Linhas
tracejadas indicam intervalos de confianca de 95% da meta-analise para
FMiv. Tipos de linha e simbolos indicam especializa¢des alimentares como
na Figura 5.

A relacéo entre forca de mordida estimada pelo modelo craniométrico (para
49 géneros de filostomideos), comprimento do cranio de acordo com as hipoteses
sobre especializacbes alimentares (mostradas na Figura 5) foi ajustada para

diferentes modelos, selecionados pelas estatisticas da Tabela 4. O modelo que



20

melhor se ajustou aos dados, de acordo com o critério de informacdo de Akaike
corrigido utilizado, foi o que separa as dietas em quatro grupos (insetivoria e
carnivoria unidos em animalivoria), com interacdo, contendo interceptos e
coeficientes de regresséao diferentes para cada grupo. O modelo que separa a dieta
em cinco principais grupos alimentares (frugivoria, insetivoria, carnivoria, nectarivoria
e sanguivoria), também com interacdo, assim como os modelos sem interacdo tém
pouco suporte estatistico, todos com AAICc > 5 (Tabela 4).

Tabela 4: Selecéo de modelos baseada no critério de informagé@o de Akaike de segunda ordem para
amostras pequenas (AICc). Modelos lineares foram ajustados por quadrado minimo generalizado
utilizando classes de correlagdo entre residuos segundo Martins; Hansen (1997). As variaveis
continuas foram transformadas em logaritmos. K = nimero de parametros, AAICc = diferenca relativa
ao AICc minimo, AICcW = Pesos de Akaike (Burnham; Anderson, 2004).

Modelo K AlCc AAICc AlCcW
FMest~CC+Dieta4+CC:Dietad 10 -3.14 0.00 0.91
FMest~CC+Dieta5+CC:Dieta5 12 241 5.55 0.06
FMest~CC+Dieta4 7 3.64 6.78 0.03
FMest~CC+Dieta5 8 6.44 9.58 0.01
FMest~CC+Dieta3+CC:Dieta3 8 24.87 28.01 0.00
FMest~CC+Dieta3 6 25.35 28.49 0.00
FMest~CC+Dieta2+CC:Dieta2 6 30.65 33.79 0.00
FMest~CC+Dieta2 5 3354 36.68 0.00
FMest~CC+ 4 49.93 53.07 0.00
FMest~1 3 86.91 90.05 0.00

O modelo selecionado explica 90% da variacéo de forca de mordida estimada
entre espécies (Tabela 5). Os parametros e intervalos de confianca estimados
indicam que os coeficientes de regressao entre a forca de mordida e comprimento
do cranio sdo os mesmos para frugivoros e animalivoros, mas sao menores para
nectarivoros e ndo podem ser determinados para sanguivoros (devido ao pequeno
tamanho amostral, seu intervalo de confianca de 95% € muito grande e inclui o valor

0). Este padrdo explica o motivo do modelo com interagdo (coeficientes de
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regressao diferentes) apresentar mais suporte estatistico que os modelos sem
interacéo.

Tabela 5: Parametros estimados pela regresséo filogenética por quadrado minimo generalizado para
0 modelo selecionado da Tabela 4 (FMest~CC+Dieta4+SL:Dieta4). A classe de correlacao filogenética
dos residuos utilizada foi a de Martins & Hansen (1997). As variaveis continuas foram transformadas
em logaritmos.

Parametro Estimado 95%LI 95%LS
R? 0.90

a(Frugivoria) -4.85 -6.23 -3.46
a(Insetivoria) -5.28 -6.31 -4.26
a(Nectarivoria) -0.81 -3.06 1.44
a(Sanguivoria) -2.77 -18.30 12.76
b(Frugivoria) 2.24 1.79 2.69
b(Insetivoria) 2.24 1.92 2.55
b(Nectarivoria) 0.72 0.01 1.43
b(Sanguivoria) 1.53 -3.39 6.44

O grafico de dispersao entre comprimento do cranio e forca de mordida com a
evolucdo das dietas e a arvore filogenética mapeada confirma o resultado observado
no modelo linear descrito acima. Carnivoros e insetivoros se mostram como
extensdes de uma mesma reta de regressao (pontos verdes e amarelos, reta verde

pontilhada, na Figura 8).
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Frugivoros tendem a apresentar mais forca que os demais grupos para um

mesmo comprimento do cranio, no entanto, a extensa sobreposicdo dos intervalos

de confianca dos interceptos de frugivoros e animalivoros da um grau de incerteza a

esta ordenacdo. Grande parte da evolugcao das linhagens que se especializaram em

frugivoria e animalivoria se da ao longo do eixo da regressédo, com algumas espécies

se distinguindo por desviarem da reta de predicdo alométrica, como 0S géneros

Centurio, Ariteus e Chiroderma acima da reta, Pygoderma e Mesophylla abaixo da

reta, entre os frugivoros. No caso dos morcegos nectarivoros, a relacdo entre forca
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de mordida e comprimento do cranio segue uma reta com menor inclinacdo. A
dispersédo dos nectarivoros na Figura 8 e o mapeamento da filogenia no espaco
ecomorfologico mostram que o processo evolutivo diferenciou este grupo na direcédo
de cranios mais alongados, mas pequenas forcas de mordida, com os géneros mais
especializados (Musonycteris, Choeronycteris) nos extremos de comprimento
craniano, mantendo forcas de mordida estimadas similares aos nectarivoros de

cranio mais curto.

5 DISCUSSAO

A escala alométrica de forca de mordida com massa corporal foi similar para
forcas de mordida estimada e in vivo. O coeficiente de regressao estimado foi maior
para FMiv, mas o intervalo de confian¢a de 95% para FMest é quase completamente
contido dentro do intervalo para FMiv, que possui o dobro do tamanho do intervalo
de FMest. Considerando o numero de fatores que influenciam a heterogeneidade
estatistica de medigbes FMiv, esse resultado ndo surpreende. Em uma situacdo
hipotética de similaridade geométrica, o coeficiente de regressédo esperado de forca
muscular com massa corporal é 0,67 (Schmidt-Nielsen, 1995; Biewener, 2005).
Estudos anteriores em morcegos encontraram coeficientes de regressdo maiores
(1,18-1,31) para filostomideos, tanto utilizando métodos de eixo principal reduzido
guanto regressado ordinaria de quadrados minimos (Aguirre et al., 2002; Freeman;
Lemen, 2010), assim como um coeficiente de regressao similar ao nosso em um
estudo envolvendo diversas familias do velho mundo (Senawi et al., 2015). O valor
isométrico hipotético de 0,67 foi observado préximo aos limites inferiores dos

intervalos de confianca para coeficientes de regressao em forcas de mordida
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estimadas e in vivo.

Os resultados combinados apontam para uma relagdo alométrica positiva
entre forca de mordida e massa corporal, independentemente da especializacéo
alimentar, na qual espécies maiores possuem mordidas mais fortes do que o
esperado pela similaridade geométrica. As espécies nectarivoras estudadas
apresentaram o mesmo coeficiente de regressdo alométrico como 0s outros grupos
de filostomideos, embora o intercepto tenha sido mais baixo. Esse agrupamento de
especializagbes alimentares € similar ao encontrado por Dumont et al. (2014)
ajustando modelos Ornstein-Uhlenbeck com numeros variaveis de 6timos para
varidveis biomecanicas. Vantagem mecéanica (a razdo da forca de reacdo no ponto
de mordida e carga muscular aplicada) € um preditor de forca de mordida (Dumont
et al., 2014), e é grande para frugivoros de rostro curto (mais especializados), baixo
para nectarivoros, e intermediario para insetivoros, generalistas e frugivoros menos
especializados. Nossos resultados para forgcas de mordida estimadas e in vivo
confirmam este padrdo macroevolutivo geral.

A regressdo entre forca de mordida estimada para 49 géneros da familia
Phyllostomidae e o comprimento do cranio mostra um padrao de resultados similar
ao encontrado para os dados de FMest e FMiv da meta-analise (tanto com BM
guanto com CC), com a ressalva da diferenca no coeficiente de regressao dos
nectarivoros. O aumento do niumero de espécies na amostra de nectarivoros, e a
adicdo de géneros mais especializados morfologica e ecologicamente permitiu a
inferéncia de que o aumento da forca de mordida com o tamanho do cranio ndo
segue a mesma expectativa alométrica observada em outros grupos especializados.

Arelacdo entre o tamanho e a forga de mordida diferente para os nectarivoros

pode ser explicada pela solu¢cdo de compromisso entre um cranio mais alongado,
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que favorece a exploracéo de diferentes tipos florais (Winter; von Helversen, 2003),
mas que ao mesmo tempo aumenta o braco de alavanca, diminuindo a forca de
mordida e a possibilidade de exploracéo de itens alimentares mais rigidos (Aguirre et
al., 2003).

O modelo craniométrico proposto por Thomason (1991) foi utilizado
principalmente para estimar forcas de mordida em mamiferos carnivoros (Wroe;
McHenry; Thomason, 2005; Christiansen; Wroe, 2007) e morcegos (Davis et al.,
2010; Freeman; Lemen, 2010). No entanto, por estimar areas seccionais de
muasculos a partir de fotografias dos cranios, ndo musculos dissecados, foi
observada a subestimacdo de forgas de mordida (Ellis et al., 2008). Este problema
tem sido tratado pela transformagéo de estimativas para forcas de mordida relativas
(Wroe; McHenry; Thomason, 2005), através da compensagcdo com um aumento da
forca contratil isométrica maxima de musculos estriados de vertebrados
(Christiansen; Wroe, 2007), ou utilizando equacdes de calibragao (Ellis et al., 2008).
Especificamente para morcegos filostomideos, Davis et al. (2010) descobriu que o
modelo craniométrico de Thomason (1991) produziu predigdes ndo enviesadas de
forca de mordida in vivo (com coeficiente de regressdao nao diferente de 1 e
intercepto néo diferente de 0). Nossos resultados corroboram que a forgca de
mordida estimada a partir do modelo craniométrico nao foi tendenciosa, exceto para
morcegos nectarivoros. Nesse grupo alimentar, € possivel que mudangas
anatdbmicas na arquitetura muscular e éssea relativa a morfologias mais generalistas
cause uma superestimacdo de areas seccionais fisioloégicas (PCSASs) utilizadas no
modelo. Existe a perspectiva na literatura de que a diversidade na forma do cranio
ndo implicaria necessariamente em viés para estimativas de forca de mordida

baseadas em PCSAs medidas a partir de muasculos (Herrel et al., 2008), mas o
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modelo craniométrico € baseado na morfologia craniana e pode se esperar que
incorpore viés de diferencas de forma extremas. Considerando que a interpretacéo
biol6gica de padrdes macroevolutivos seria a mesma para forgas de mordida in vivo
e estimada, a superestimacdo de forgca de mordida de nectarivoros ndo parece ser
motivo para preocupacdo. Entretanto, dadas as diferencas de intercepto
encontradas, uma “correcéo” sugerida seria a de reduzir pela metade as forgas de
mordida estimadas para morcegos nectarivoros para aumentar a acuracia. De fato,
se isso é feito, os efeitos de “dieta” desaparecem do modelo (resultados né&o
mostrados).

As forcas de mordida in vivo séo geralmente tratadas na literatura como uma
estimativa da forca de mordida “real” (Davis et al., 2010; Freeman; Lemen, 2010;
Santana; Dumont; Davis, 2010), enquanto forcas de mordida derivadas de modelos
biomecéanicos sdo aproximacdes desse ideal. A meta-analise realizada confirma
parcialmente preocupagOes expressas sobre a adequacdo da combinagcdo de
medicdes de FMiv provenientes de estudos diferentes (Freeman; Lemen, 2010).
Discussdes em estudos publicados permitem a identificacdo de um numero de
fatores que podem ser responsaveis pela heterogeneidade estatistica observada na
meta-analise. Diferencas geograficas entre comunidades estudadas podem ser
responsaveis pela variabilidade dentro das espécies tanto na forca de mordida
guanto na massa corporal. As localidades em que os trabalhos de campo foram
realizados vao de México, Costa Rica, Panama, Venezuela (Santana; Dumont, 2009;
Santana, 2016), Trinidad (Freeman; Lemen, 2010), Republica Dominicana (Dumont;
Herrel, 2003), Bolivia (Aguirre et al., 2002) e Sudeste do Brasil (presente estudo).
Devido a relacdo forte entre forca de mordida e massa corporal, poderia-se esperar

que a variacdo geogréafica no tamanho do corpo pudesse explicar as diferencas
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entre estudos. Esta hipotese foi avaliada e, embora haja uma correlagdo entre
heterogeneidades estatisticas (/* estatistico) em FMiv e massa corporal, a relacdo
dessas duas variaveis dentro das espécies ndo segue a correlacdo positiva
esperada. Aproximadamente metade das espécies aumentam FMiv com massa
corporal, mas correlagdes negativas foram observadas para a outra metade. Ambas
as heterogeneidades parecem aumentar com o numero de estudos para cada
espécie (ver Tabela 1), entdo a correlagdo pode ser considerada espuria.

Agregando os residuos de for¢ca de mordida dentro das espécies (diferencas
de cada observacdo em relagdo a média da espécie) pelo tipo de sensor utilizado
(piezoelétrico vs piezoresistivo), a diferengca média foi incerta. Outras diferencas
entre estudos sao dificeis de quantificar, mas podem ser consideradas causas de
variacdo entre estudos, tais como tendéncias do operador, incerteza taxonémica
(certas populagbes poderiam ser alocadas em diferentes espécies depois de uma
revisdo taxondmica), motivacdo dos individuos para morder (Freeman; Lemen,
2008) tanto especifica dos individuos experimentais quanto influenciada pela textura
e rigidez do dispositivo, diferencas de angulo de abertura da boca (Dumont; Herrel,
2003; Santana, 2016) (alguns dispositivos podiam padronizar angulo por espécie,
outros possuiam espessura fixa), posicdo de mordida (a maioria dos estudos tenta
medir mordidas de canino bilaterais, mas garantir que as mordidas dos individuos
acontecam sempre em uma posi¢cao especifica ndo é sempre simples de se obter)
(Anderson; McBrayer; Herrel, 2008; Santana; Dumont; Davis, 2010). Relacionado
com a motivagdo do individuo experimental estd o fato de que individuos
conscientes (ao contrario dos anestesiados) ndo vao morder os sensores com sua
forca maxima devido ao risco de danificar os dentes e outras lesdes (Ellis et al.,

2008).
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As medicbes de forca de mordida in vivo tém boa repetibilidade dentro de
estudos (Anderson; McBrayer; Herrel, 2008), também confirmado pelos desvios
padréo presentes na Tabela 1. Isso, junto com todas as padroniza¢des observadas
pelos pesquisadores, garante uma boa validade interna para os estudos, mas de
forma alguma € uma garantia de validade externa, a possibilidade de generalizacéo
dos resultados para outras populagdes ou comunidades (Green; Glasgow, 2006).
Considerando que foi observada heterogeneidade estatistica substancial em forca
de mordida para todas as espécies que estavam presentes em pelo menos quatro
estudos, pode haver uma preocupacédo se o0s resultados de um Unico estudo podem
ser generalizados. Trés pontos sdo relevantes neste contexto: (1) o fato de que
heterogeneidade estatistica para forca de mordida apresenta o mesmo padrdo
observado para massa corporal (a partir de resultados ndo correlacionados dentro
de espécies), que é medida de maneira mais simples e (possivelmente) padronizada
do que a for¢ga de mordida (dinamémetros pesando morcegos em sacolas de tecido).
Heterogeneidade néo €, portanto, especifica para medi¢des de forca de mordida in
vivo. (2) A escala de variancia média dentro das espécies (6.83) relacionada a
escala de variancias interespecificas (73,09) é de cerca de 9%. A escala de variacao
interespecifica é tdo grande que o ruido introduzido por diferengas entre estudos néao
é relevante. (3) A consisténcia de padrdes macroevolutivos em medi¢cfes obtidas por
estudos utilizando equipamentos diferentes. Considerando as diferencas
experimentais entre estudos e a quantidade de ruido potencial nas medicbes, é
notavel que os resultados relacionados a forga de mordida in vivo interespecifica
sejam consistentes. Também abre possibilidades de que questdes sejam
perguntadas, mesmo se 0 acesso a um grande numero de espécies for limitado.

O fato de que o modelo craniométrico de Thomason (1991) proporciona uma
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estimativa ndo tendenciosa de forcas de mordida in vivo a partir de fotografias de
espécimes de colecdo também amplia a possibilidade de perguntas a serem feitas,
por conta de espécies raras ou fosseis poderem ser mensuradas e tamanhos
amostrais aumentados. Outros modelos também s&o considerados Uteis para a
predicdo de forca de mordida (Davis et al., 2010; Freeman; Lemen, 2010; Santana,
Dumont; Davis, 2010), mas na maioria dos casos, Seria necessario 0 acesso ao
espécime inteiro (e recentemente morto) com musculos para dissecar. Freeman;
Lemen (2010) constataram que um modelo baseado na resisténcia relativa da
mandibula obteve melhor desempenho do que o modelo craniométrico de
Thomason, com um R2 10% mais alto, para uma amostra filogenética mais ampla do
qgue o presente estudo (incluindo mais familias). O estudo de Freeman e Lemen
(2010), no entanto, ndo inclui especializagbes morfologicas extremas, como
frugivoros de rostro curto ou nectarivoros com rostro alongado. Seria interessante
comparar modelos utilizando formatos de cranios mais extremos dentro dos
filostomideos, tais como nectarivoros, que se destacam em nossa analise. Porém,
por conta da nossa amostra ter sido baseada em fotografias tiradas para um
diferente propdésito, ndo foi possivel medir a largura do dentario (osso da mandibula)
que é necesséria para os célculos da forca de mordida pelo modelo de resisténcia
da mandibula. O que estudos anteriores e 0 nosso mostraram (Herrel et al., 2008;
Nogueira; Peracchi; Monteiro, 2009; Davis et al., 2010; Freeman; Lemen, 2010;
Santana; Dumont; Davis, 2010; Dumont et al., 2014) é que existem muitas variaveis
morfoldgicas correlacionadas com forga de mordida que podem ser utilizadas para
estudos macroevolutivos em morcegos, e estes também sdo possivelmente lteis

para outros grupos de mamiferos.
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6 CONCLUSOES

O padréo de heterogeneidade estatistica foi similar entre forca de mordida in
vivo e massa corporal, com heterogeneidades menores entre estudos de mesmos
autores e maiores entre estudos com conjuntos de autores e localidades de estudo
diferentes. Todas as espécies que figuraram em quatro estudos ou mais
apresentaram alta heterogeneidade de resultados. Esse niamero de estudos poderia
ser aumentado acompanhado de uma avaliacdo de qual seria a saturagcao para
acrescentar dados relevantes sem que a analise proposta fique complexa demais.

A correlagcdo entre massa corporal e forca de mordida in vivo dentro de
espécies foi indefinida e o efeito do tipo de sensor para medigéo de forca de mordida
€ incerto. As causas da heterogeneidade estatistica podem estar relacionadas a
fatores aleatérios (tendéncias do operador, incerteza taxonémica, motivacado para
morder, posicdo de mordida, consciéncia dos individuos) ndo medidos diretamente
nos estudos.

Forca de mordida in vivo (85%) e estimada (93%) s&o explicadas por massa
corporal e dieta. Para a mesma massa corporal, frugivoros tém mordidas mais fortes
gue insetivoros, que por sua vez sao mais fortes que nectarivoros. O mesmo padrao
€ observado para a amostra de 49 géneros, com maior representatividade
filogenética das diferentes linhagens.

A forca de mordida pode ser predita pelo modelo craniométrico de Thomason
sem tendéncias somente para frugivoros e insetivoros. Nectarivoros possuem uma
forca de mordida superestimada pelo modelo utilizado, possivelmente como
resultado de sua extrema diferenciacdo morfolégica.

As diferencas encontradas nas medicdes de for¢cas de mordida entre espécies
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sdo grandes o suficiente para padrdes macroevolutivos serem detectaveis acima do

ruido gerado pelos erros de mensuracao e diferencas entre estudos.
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