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Resumo

Rodrigues, A. V. (2024). Efeitos macroevolutivos de comportamentos sociais: da correlacao
de caracteristicas em animais domesticados a evolu¢ao do tamanho cerebral de aves (Tese de

Doutorado). Instituto de Biociéncias, Universidade de Sao Paulo, Sao Paulo.

A evolucdo ¢ um processo fundamental em moldar a diversidade através da adaptacdo das
espécies ao longo do tempo. Embora o ambiente desempenhe um papel crucial nesse
processo, a influéncia do contexto social na evolugdo das espécies ¢ também significativa.
Este ambiente social pode ndo apenas influenciar os padrdes evolutivos comportamentais das
espécies, mas também desempenhar um papel na evolucdo de sua morfologia. Por exemplo,
diferentes sistemas sociais em primatas influenciam o desenvolvimento de caracteristicas
morfologicas, como o dimorfismo sexual do tamanho do corpo e caninos. Apesar da
importancia desse tema na area de estudo da evolugdo, lacunas no conhecimento sobre os
efeitos dos sistemas sociais na evolucdo de outras caracteristicas ainda persistem. Esta tese
investiga o efeito da evolucdo da socialidade em animais sobre caracteristicas
comportamentais, morfologicas e fisiologicas. Dois temas principais sdo abordados: (I) a
evolucdo de caracteristicas em espécies submetidas a um tipo especifico de socializagdo,
utilizando a domesticacdo de vertebrados como estudo de caso, ¢ (II) a relacdo entre o
tamanho do cérebro e diferentes sistemas sociais, com uma analise detalhada das aves e suas
diversas formas de socialidade. Ao abordar temas amplos de macroevolucao de
comportamentos sociais, como evolucdo correlacionada com outras caracteristicas evolutivas
e a relacdo entre socialidade e evolucdo cerebral, esta tese amplia o conhecimento sobre a
influéncia da dinamica social na evolucao das espécies.

Palavras-chave: meta-analise, andlise comparativa filogenética, vertebrados, evolucao da

socialidade
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Abstract

Rodrigues, A. V. (2024). Macroevolutionary effects of social behaviors: from domesticated
animals correlated traits to bird brain size evolution (Tese de Doutorado). Instituto de

Biociéncias, Universidade de Sdo Paulo, Sdo Paulo.

Evolution is a fundamental process in shaping diversity through the adaptation of species over
time. Although the environment plays a crucial role in this process, the influence of the social
context on the evolution of species is also significant. This social environment can not only
influence the evolutionary behavioral patterns of species, but also play a role in the evolution
of their morphology. For example, different social systems in primates influence the
development of morphological traits such as sexual dimorphism in body size and canines.
Despite the importance of this topic in the study of evolution, gaps in knowledge about the
effects of social systems on the evolution of other characteristics still persist. This thesis
investigates the effect of the evolution of sociality in animals on behavioral, morphological
and physiological traits. Two main themes are addressed: (I) the evolution of characteristics in
species subjected to a specific type of socialization, using the domestication of vertebrates as
a case study, and (II) the relationship between brain size and different social systems, with a
detailed analysis of birds and their various forms of sociality. By addressing broad themes of
the macroevolution of social behaviors, such as correlated evolution with other evolutionary
traits and the relationship between sociality and brain evolution, this thesis expands

knowledge about the influence of social dynamics on the evolution of species.

Keywords: meta-analysis, comparative phylogenetic analysis, vertebrates, evolution of

sociality



Apresentaciao

Imagine, por um momento, um documentario sobre vida selvagem, algo que nos remete as
narrativas dos canais como Discovery Channel ou Animal Planet. Este documentario ¢ sobre
grandes felinos e se inicia com uma cena cldssica em uma savana africana, um bando de leoas
cacando zebras. Chama a atencao o modo que elas cagam coordenadamente. Cada membro do
bando desempenhando um papel estratégico e todas convergindo com precisdo para garantir
sua presa. A cena transita para o bando dividindo a caga entre elas e outros individuos que ndo
participaram da atividade de caga em si. Nesta cena, aparecem comportamentos sociais, como
membros se lambendo e outros brigando entre si, uma exibicdo de cooperacao e intrigas.
Agora, desloque sua imaginagdo para uma floresta densa da América do Sul, onde uma onca
caminha. Como animal solitario, essa onga caca e consome sua presa solitariamente.
Eventualmente, outra onga se aproxima e o encontro € tenso, envolvendo conflito pela comida
e territério. Considerando essas diferentes narrativas de sociabilidade entre felinos, e que
podem também ser observadas em outros animais, algumas perguntas podem surgir:
e O que diferentes vidas sociais podem implicar em outros comportamentos, como a
tolerancia de outro individuos da mesma espécie?
e Distintas estruturas sociais se traduzem em diferencas no cuidado parental?
e Diferentes socialidades poderiam influenciar na propagacdo de doengas, com grupos
sociais potencialmente mais vulneraveis devido a proximidade entre individuos?
e O tipo social poderia influenciar a inteligéncia e/ou caracteristicas morfologicas?

Perguntas como essas tém alimentado minha curiosidade por muito tempo,
despertando um profundo interesse em compreender o impacto da dindmica social nos
caminhos evolutivos dos animais.

Interessantemente, diferentes dindmicas sociais podem exercer um papel crucial na
evolugdo de uma espécie, moldando nao apenas os comportamentos individuais, mas também
conjuntos de comportamento e até mesmo influenciando a evolu¢do da morfologia. Um
exemplo de alteracdo de conjunto de comportamentos dependendo do contexto social ¢
encontrado em fémeas de uma espécie de peixinhos espada (Xiphophorus nigrensis). Quando
criadas em um contexto social com grande diversidade de estratégias de acasalamento por
parte dos machos, estas fémeas demonstraram comportamentos menos agressivos € mais
audaciosos do que fémeas em ambientes onde os machos apresentavam apenas uma estratégia

de acasalamento. No caso do grupo dos primatas, encontramos um exemplo da relacao



evolutiva do sistema social e morfologia. As diferentes formas de organizagdo social,
variando de monogamicas até poligdmicas, aparentemente funcionaram como importantes
contextos evolutivos para o desenvolvimento das diferencas morfologicas entre os sexos,
como tamanho do corpo ¢ dos caninos. Estas diferencas sdo menos acentuadas em sistemas
sociais monogamicos € mais evidentes em sistemas poligdmicos. Sendo assim, embora seja
um topico de grande relevancia cientifica, ainda existem lacunas no conhecimento sobre o
efeito de sistemas sociais na evolucao de diversas outras caracteristicas.

Dois temas relacionados a como as dinamicas sociais afetam a evolucao das espécies
me despertaram interesses especificos: (I) evolucdo simultanea de diversas caracteristicas em
espécies submetidas a um tipo de socializacdo singular ¢ (II) como o cérebro evolui em
relagdo a socialidade. O primeiro tema de interesse traz uma davida que sempre tive de como
a evolugdo de varias espécies poderia ocorrer caso estas estivessem evoluindo em contexto
social semelhante. Mais especificamente, seria interessante saber se este contexto social
causaria varias caracteristicas comportamentais, morfologicas e fisiologicas evoluirem em
conjunto. O segundo tema foca mais na evolucdo do tamanho do cérebro como caracteristica
possivelmente afetada por tipos de socialidade. Apesar de ser apenas uma caracteristica, a
evolucdo do cérebro possui varias implicagdes, dado a importancia deste o6rgdo para o
controle de outras caracteristicas ao mesmo tempo sendo metabolicamente muito custoso.
Adicionado a estes fatores, contextos nos quais animais vivem sozinhos em comparagdao com
outros nos quais individuos interagem e toleram varios outros individuos podem se apresentar
como contextos evolutivos que influenciam a evolucdo do tamanho do cérebro. Esses dois
temas mencionados sdo topicos debatidos nos capitulos da presente tese. Para o primeiro tema
sobre como um conjunto de caracteristicas de diversos animais mudam em decorréncia de um
tipo especifico de socializagdo, utilizei o caso de domesticagdo de vertebrados. A
domesticacdo impde uma forma singular de evolucdo de socializacdo, caracterizada pela
intensificacdo de comportamentos sociais ao longo do processo. Essa intensificagdo torna os
individuos mais pro-sociais, ou seja, mais tolerantes, menos agressivos € mais propensos a
cooperacao. Para o segundo, sobre como o tamanho do cérebro responde a diferentes sistemas
sociais, estudei o tamanho do cérebro das aves e seus diferentes sistemas familiares como suas
diferentes socialidades.

Os dois temas abordados na presente tese sao também discutidos na literatura, mas
ainda apresentam algumas lacunas de conhecimento e que procuro preencher ao longo dos
capitulos. O tema da evolu¢do da domesticagdo ainda carece de uma abordagem mais

empirica que envolva diversas espécies, pois ¢ tratado na literatura de forma mais tedrica ou



especulando a partir de estudos com uma tUnica espécie. O tema da evolugdo do cérebro em
aves de diferentes organizacdes sociais enfrenta divergéncias devido a controvérsias na
metodologia. Para abordar ambos os temas, utilizei ferramentas de macroevolugdo, ou seja,
ferramentas para entender mudangas evolutivas de diversas espécies de animais em uma larga
escala temporal. No primeiro capitulo abordei o tema de evolugdo correlacionada em animais
domésticos. Por evolucdo correlacionada entenda-se que sdo vdrias caracteristicas, por
exemplo tamanho da cabeca e comportamento agressivo, que evoluem conjuntamente em
praticamente todas as espécies domesticadas. Neste primeiro capitulo, conduzi uma
metanalise, no qual analisei diversos estudos que compararam a forma doméstica desses
animais com suas formas originais selvagens. Isso me permitiu investigar se as mudangas
observadas sao de fato resultado da domesticagdo, se essas mudangas ocorrem em conjunto e
se algum contexto especifico de domesticacdo (experimental ou histérica) pode explicar os
padrdes de evolugdo que observamos. J& no segundo capitulo, abordei o tema da evolugdo de
tamanho de cérebro em aves de diferentes sistemas sociais sob o guarda-chuva tedrico de duas
hipdteses: uma que prevé a reducdo e outra o aumento do cérebro em resposta a maior
complexidade social. Neste segundo capitulo utilizei informagdo do sistema social de 1125
espécies de aves baseada em como se organizam em relacdo ao cuidado dos filhotes. Por
exemplo, algumas espécies de aves, como a Arara-Vermelha (Ara chloropterus), cuidam da
prole apenas até que esta adquira independéncia. Outras espécies, como o Gavido-Preto
(Buteogallus anthracinus) continuam interagindo com seus filhos at¢ mesmo depois da
independéncia alimentar. Existem ainda espécies como o Periquito-de-cabeca-suja (Aratinga
weddellii), nas quais os filhos adultos ajudam os pais na criacdo de seus irmdos mais
recém-nascidos, abrindo mao de seu potencial reprodutivo temporariamente. Considerando
estes tipos de sistemas sociais € as relagdes de parentesco evolutivo entre as espécies de aves,
testei se cada tipo social ¢ caracterizado por cérebros maiores ou menores.

Apesar de ambos os capitulos possuirem modelos de estudo especificos - animais
domeésticos e aves - o meu interesse foi em abordar temas macroevolutivos de socialidade.
Meu arcabougo cientifico anterior ao doutorado se baseou muito em experimentagcdo animal,
especialmente em comportamento. Experimentos sdo ferramentas muito importantes para
abordar véarios temas da biologia, entretanto eu percebia, em mim, limitagdes de entender
temas na biologia de maneira mais ampla. Aprender ferramentas metanaliticas e filogenéticas
certamente me acompanhara para o resto da minha carreira académica. Dito isso, além desta
tese abordar temas amplos de macroevolu¢do de comportamentos sociais, como a evolugao

correlacionada destes comportamentos com morfologia, fisiologia e outros tipos de



comportamentos em larga escala temporal, bem como, a evolucdo do cérebro em resposta a
diferentes socialidades, ela tem uma pitada de interesse pessoal, permitindo expandir o meu

conhecimento de como eu possa formular e responder diversas perguntas na biologia.
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Consideracoes finais:

Nesta tese abordamos o tema de evolucao de socialidade em vertebrados, com foco em
selecdo social e seus efeitos no comportamento, na morfologia e na fisiologia, utilizando
ferramentas macroevolutivas para examinar mudangas evolutivas em varias espécies ao
longo do tempo. No primeiro capitulo, apesar de termos corroborado que as caracteristicas
alvo da domesticagdo envolvem os comportamentos menos defensivos, demonstramos que a
hipotese das células da crista neural ndo explica a correlagdo evolutiva de caracteristicas em
todos os vertebrados. Além disso, constatamos que as espécies domesticadas
experimentalmente exibem mudancas evolutivas mais acentuadas, sugerindo um viés nos
estudos tedricos sobre a evolucdo da domesticagdao baseados em estudos experimentais. Este
primeiro capitulo destacou a complexidade da evolucdo correlacionada em vertebrados
domesticados, indicando que, mesmo que as espécies estejam sujeitas a regimes seletivos
semelhantes, os efeitos evolutivos da domesticagdo podem variar dependendo do contexto
ser experimental ou ndo, e do dominio das caracteristicas envolvidas (comportamental,
morfoldgico e fisioldgico).

Ja no segundo capitulo, abordamos a relacdo entre tamanho do cérebro e os
diferentes tipos sociais em aves. Neste capitulo, demonstramos a importancia de considerar
a escala filogenética analisada, devido a auséncia de efeito da socialidade no tamanho do
cérebro para alguns grupos de aves e a presenca desse efeito para aves no geral,
Psittaciformes e Passeriformes: Oscines. Também ressaltamos a importancia de considerar o
tamanho corporeo nas analises, pois o efeito da socialidade foi evidente somente em aves de
grande porte, com as de maior complexidade social apresentando menor tamanho do
cérebro. Este resultado se alinha parcialmente com a hipdtese de auto-domesticagdo,
sugerindo que a selegdo de comportamentos menos defensivos pode ser importante para a
manuten¢do de sociedades complexas em aves grandes, o que possivelmente ndo ocorre em
aves pequenas. Por fim, os resultados deste capitulo destacaram também que a hipdtese do
cérebro social ndo possui suporte e que a da auto-domesticacio pode explicar a evolugdo do
tamanho do cérebro em contextos de selecdo favorecendo comportamentos menos
defensivos, possivelmente sob efeito da variacdo do tamanho corporeo.

No geral, ambos os capitulos evidenciaram a importancia da socialidade na evolugao

de caracteristicas em vertebrados. Desta maneira, para compreender os efeitos da selecao



94

social € necessario considerar cuidadosamente a evolucdo em conjunto de caracteristicas
além das comportamentais, como as morfoldgicas e fisiologicas. Além disso, a avaliagdao dos
resultados evolutivos de regimes seletivos sociais requer consideragdo do contexto da
selecdo, se foi experimental ou ndo, e dos possiveis efeitos do tamanho corpéreo em outras

caracteristicas morfolédgicas.

Impacto e contribuicoes pessoais

Para mim, esta tese foi extremamente importante para me tirar da minha zona de conforto.
Apesar de ter estudado comportamentos relacionados a socialidade durante minha inicia¢dao
cientifica e mestrado, a abordagem deste topico nesta tese foi completamente diferente.
Aprendi a realizar uma meta-analise, o que me fez pensar de forma diferente sobre como
formular perguntas cientificas e a analisar trabalhos cientificos de forma unica para extrair
os tamanhos de efeito. Aprendi também a utilizar ferramentas comparativas filogenéticas
para estudar evolucao de maneira mais ampla do que as restrigdes experimentais permitem.
Essas novas ferramentas e abordagens ndo apenas ampliaram minha compreensdo da
evolucdo da socialidade, mas também me tornaram um pesquisador mais versatil e
completo, capaz de abordar questdes cientificas de forma mais abrangente e inovadora.

O conhecimento e as habilidades adquiridas durante a realizagdo desta pesquisa nao
se limitaram apenas ao escopo da tese. Eles também abriram portas para colaborac¢des
interdisciplinares, permitindo-me explorar novas areas de pesquisa. Como resultado, pude
contribuir e realizar projetos que vao além do tema especifico desta tese, estendendo meu

impacto para diferentes campos cientificos.



