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Resumo

Neste estudo testamos a variagdo morfoldgica do crénio de espécies de golfinhos a fim de avaliar se a
variacdo na forma é menor em espécies congéneres quando comparada a espécies de diferentes géneros.
Para isso, quantificamos a variacdo da forma de 254 individuos osteologicamente maduros de Delphinus
delphis, Lagenodelphis hosei, Stenella coeruleoalba, S. frontalis, Sotalia guianensis, S. fluviatilis, Steno
bredanensis, Tursiops truncatus e T. gephyreus foram analisados através da morfometria geométrica. A
variagdo de forma interespecifica do cranio foi analisada em trés vistas anatdmicas: dorsal, ventral e
lateral. A variacdo foi interpretada a luz da morfologia funcional, uma vez que as diferentes espécies de
golfinhos estdo adapatadas a diferentes habitats. As espécies ndo apresentaram dimorfismo sexual e a
alometria testada indicou uma baixa porcentagem da forma é predita pelo tamanho. As espécies de
Sotalia estiveram separadas dos outros tdxons, em todas as vistas. Tursiops truncatus e Stenella frontalis
apresentaram semelhancas na forma do cranio. As duas espécies de Stenella ndo formaram um grupo
coeso; e, inclusive, S. coeruleoalba apresentou um padrdo de forma mais semelhante & Lagenodelphis
hosei, do que a S. frontalis. A variacdo da forma na regido ocipital do cranio na vista dorsal e ventral;
diferengas na forma do processo pos-orbital e lacrimal; e variagdo na fossa temporal foram importantes
direcionadores para distinguir 0s grupos no espaco de forma por meio da andlise de covariancia. Os
padrbes de forma observados podem ser relacionados a adaptacfes para ecolocalizar e consumir
diferentes recursos alimentares sendo resultado de pressbes evolutivas semelhantes, inerentes ao habitat

e habitos alimentares, conferindo uma convergéncia no padrdao de forma.

Palavras-chave: Delphininae; Morfometria Geométrica; Adaptacdes Morfologicas



Abstract

In this study, a landmark-based geometric morphometric analysis was carried out on the neurocranium
of 254 specimens of Delphinus delphis, Lagenodelphis hosei, Stenella coeruleoalba, S. frontalis, Sotalia
guianensis, S. fluviatilis, Steno bredanensis, Tursiops truncatus and T. gephyreus in order to (1)
quantified the interspecific variation of the neurocranium’s shape and (2) analyze that variation in light
of the functional morphology, since the different species of dolphins are adapted to different habitats.
The specimens did not show sexual dimorphism and the allometry tested indicated that the low
percentage of the shape is predicted by size. The species of Sotalia were separated from the other taxa
in all views. Tursiops truncatus and Stenella frontalis presented similarities on neurocranium’s shape.
The two species of Stenella did not form a cohesive group; and even S. coeruleoalba presented a pattern
more similar to Lagenodelphis hosei than S. frontalis. The variation of the shape in the ocipital region
of the neurocranium in the dorsal and ventral view; differences in the shape of the post-orbital and
lacrimal process; and variation in the temporal fossa were important drivers to distinguish the groups in
the form space through the analysis of covariance. The observed pattern patterns may be related to
adaptations to echolocate and consume different dietary resources resulting from similar evolutionary

pressures, inherent to habitat and eating habits, conferring a convergence on the pattern of shape.

Keywords: Delphininae; Geometric Morphometrics; Morphological adaptations



Apresentacio

Esta dissertacdo de mestrado estd sendo apresentada conforme Resolucdo 35/2017 do Programa
de Pds-Graduacdo em Biologia Animal (PPGBAN) da Universidade Federal do Rio Grande do Sul
(UFRGS).

A dissertacdo inicia com um capitulo introdutdrio, onde consta um breve historico da evolucéo e
taxondmia de Delphinidae, distribuicdo das espécies avaliadas, descricdo e aplicacdo da metodologia
utilizada com principais resultados. Em seguida apresenta-se capitulo I, com o artigo cientifico, onde
0s assuntos sdo abordados de forma mais profunda. Ao final constam as consideragdes finais e anexos
que complementam as informacdes do artigo cientifico e as regras do peridédico no qual se baseou a
formatacdo da dissertacéo.

O periddico escolhido para publicacdo da dissertacdo foi Journal of Mammalogy. O capitulo 11
foi redigido segundo as normas que constam nas instrucGes para 0s autores do periddico, exceto as
figuras que se encontram inseridas no decorrer do texto para facilitar a leitura do trabalho. A linguagem
da dissertacdo encontra-se em portugués, aguardando as corregdes da banca examinadora para

posteriormente tradugdo para o inglés.



Capitulo 1

Introducdo

Os cetaceos sdo o grupo de mamiferos marinhos totalmente adaptados a vida aquatica,
popularmente conhecidos como baleias, botos e golfinhos (Barnes 2002). A moderna diversidade dos
cetaceos ¢ atribuida por alguns pesquisadores (e.g. Steeman et al. 2009) a uma rapida radiacdo adaptativa
seguida da transicdo para uma zona adaptativa aberta logo no inicio da histéria dos cetaceos atuais,
guando misticetos (Cetartiodactyla: Mysticetii) e odontocetos (Cetartiodactyla: Odontocetii) adquiriram
suas habilidades de alimentacdo por filtracdo e ecolocalizacdo, respectivamente.

Odontocetos mantiveram o tipo primitivo de alimentacdo, semelhante ao dos cetaceos basais,
que consiste na selecdo e captura de presas individuais e, as principais modificacdes sdo observadas na
regido do cranio, 0 que pode ser associados ao sucesso adaptativo desses animais (Miller 1923, Cranford
et al. 1996). Na telescopagem dos odontocetos, processo que resume-se na “migracdo” dos orificios
respiratérios desde a porcdo anterior do rostro para a regido do dorso da cabeca, a por¢do posterior da
maxila desliza por cima do osso frontal (Miller 1923), permitindo o desenvolvimento da musculatura
associada a regido facial e do nariz (e.g. Musculus maxilonasolabialis). Os dentes na mandibula, pré-
maxila e maxila permitiram os odontocetos diversificar seus habitos alimentares, explorando diferentes
ambientes como regiGes oceénicas, costeiras, esturios e rios (Berta et al. 2005). Desenvolveram
também, um mecanismo de orientacdo através da emissdo de pulsos ultrassbnicos discretos, com a
capacidade de interpreta-los ao serem refletidos pelo ambiente, denominado comportamento de
ecolocalizacdo ou biosonar (Griffin 1944, Au 2009).

Na atual lista do Comité em Taxonomia da Society for Marine Mammalogy (Committee on
Taxonomy 2016), Odontocetii possui 75 espécies agrupadas em 10 familias e, dentre elas Delphinidae
é a mais diversa, com 37 espécies. Os delfinideos provavelmente surgiram no Mioceno (9,39 — 15,38
Ma), de uma populagdo ancestral que habitava o norte do Atlantico (Banguera-Hinestroza et al. 2014) e

rapidamente irradiaram em diversos tipos ecologicamente e morfologicamente diferentes (LeDuc 2008).



Por volta de 10,29 Ma ocorreu uma dispersdo do norte do Atlantico em direcdo ao hemisfério Sul e
regido temperada e tropical do Atlantico e Pacifico. Essa dispersdo foi seguida da divisdo em duas
linhagens de golfinhos e, uma delas deu origem aos ancestrais de Delphininae e Globicephalinae, na
regido temperada e tropical do Atlantico e Pacifico, por volta de 9,05 Ma (Banguera-Hinestroza et al.
2014). Sendo assim, Delphininae é considerada produto de um evento de irradiacdo rapido e recente
(Kingston et al. 2009, McGowen et al. 2009, Steeman et al. 2009).

Diversas hipéteses de relagdes filogenéticas entre os taxons de Delphininae vém sendo propostas,
entretanto, as incongruéncias entre elas sdo motivos de debate (Perrin et al. 2013) e frequentemente
atribuidas a rapida e recente irradiacdo da subfamilia. Os primeiros trabalhos foram realizados no final
do século XIX. Flowers (1883), através da andlise de similaridades na morfologia do cranio agrupou
Sotalia com Sousa e Steno em Steninae e, True (1889) agrupou Sotalia com Steno, Turiops, Delphinus,
Prodelphinus, Tursio, Lagenorhynchus, Sagmatias, Feresa, Cephalorhynchus, Neomeris, Phocoena,
Orcella, Grampus, Globicephalus, Orca e Preudorca, em Delphininae. Em 1960, Fraser e Purves, ao
analisar a evolucdo dos sacos aéreos e ouvidos, sugeriram que Delphininae seria formado por Tursiops,
Stenella, Delphinus, Lagenorhynchus, Grampus e Lagenodelphis, enquanto Sousa e Steno estariam
dentro de Steninae. Kasuya (1973), através da andlise dos 0ssos timpano-periético, agrupou Sotalia,
Sousa e Cephalorhynchus, e os classificou como Sotallinae, enquanto, Steno, Tursiops, Stenella,
Delphinus, Lissodelphis e Lagenorhynchus foram classificado como Delphininae. Mead (1975)
corrobora a classificacdo de Fraser e Purves (1960), em que Sousa e Steno formam Steninae, através da
anatomia comparativa do complexo facial e passagem nasal externa. Entrentanto, sugere que
Delphininae seja formado por Delphinus, Stenella, Grampus, Tursiops, Lagenorhynchus, Lagenodelphis
e Peponocephala. Cabe ressaltar que as analises supracitadas sdo baseadas em ums filosofia feneticista,
baseados apenas em similaridades entre os taxons, ndo incluindo sinapomorfias para 0s grupos
(Caballero et al. 2008). Moreno (2008) realizou a primeira analise cladistica morfoldgica de Delphinidae,

incluindo dados de coloracdo e morfologia craniana e externa, e recuperou o clado formado por Steno,



Sotalia e Sousa como Steninae; e Delphinus, Tursiops, Stenella, Lagenodelphis e Leucopleuros como
Delphininae.

Relacdoes filogenéticas baseadas em dados moleculares estdo sendo constantemente propostas.
LeDuc et al. (1999) realizou a primeira, através da analise de dados de DNA mitocondrial proveniente
de sequéncias de citocromo b, recuperando as relagbes entre Delphinus, Turiops, Stenella,
Lagenodelphis e Sousa dentro de Delphininae; e entre Sotalia e Steno dentro de Stenoninae. Dez anos
apos, McGowen (2009), através da analise de uma supermatriz para o clado Cetacea, recuperou as
relacbes entre Tursiops, Stenella, Delphinus, Lagenodelphis e Sousa em Delphininae, com Sotalia como
grupo irmdo e Steno recuperado como Steninae. Outras hipOteses de ancestralidade entre taxons
pertencentes a Delphinidae, baseadas em dados moleculares, foram propostas e diferem nas relagdes
entre as espécies, mas possuem consenso em relacdo a parafilia de Stenella (Caballero et al. 2008,
Kingston etal. 2009, Steeman et al. 2009, McGowen et al. 2011, Amaral et al. 2012).

Reconstrucdes filogenéticas foram revisadas por Perrin et al. (2013) e, nenhum dos estudos
realizados desde LeDuc et al. (1999) contempla todos os possiveis taxons de Delphininae, levando o0s
autores a sugerir que todas as espécies de Delphininae devem ser sinonimizadas a Delphinus. Entretanto,
Jefferson (2014), discorda da sinonimizacdo, pois seriam desconsideradas as relacdes recuperadas nos
trabalhos revisados por Perrin et al. (2013) e sugere que mais estudos baseados em evidéncias fenotipicas
sejam realizados para a proposicdo de novas hipoteses de ancestralidade do grupo. Portanto, apesar dos
conflitos, existe a concordancia em relacdo a inclusdo dos géneros Delphinus, Lagenodelphis, Stenella
e Tursiops dentro de Delphininae (LeDuc et al. 1999, Moreno 2008, Steeman et al. 2009, McGowen
2011, Amaral et al. 2012).

A maioria dos delfinideos possui distribuicdo tropical e temperada, ocorrendo em todos o0s
oceanos, nos dois hemisférios (Forcada 2008). O Oceano Atlantico abriga onze espécies e subespécies
de Delphininae (sensu McGowen 2009), das quais quatro séo endémicas (Amaral et al. 2016). Delphinus

e Lagenodephis sdo considerados géneros monotipicos, segundo o Comité de Taxondmia da Society for
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Marine Mammalogy (Committee on Taxonomy 2016). Ambos possuem distribuicdo ampla e ocorrem
em &guas oceanicas com algumas subespécies de Delphinus distribuidas na costa em populcdes disjuntas
no Atlantico e Pacifico (Hammond et al. 2012a, 2012b). Stenella é o género mais representativo, com
cinco espécies distribuidas em oceanos tropicais, subtropicais e temperados (Moreno et al. 2005).
Stenella clymene e S. frontalis sdo endémicas do Atlantico, a primeira ocorre em aguas profundas e
associada a quebra da plataforma contiental, enquanto a segunda, ocupa &guas sobre a pataforma
continental. Stenella coeruleoalba, S. longirostris e S. attenuata sdo amplamente distribuidas (Moreno
et al. 2005). Stenella coeruleoalba esta associada a zonas de ressurgéncia, possui limites de distribuicdo
expandidos, ocorrendo em latitudes mais altas (40°S - 50°N), sendo capaz de tolerar amplas variaces
na temperatura da superficie do mar (Perrin et al. 1994). Tursiops atualmente possui duas espécies
aceitas pelo Comité de Taxonomia da Society for Marine Mammalogy (Committee on Taxonomy 2016),
T. truncatus, amplamente distriouido, e T. aduncus, endémico das &guas rasas do oceano indico.
Entretanto, recentemente foi proposta a revalidacdo de T. gephyreus, com ocorréncia nas aguas costeiras
do Atlantico sul ocidental (Wickert et al 2016). Sotalia possui duas espécies, ambas endémicas do
oceano Atlantico, S. guianensis é encontrada em aguas rasas costeiras e proxima a estuarios ao longo da
costa noroeste do oceano Atlantico; e S. fluviatilis estad associada aos principais afluentes da bacia do rio
Amazonas e Solimdes (Secchi et al. 2012).

Entretanto, apesar da aparente homogeneidade do ambiente marinho, a historia biogeografica de
Delphininae é feita de eventos de vicariancias e dispersdes que podem ser associados a distribuicdo de
suas presas (Amaral et al. 2016). ModificacBes geoldgicas afetam as correntes oceénica e climaticas,
geram barreiras, que para 0s cetaceos, ndo sdao consideradas preditoras de disjuncdo, entretanto afetam a
distribuicdo de suas presas, levando-os a eventos de cladogénese (Amaral et al. 2016). Portanto,
variagcdes nos recursos do habitat podem contribuir para o desenvolvimento de adaptacfes a nichos locais
(Hoezel 1998) e essas adaptacBes podem ser investigadas, por exemplo, através da correlacdo de um

padrdao morfoldgico e habitat das espécies.
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A morfometria geométrica pode ser definida como uma ferramenta que utiliza um conjunto de
métodos de aquisicdo, processamento e analise de variaveis que preservam a informacdo geomeétrica dos
dados originais. Diferentemente da morfometria tradicional, os dados ndo séo baseados em medidas e
angulos e sim em marcos anatdmicos, representados através de coordenadas cartesianas (Fornel e
Cordeiro-Estrela 2012). Os marcos anatdbmicos devem ser homdlogos, 0 que pode ser inferido através
de mesma origem ancestral, mesma origem ontogenética e mesma topologia. Esses marcos irdo passar
por um procedimento de sobreposicdo, o qual ird excluir efeitos de escala, posicdo e orientacéo,
resultando em uma variavel de tamanho e varias variaveis de forma. Sendo assim, a aquisicdo e
quantificacdo de forma através de coordenadas cartesianas provenientes de marcos anatdmicos
homologos é a premissa basica de morfometria geométrica (Monteiro e Reis 1999).

Dentro da biologia as areas de aplicacdo da ferramenta sdo muitas e relacionam, principalmente, a
quantificacdo da forma com ontogenia, taxonomia, Vvariacdo geografica, dimorfismo sexual,
ecomorfologia e questdes funcionais e biomecénicas. Em trabalhos com golfinhos, a morfometria
geométrica vem ganhando espaco frente a morfometria tradicional. Baseado em diferencas da
quantificacdo da forma e outras caracteristicas da historia natural, Monteiro-Filho et al. (2002) sugeriram
que as populacbes de Sotalia, divididas em Bacia Amazonica e marinhas, deveriam ser consideradas
duas unidades taxonomicas distintas. Os autores propdem o uso de Sotalia guianensis para as populgaoes
marinhas e Sotalia fluviatils para a populacdo da Bacia amazonica. O uso da morfometria geométrica foi
empregado para investigar o padrdo de diferenciacdo de forma do cranio de um complexo clado dentro
de Delphininae, formado por Stenella coeruleoalba, Delphinus delphis e Tursiops truncatus, e
observaram que D. delphis e S. coeruleoalba possuem padrdo mais semelhante quando comparado a T.
truncatus (Amaral et al. 2009). Os autores ainda comparam, atraveés de um cladograma fenético, o padrédo
de forma encontrado, com o padrdo de diferenciacdo genética do grupo e encontram similaridades na
topologia (Amaral et al. 2009). A variagdo da forma craniana de quatro populacbes de Stenella

coeruleoalba ocorrentes no Atlanico e Mediterraneo foi investigada através do uso da morfometria
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geométrica 3D, resultando em padrbes diferentes nas quatro populacdes (Loy et al. 2011). Gallatius et
al. (2012), através da morfometria geométrica 3D analisou a estrutura de populacbes de Phocoena
phocoena no mar Béltico e sugerem que a variacdo de forma encontrada entre as populagdes indicam
adaptagbes morfologicas a areas especificas. A variagdo morfolégica do cranio de Lissodelphininae
também foi investigada utilizando morfometria geométrica 3D, o0s autores desrcrevem adaptacdes
funcionais e sugerem uma provavel conexao entre producdo do som e a assimetria craniana proposta por
Cranford et al. (1996) (Galatius e Goodall 2016). Entretanto, deixam claro que a assimetria ainda pode
estar associada a outros aspectos da producdo de som por esse animais. Jedensjo et al. (2017) tinham
como principal objetivo esclarecer a posicdo filogenética de T. australis, uma espécie proposta mas nao
aceita pelo Comité de Taxondmia da Society for Marine Mammalogy (Committee on Taxonomy 2016),
para tal descrevem a morfologia craniana de Delphininae ocorrentes em aguas australianas utilizando
morfometria geométrica 3D e morofmetria tradicional. As andlises resultaram em um grupo isolado de
espécimes de Tursiops no espaco de forma; as espécies de Stenellas analisadas ndo formam um grupo
Unico: S. attenuata ficou mais proxima de D. delphis, S. coeruleoalba de L. hosei e S. longirostris
aparece isolada.

A maioria dos trabalhos abordam a variacdo de forma do cranio e, apenas dois, gquantificam a
forma da mandibula. Barroso et al. (2012), quantificam a variacdo da forma da mandibula ao longo das
principais linhagens de odontocetos e discutem a variacdo a luz de implicacbes funcionais e evolutivas.
Os autores observaram menor variacdo de forma na parte posterior da mandibula, sugerindo que uma
selecdo estabilizadora age nessa regido que estd intimamente ligada a ecolocalizagcdo, com funcdo de
recepcdo do som (Barosso et al. 2012). Guidarelli et al. (2014) descrevem as diferencas interespecificas
no tamanho e forma da mandibula de espécimes mediterraneos de S. coeruleoalba, D. delphis e T.
truncatus, além da avaliar a modularidade. Para a avaliagdo de modularidade, Guidarelli et al. (2014),
dividiram a mandibula em um modulo anterior (corpo), relacionado a alimentagdo; e um mddulo

posterior (ramo) relacionado a ecolocalizacdo. O mddulo posterior foi 0 que separou as trés espécies no



espaco de forma, sugerindo que as diferencas na forma estdo correlacionadas a pressbes seletivas para
diferentes padrdes de comunicacdo (Guidarelli etal. 2014).

O presente trabalho propde-se a quantificar a variacdo da forma do crénio de espécies de golfinhos
através da morfometria geométrica 2D e interpretar a variagdo da forma a luz da funcionalidade das
estruturas. Para isso, a forma do cranio de 254 individuos osteologicamente maduros foi avaliada.
Delphinus delphis, Lagenodelphis hosei, Stenella coeruleoalba, S. frontalis, Sotalia guianensis, S.
fluviatilis, Steno bredanensis, Tursiops truncatus e T. gephyreus foram as espécies analisadas em trés

diferentes vistas: dorsal, ventral e lateral.
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Capitulo 11

Morfologia do cranio de golfinhos (Cetartiodactyla: Delphininae): uma
abordagem funcional.

Sophie Maillard von Eye* e Ignacio Benites Moreno...

Laboratorio de Sistematica e Ecologia de Aves e Mamiferos Marinhos (LABSMAR), Universidade
Federal do Rio Grande do Sul, Av. Bento Gongalves, 9500, Bloco 1V, Prédio 43435, Sala 219, Porto
Alegre, RS CEP 91509-900, Brasil (SMVE, IBM).

In this study, a landmark-based geometric morphometric analysis was carried out on the neurocranium
of 254 specimens of Delphinus delphis, Lagenodelphis hosei, Stenella coeruleoalba, S. frontalis, Sotalia
guianensis, S. fluviatilis, Steno bredanensis, Tursiops truncatus and T. gephyreus in order to (1) quantify
the interspecific variation of the neurocranium’s shape and (2) analyze that variation in light of the
functional morphology, since the different species of dolphins are adapted to different habitats. The
specimens did not show sexual dimorphism and the allometry tested concluded that a low percentage of
the shape is predicted by size. The species of Sotalia were separated from the other taxa in all views.
Tursiops truncatus and Stenella frontalis presented similarities on neurocranuim’s shape. The two
species of Stenella did not form a cohesive group; and even S. coeruleoalba presented a pattern more
similar to Lagenodelphis hosei than S. frontalis. The variation of the shape in the ocipital region of the
neurocranium in the dorsal and ventral view; differences in the shape of the post-orbital and lacrimal
process; and variation in the temporal fossa were important drivers to distinguish the groups in the form
space through the analysis of covariance. The observed patterns may be related to adaptations to
echolocate and consume different dietary resources resulting from similar evolutionary pressures,

inherent to habitat and eating habits, conferring a convergence on the pattern of shape.

Keywords: Delphininae; Geometric Morphometrics; Morphological adaptations



Delphinidae (Cetacea) inclui 38 espécies distribuidas em 17 géneros (Committee on Taxonomy 2016)
e cinco subfamilias: Delphininae, Lissodelphininae, Stenoninae, Orcinae e Globicephalinae (LeDuc et al.
1999). Atualmente, seus representantes estdo distribuidos em aguas neriticas e oceénicas de regides
subtropicais, tropicais e temperadas (LeDuc 2008).

O crénio dos golfinhos pode ser dividido em componentes funcionais: 0 neurocranio, aparato alimentar,
visual, auditivo, respiratério e de producdo de som (Perrin 1975). O cranio é formado pelos ossos frontal,
parietal, esfendide, temporal, etimdide e occipital. O aparato alimentar em Delphinidae, é considerado mais
varidvel do que o neurocranio, indicando que o rostro varia, até certo ponto, independentemente da caixa
craniana (Perrin 1975). O aparato € composto pelo rostro, fossa temporal, processos zigomatico e pos-
orbital, mandibula, dentes e aparato hidide. O rostro é formado por trés estruturas dsseas, maxila, pré-maxila
e vOomer (Mead and Fordyce 2009). Tais estruturas possuem variacdo de forma e tamanho, existindo uma
gama de comprimentos e larguras de rostro, diferentes nimeros e tamanhos de dentes. A fossa temporal,
mais precisamente, pode ocupar quase que a totalidade da superficie externa do cranio (lamina externa
cranii) em algumas espécies (eg. Steno bredanensis), enquanto que em outras € diminuta (eg.
Lagenodelphis hosei). Essa variacdo reflete a diversidade de nichos ecoldgicos ocupados pelas diferentes
espécies (LeDuc 2008).

Segundo Perrin et al. (2013) Delphininae (sensu LeDuc et al. 1999) inclui cinco géneros: Stenella,
Lagenodelphis, Sousa, Delphinus e Tursiops. Entretanto, ha conflito entre as hipdteses filogenéticas
disponiveis, com clados recuperados sendo formados por diferentes nimeros de géneros e espécies. Ha
pouca congruéncia entre os estudos em relacdo a inclusdo dos géneros Sotalia e Sousa. LeDuc et al. (1999)
publicaram uma analise abrangente das relacGes filogenéticas de Delphinidae, baseada em sequéncias
completas de citocromo b, na qual Delphininae € recuperada nos taxons: Sousa, Stenella, Lagenodelphis,
Tursiops e Delphinus; enquanto que Steno bredanensis e Sotalia sdo classificadas na subfamilia Steninae.
Mcgowen et al. (2011), atraves da andlise de genes mitocondriais e nucleares, recuperou Delphininae

formada por Tursiops, Stenella, Delphinus, Sousa e Lagenodelphis; Sotalia aparece como grupo-irmao de



Delphininae e Steno bredanensis como grupo-irmdo de Globicephalinae. Apesar dos conflitos, existe ha
concordancia em relacdo a inclusdo dos géneros Delphinus, Lagenodelphis, Stenella e Tursiops dentro de
Delphininae, entretanto, é consenso que Stenella é um género parafilético (LeDuc et al. 1999, Steeman et
al. 2009, McGowen 2011, Amaral et al. 2012). A parafilia dentro de Delphininae sugere que este
agrupamento ndo reflete com precisdo as relagdes evolutivas dentro da subfamilia, levando ao
questionamento se esses ndo deveriam ser sinonimizados sob o género Delphinus (Perrin et al. 2013).
Contudo, a sinonimizacdo ignora as relagGes filogenéticas ja bem estabelecidas, assim como o fato de que
Sousa, Delphinus (tal como a conhecemos) e Lagenodelphis sdo géneros diagnosticaveis (Jefferson 2014).

Delphinus delphis, L. hosei, S. bredanensis, S. attenuata, S. longirostris, S. coeruleoalba e T.
truncatus possuem distribuicdo pantropical, ocorrendo em todos os oceanos (Archer 2008; Dolar 2008;
Perrin 2008a; Perrin 2008b; Perrin 2008c; Wells & Scott 2008; Sicilano et al 2006). Entretanto, apesar da
aparente homogeneidade do ambiente marinho, observa-se a ocorréncia de espécies com distribuicdo
restrita no Oceano Atlantico: S. frontalis e S. clymene (Perrin 2008d; Siciliano et al 2006), Sotalia fluviatilis
e Sotalia guianensis (Flores and Silva 2008). Adaptacdes a nichos locais vém sendo investigadas por
diversos pesquisadores e, populacdes estruturadas (Jefferson et al. 2009), revalidacbes de espécies
(Heinyng and Perrin 1994; Wickert 2016) e novas espécies (Wang et al. 2000a, 2000b; Charlton-Robb et
al. 2011) estdo sendo propostas, o que indica que os oceanos oferecem condi¢des locais especificas que
favorecem ou ndo, a presenca de determinadas espécies (Baumgartner et al. 2001). Essas adaptacdes a
diferentes requerimentos ambientais podem ser relacionadas a padrbes morfologicos, principalmente
padrbes associados a estruturas responsaveis pela alimentacdo e ecolocalizacdo (Rice 1998; Bearzi et al.
2005).

Historicamente, a variacdo morfoldgica intraespecifica e interespecifica de Delphinidae vem sendo
estudada através da morfometria tradicional (Flower 1883; Perrin et al. 1987; True 1889; Heyning and
Perrin 1994; Messenger and McGuire 1998; Buchholtz and Schur 2004), na qual as caracteristicas de

interesse sdo escolhidas a priori (Adams and Rohlf 2000). Atualmente, a morfometria geométrica vem



sendo aplicada como ferramenta de investigacdo da variagdo morfoldgica em Delphinidae e importantes
resultados com implicacbes funcionais e evolutivas foram publicados (e.g. Loy et al. 2001; Amaral et al.
2009; Barroso et al. 2012; del Castillo et al 2014; Guidarelli et al. 2014). A morfometria geométrica permite
uma abordagem mais exploratoria da variagdo morfologica e de combinagfes de variaveis de forma que
podem ser exploradas mesmo sem serem estritamente identificadas durante a fase de coleta de dados
(Adams and Rohlf 2000). Além disso, a ferramenta permite a separacdo entre a variavel tamanho e forma,
assim como a aplicacdo de andlises estatisticas mais robustas, e ainda permite a visualizacdo da variacéo
da configuracdo dos landmarks em representacGes graficas (Rolfh and Marcus 1993). Devido a isso, a
utilizacdo da morfometria geométrica no estudo com cetaceos € recorrente. A exemplo de Sotalia fluviatilis
e Sotalia guianensis, que foram elevadas a espécie em um estudo que utilizou como ferramenta a
morfometria geométrica (Monteiro-Filho et al. 2002). A compreensdo da variacdo interespecifica de créanio
e mandibula do clado Tursiops-Stenella-Delphinus, considerado o mais conflitantes dentro de Delphininae
(LeDuc et al. 1999; Perrin et al. 2013), é outro exemplo de utilizacdo da morfometria geométrica no estudo
de cetaceos (Amaral etal. 2009; Guidarelli et al. 2014).

O entendimento da relacdo entre a variacdo de forma e os requerimentos ecoldgicos podem ajudar
na compreensdo de como as espécies estdo adaptadas ao meio (Hoezel 1998). Uma vez que a morfometria
geométrica € uma ferramenta que visa quantificar a forma e a sua variagdo, neste estudo, a variacdo
morfologica interespecifica de cranios de golfinhos foi avaliada. Optou-se por espécies que estdo
adapatadas a diferentes habitats e que possuem concordancia quanto a sua presenca em Delphininae. Sendo
assim nossos objetivos sdo (1) quantificar a variagdo da forma do cranio das espécies através da
morfometria geométrica 2D e (2) interpretar a variagdo da forma das espécies a luz de implicagdes

funcionais.



Material e Métodos

Os dados foram obtidos de 254 cranios de individuos osteologicamente maduros, depositados
em colecdes cientificas do sul e sudeste do Brasil e em Lisboa, Portugal (S1. Informacdo suplementar).
Foram considerados cranios osteologicamente maduros aqueles que apresentaram o cranio com todas as
suturas fusionadas, sem mobilidade, e todos os alvéolos dentarios formados (Tavares et al. 2010). Dados
de seis géneros e nove espécies foram coletados: Delphinus delphis, Lagenodelphis hosei, Stenella
coeruleoalba, S. frontalis, Sotalia guianensis, S. fluviatilis, Steno bredanensis, Tursiops truncatus e T.
gephyreus. Os espécimes analisados identificados no género Delphinus foram agrupados e denominados
Delphinus delphis, seguindo a sugestdo do Comité de Taxonomia da Society for Marine Mammals
(Committee on Taxonomy 2016).

A forma dos neurocrénios foi analisada por meio da morfometria geométrica. Para isso, foram
selecionados 0s cranios que apresentaram todas estruturas presentes e ndo danificadas (Tabela 1). Os
cranios foram fotografados com uma camera digital Nikon D7000 em vistas dorsal, ventral e lateral
esquerda, todas com a mesma distancia focal, 70cm. Marcos anatdmicos baseados em Amaral et al.
(2009), Loy et al. (2011) e Galatius e Goodall (2016) foram digitalizados nas fotos de cada espécime no
programa TpsDig2 versdo 2.26 (Rohif 2015) (Fig. 1; Tabela 2). A nomenclatura das estruturas

osteologicas segue Mead e Fordyce (2009).



Tabela 1 - Numeros de espécimes analisados, em cada vista, através da morfometria geométrica 2D,
discriminados em espécie. - *esquerda.

Espécie Vista Dorsal Vista Ventral Vista Lateral*
Delphinus delphis 53 46 48
Lagenodelphis hosei 8 8 9
Stenella coeruleoalba 14 14 15
Stenella frontalis 32 31 32
Tursiops gephyreus 14 11 12
Tursiops truncatus 36 27 29
Steno bredanensis 17 13 16
Sotalia fluviatilis 9 7 9
Sotalia guianensis 31 39 49

Total 196 196 220
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Fig. 1 — Configuragcbes de marcos anatdmicos nas vistas dorsal (a), ventral (b) e lateral (c) avaliados nos
espécimes de Delphinidae.




Tabela 2 — Descricdo e numeracdo dos marcos anatdmicos em cada vista analisada.

Vista Dorsal

Vista Ventral

Vista Lateral

1 e 13. Borda saliente do
maxilar

2 e 12. Entalhe anterorbital

3 e 1l1. Ponto mais anterior
do processo anterorbital

4 e 10. Ponto mais externo do
processo pré-orbital do
frontal

5e 9. Ponto mais externo do
processo pds-orbital do
frontal

6 e 8. Ponto mais posterior da
crista temporal

7. Ponto mais posterior do
supraociptal

14 e 16. Ponto mais anterior
do lado interno do nasal

15 e 17. Ponto mais posterior
do lado interno do nasal

18 e 19. Ponto mais posterior
do processo nasal da
premaxila

20 e 21. Ponto mais posterior
da fossa do saco premaxilar
22 e 24 — Ponto mais anterior
do lado externo do nasal

23 e 25. Ponto mais posterior
do lado externo do nasal

26 e 27. Ponto mais anterior
do forame da premaxila

1e17. ANéolo mais posterior
2 e 16. Entalhe anterorbital

3 e 15. Ponto mais anterior do
processo pré-orbital do
lacrimal

4 e 14. Ponto mais posterior do
processo pré-orbital do
lacrimal

5 e 13. Ponto extremo do
processo pos-orbital do frontal
6 e 12. Sutura entre o jugal e 0
esquamosal

7 e 11. Ponto mais posterior da
fossa mandibular do
esquamosal

8 e 10. Ponto mais posterior do
processo parocipital

9. Entalhe intercondilar

18 e 21. Ponto mais posterior
do lado externo do hamulus do
pterigoide

19 e 20. Ponto mais posterior
do lado interno do pterigoide

1. Ponto anterior da sutura
entre o processo pré-orbital da
maxila e o processo pré-orbital
do lacrimal

2. Sutura entre 0 processo pré-
orbital do lacrimal, processo
pré-orbital do frontal e maxila
3. Sutura ventral entre o
processo pré-orbital do
lacrimal e o processo pré-
orbital do frontal

4. Ponto mais ventral do
processo pré-orbital do
lacrimal

5. Ponto mais anterior do
processo pos-orbital do frontal
6. Ponto mais posterior do
processo pos-orbital do frontal
7. Ponto mais posterior do
processo zigomatico do
esquamosal

8. Sutura entre o jugal e 0
processo zigomatico do
esquamosal

9. Ponto mais ventral da sutura
entre o processo posglenoide
do esquamosal e o exocipital
10. Ponto mais ventral do
exocipital

11. Sutura entre 0 o parietal e
0 exociptal, na fossa temporal
do crénio

12. Ponto mais dorsal da fossa
temporal do cranio

13. Ponto mais posterior do
condilo ocipital

14. Sutura entre o nasal
esquerdo e o frontal

15. Ponto mais posterior da
fossa temporal do cranio

16. Sutura entre 0 processo
nasal da pré-maxila e o frontal




A confiabilidade da posi¢cdo dos marcos anatdmicos foi testada através do teste de repetibilidade
(Amaral et al. 2009). Em 3 dias consecutivos 0s marcos anatdmicos foram digitalizados em 11 imagens
(selecionadas aleatoriamente), em cada uma das trés vistas. A forma das 3 digitalizacbes foi comparada
por um teste de analise de variancia de Procrustes (ANOVA de Procrustes), realizado no programa
MorphoJ versdo 1.06d (Klingenberg 2011).

Foi realizada a Andlise Generalizada de Procrustes (GPA), separadamente para cada vista. Na
GPA o0s marcos anatdmicos sdo sobrepostos removendo diferencas individuais de escala, posicdo e
orientacdo permitindo 0 acesso apenas a informacdo referente a forma (Rohif and Slice 1990). Na GPA,
0s parametros de translacdo e rotacdo sdo otimizados através do método de minimos quadrados. Uma
vez que 0 método de minimos quadrados assume que 0S marcos anatdmicos possuem igual variancia
(Klingenberg 2013), optou-se por retirar 0 marco anatbmico “ponta do rostro”. A decisdo foi tomada
pois ndo foram encontrados marcos anatdmicos homologos ao longo do rostro. A homologia dos marcos
é uma das premissas para a aplicacdo da ferramenta e, apenas um marco em uma pequena regido da
configuracdo, causaria uma variagdo extremamente localizada (Monteiro e Reis 1999).

Ap6s a GPA, uma configuracdo consenso € gerada, assim como dois novos conjuntos de
variaveis sdo obtidos, variaveis de forma e valores de tamanho do centroide (CS). A alometria foi
investigada, para todas as vistas, através de uma regressdo multivariada da forma em relagdo ao CS
(10.000 permutagdes), identificando assim, o quanto da variagdo da forma pode ser predita pelo tamanho
(CS). As andlises foram relizadas no programa MorphoJ versdo 1.06d (Klingenberg 2011).

O tamanho do centroide e a forma das estruturas, nas trés vistas, foram avaliados em relacdo ao
dimorfismo sexual e variacdo interespecifica através de uma andlise de variancia de dois fatores
(ANOVA two-way — espécie X sexo) e uma analise multivariada de variancia (MANOVA),
respectivamente. Sotalia fluviatilis foi excluida das andlises de dimorfismo sexual por causa do pequeno
numero de espécimes examinados: apenas uma fémea e um macho. Variagdes interespecificas na forma

foram investigadas, para cada visita, utilizando-se a andlise de variancia canbnica (CVA), com o intuito



de localizar e descrever as semelhancas nas deformagdes das estruturas. Foram utilizados, para cada
vista, 0s primeiros componentes candnicos que explicam 100% da variacdo. As analises foram realizadas

no programa Rstudio Team (2015).
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Resultados
Nao houve diferenca entre as réplicas de cada vista, tanto para o tamanho do centroide, quanto
para a forma. Ndo houve interacdo signifcativa entre os fatores sexo e espécie, tanto para o tamanho do
centroide, quanto para a forma, em todas vistas (Tabela 3 e 4). Sendo assim, as analises subsequentes

foram realizadas com todos os espécimes, incluindo os espécimes sem sexo determinado.

Tabela 3 — Resultado da analise ANOVA de dois fatores para o tamanho do centroide das espécies de

Delphinidae nas vistas dorsal, ventral e lateral esquerda. *Amostra com todos 0s espécimes, sexados e

ndo sexados.

Efelto Sum Sq Df F P
Vista Dorsal

Espécies* 22772 8 346.285  <2x1016

Sexo 25 1 3.431 0.0683

Espécie x Sexo 25 6 0.570 0.7526

Residual 496 69

Vista Ventral

Espécies™ 23852 8 524.4 <2x101
Sexo 328 1 59.541 7.8111
Espécie x Sexo 27 6 0.803 0.571
Residual 369 67

Vista Lateral

Espécies™ 15706 8 571.917 <2x101
Sexo 2 1 0.435 0.512
Espécie x Sexo 10 6 0.483 0.819
Residual 263 74
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Tabela 4 - Resultado da analise MANOVA para as coordenadas de forma das espécies de Delphinidae

nas vistas dorsal, ventral e lateral esquerda. *Amostra com todos os espécimes, sexados e ndo sexados.

Efeito Df Wilks aprox. ~ Fnum  Df  Df den P(>F)
Vista Dorsal
Espécies* 8 1.404-6 14.077 400 12551 <22x1016
Sexo 1 0.216351 1.3494 51 19 0.2402
Espécies x Sexo 6 0.000459 1.0509 306 122.36 0.3801
Residual 69

Vista Ventral

Espécies* 8 4.8068°° 14792 304 11938 <22x1016
Sexo 1 0.47434 0.9285 37 31 0.5887
Espécies x Sexo 6 0.01798 0.8402 222 19258 0.8951
Residual 67

Vista Lateral

Espécies* 8 3.2993° 17914 224 14281 <2.2x1016
Sexo 1 0.62739 0.9969 28 47.00 0.4922
Espécies x Sexo 6 0.06981 0.9697 168 284.77 0.5837
Residual 74

Diferencas interespecificas no tamanho do centroide e na forma foram significativas ao analisar
todos os espécimes (Tabela 3 e 4). Ao investigar a alometria interespecifica, 0 tamanho do centroide
explicou uma baixa porcentagem da variacdo da forma, apesar dessa porcentagem ser significativa para
as vistas dorsal e ventral. Na vista dorsal 2% da forma € predita pelo tamanho (P < 0,001), na ventral
1.48% (P = 0.0081) e na lateral 0.85% (P = 0.0653). O tamanho do centroide varia de forma similar nas

trés vistas cranianas. Tursiops truncatus e T. gephyreus apresentam 0s maiores créanios, enquanto Sotalia
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fluviatilis apresenta o menor. Tamanhos intermediarios sdo apresentados por Steno bredanensis, D.

delphis, L. hosei, S. coeruleoalba, S. frontalis e Sotalia guianensis (Fig. 2).
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Fig. 2 - Box plot do tamanho do centroide do cranio de espécies de Delphinidae. Linha horizontal em
negrito representa a mediana; a base e o topo da caixa representam, respectivamente, 25% e 75% dos
valores observados. A linha pontilhada vertical superior mostra o valor maximo e a linha vertical
pontilhada inferior mosra o valor minimo do tamanho do centroide para cada espécie. Circulos = outliers.
a) Vista dorsal;, b) Vista ventral, c) Vista lateral. Dspxx = Delphinus delphis; Lhose = Lagenodelphis
hosei; Sbred = Steno bredanensis; Scoer = Stenella coeruleoalba; Sfluv = Sotalia fluviatilis; Sfron =

Stenella frontalis; Sguia = Sotalia guianensis; Tgeph = Tursiops gephyreus; Ttrun = Tursiops truncatus.

Os dois primeiros eixos da CVA explicam 66.5%, 73.8% e 78% da variacdo para as vistas dorsal,
ventral e lateral, respectivamente. Stenella coeruleoalba, L. hosei e D. delphis aparecem proximos no
espaco de forma das trés vistas, assim como Sotalia guianensis e S. fluviatilis. Stenella frontalis é
observada proxima a T. truncatus nas trés vistas, sendo que na vista ventral e lateral esta proxima também
do grupo D. delphis+S. coeruleoaba+L. hosei. Steno bredanensis € observado nos extremos do espacgo
de forma das tés vistas, proximo a T. truncatus e T. gephyreus. As duas espécies de Tursiops formam

um grupo coeso nas vistas dorsal e lateral, entretanto, na vista ventral aparecem distanciadas (Fig. 3).

14



As menores distancias entre os grupos de espécies classificados a priori para a andlise de CVA

foram observadas entre as espécies de Sotalia para a vista dorsal (Tabela 5), ventral (Tabela 6). Em vista

lateral (Tabela 7) a menor distancia observada foi entre os espécimes de S. coeruleoalba e L. hosei.
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CV2 (257 %)
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Fig. 3 — Ordenacdo das espécies de Delphinidae no espaco de forma baseado na variacdo da forma para
os dois primeiros eixos candnicos (CV1 e CV2). a) Vista dorsal; b) Vista ventral, ¢) Vista lateral. Dspxx
= Delphinus delphis; Lhose = Lagenodelphis hosei; Sbred = Steno bredanensis; Scoer = Stenella
coeruleoalba; Sfluv = Sotalia fluviatilis; Sfron = Stenella frontalis; Sguia = Sotalia guianensis; Tgeph

= Tursiops gephyreus; Ttrun = Tursiops truncatus.
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Tabela 5 — Analise de Variaveis Canbnicas (CVA) para a forma do cranio em vista dorsal das espécies

de Delphinidae (sem distincdo de sexo). Valores de P ap0s teste de permutacdo (1000 permutacoes)

estdo acima da diganoal principal e as distancias de Mahalanobis estdo abaixo da diagonal principal.

Dspxx = Delphinus delphis; Lhose = Lagenodelphis hosei; Sbred = Steno bredanensis; Scoer = Stenella

coeruleoalba; Sfluv = Sotalia fluviatilis; Sfron = Stenella frontalis; Sguia = Sotalia guianensis; Tgeph

= Tursiops gephyreus; Ttrun = Tursiops truncatus.

Dspxx Lhose Sbred Scoer Sfiuv Sfron Sguia  Tgeph  Ttrun

Dspxx <0001 <.0001 <.0001 <.0001 0.4956 <.0001 <.0001 <.0001
Lhose 9,8163 <0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Sbred 16,1113 19,9267 <0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Scoer 19,1760  7,7430 18,7098 <0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Sfluv 10,8057 15,6164 14,2670 13,2867 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Sfron 8,4659 11,7189 12,9382 19,0158 9,1738 <.0001 <.0001 <.0001
Sguia 11,9992 16,8335 13,4085 14,0412 6,1650 9,3773 <.0001 <.0001
Tgeph 14,1605 17,3056 11,0295 15,9470 10,9214 10,0193 10,8200 <.0001
Ttrun 11,2318 14,7786 10,5820 12,9417 8,9562 6,8188 8,9704 6,6118
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Tabela 6 — Analise de Variaveis Candnicas (CVA) para a forma do cranio em vista ventral das espécies
de Delphinidae (sem distincdo de sexo). Valores de P apds teste de permutacdo (1000 permutacdes)
estdo acima da diagonal principal e as distancias de Mahalanobis estdo abaixo da diagonal principal.
Dspxx = Delphinus delphis; Lhose = Lagenodelphis hosei; Sbred = Steno bredanensis; Scoer = Stenella
coeruleoalba; Sfluv = Sotalia fluviatilis; Sfron = Stenella frontalis; Sguia = Sotalia guianensis; Tgeph

= Tursiops gephyreus; Ttrun = Tursiops truncatus.

Dspxx Lhose Sbred Scoer Sfiuv Sfron Sguia Tgeph  Ttrun

Dspxx <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Lhose 19,3944 <.0001 <.0001 <0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Sbred 19,0739 20,5531 <0001 0.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Scoer 18,2332 58941 21,7360 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Sfuv 13,6043 16,2862 16,6232 17,0462 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Sfron 7,3162 8,0732 16,3834 8,8034 11,3228 <.0001 <.0001 <.0001
Sguia 11,6155 14,6501 16,3235 15,4257 5,1613 9,4354 <.0001 <.0001
Tgeph 17,2006 16,9361 12,3218 18,9028 14,3296 14,1166 13,3473 <.0001

Ttrun 13,1384 11,9299 13,5548 13,4618 13,1646 8,9298 12,2017 8,2567
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Tabela 7 — Analise canbnica de variacdo (CVVA) para a forma do cranio em vista lateral das espécies de
Delphinidae (sem distingdo de sexo). Valores de P apds teste de permutacdo (1000 permutacdes) estdo
acima da diganoal principal e as distancias de Mahalanobis estdo abaixo da diagonal principal. Dspxx =
Delphinus delphis; Lhose = Lagenodelphis hosei; Sbred = Steno bredanensis; Scoer = Stenella
coeruleoalba; Sfluv = Sotalia fluviatilis; Sfron = Stenella frontalis; Sguia = Sotalia guianensis; Tgeph

= Tursiops gephyreus; Ttrun = Tursiops truncatus.

Dspxx  Lhose Sbred Scoer Sfiuv Sfron Sguia Tgeph Ttrun

Dspxx <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Lhose 7,3228 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 0.0001 <.0001
Shred 14,7949 18,3001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Scoer 6,1632 3,9928 17,2781 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Sfuv 10,2570 14,3667 13,9501 13,1362 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Sfron 5,0319 7,8626 14,0044 6,7846  9,1449 <.0001 <.0001 <.0001
Sguia 10,3739 13,8716 13,1762 12,9607 4,9650  8,4485 <.0001 <.0001
Tgeph 8,8958 11,5420 10,0548 10,2321 10,4715 7,5632 9,5773 <.0001

Ttrun  9,1573 10,8785 11,3400 9,9793 9,8092 6,5150 8,9528  5,1207

Foram observados padrGes morfologicos nas espécies agrupadas no espaco de forma para cada
vista. Para melhor compreensdo dos padrdes os resultados sdo apresentados comparativamente. Para tal,
foram comparados o padrdo de forma de cada espécie dentro do mesmo agrupamento e a variagdo do
padrdo de forma entre diferentes grupos. Para isso optou-se por formar grupos comparativos: (1)
Delphinus delphis + Lagenodelphis hosei + Stenella coeruleoalba; (2) Stenella frontalis; (3) Tursiops
truncatus + Tursiops gephyreus + Steno bredanensis; (4) Sotalia guianensis + Sotalia fluviatilis.

Delphinus delphis + Lagenodelphis hosei + Stenella coeruleoalba. - Quando as trés espécies séo

comparadas no espago de forma da vista dorsal, S. coeruleoalba e D. delphis estdo mais proximos; e, ao
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se comparar as formas consensos das espécies, observa-se que as semelhancas estdo na parte posterior
do neurcrénio (Fig. 4). Tanto S. coeruleoalba como L. hosei possuem uma expansao lateral do cranio, o
que € observado nas vistas dorsal e ventral. Essa expansdo lateral resulta em uma maior largura medio-
lateral na regido que compreende o ponto mais anterior dos processos anterorbital, pré-orbital e pds-
obital do frontal (os frontale) e ponto mais posterior da crista temporal (os temporale) — marcos
anatomicos 3 a 6 em vista dorsal (Fig. 4). No espacgo de forma da vista ventral, S. coeruleoalba e L. hosei
estdo mais proximas. As duas espécies sdo muito similares quando comparadas as suas formas consenso;
L. hosei possui 0 cranio com maior expansdo lateral, assim como na base da maxila. Em relacdo a D.
delphis, os espécimes aparecem mais afastados no espaco de forma na vista ventral. Ao se observar 0s
cranios em vista ventral, D. delphis possui cranio alongado anteroposteriormente, em relagdo a S.
coeruleoalba e L. hosei (Fig. 4). Na vista dorsal, a forma da regido occipital do cranio de L. hosei e S
coeruleoalba é mais arredondada, quando compara as demais espécies (Fig. 5). O sulco palatino (sulcus
palatinus), um carater qualitativo, € uma caracteristica observada nas trés espécies; Delphinus delphis
possui um sulco que chega até a extremidade distal do rostro; em L. hosei tem comprimento
intermediario e em S. coeruleoalbda € curto (Fig. 5). Na vista lateral, as trés espécies sdo agrupadas,
juntamente com S. frontalis: todas possuem uma fossa temporal (fossa temporalis) pequena, quando
comparada com as outras espécies analisadas. Em L. hosei e S. coeruleolaba a sutura entre a maxila (0s
maxillaris), processo pré-orbital do frontal e processo pré-orbital do lacrimal (os lacrimale) é deslocada
dorsalmente; e a fossa temporal € menor, quando comparada a D. delphis. Um carater qualitativo
observado em S. coeruleoalba e L. hosei, em vista lateral, é o achatamento antero-posterior da regiao

posterior do nerurocranio (Fig. 6).
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Delphinus delphis vs. Lagenodelphis hosei

Fig. 4 — Comparacdo entre as formas consenso do cranio de Delphinus delphis, Stenella coeruleoalba e Lagenodelphis hosei na vista dorsal (primeira

coluna), ventral (coluna central) e lateral (Gltima coluna). Espécie 1 vs Espécie 2; Linha cinza = forma consenso da espécie 1; Linha preta = forma 5,
consenso da espécie 2.
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Fig. 5— Foto de crénios de Delphinus delphis, Stenella coeruleoalba e Lagenodelphis hosei em vista dorsal
(@) e ventral (b). SP = sulco palatino; BR = base do rostro.
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Fig. 6 - Foto de cranios de Delphinus delphis, Stenella coeruleoalba e Lagenodelphis hosei em vista
lateral. PPOL = Processo pre-orbital do lacrimal; PPOF = Processo pré-orbital do frontal.
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Stenella frontalis - No espaco de forma da vista dorsal, S. frontalis ficou préxima ao agrupamento
formado por T. truncatus + T. gephyreus. A forma do cranio trapezoidal é um padrdo compartilhado
entre essas espécies. Ao compararmos o padrdao de forma de S. frontalis com T. truncatus, em vista
dorsal e ventral, fica evidente a semelhanca (Fig. 7). Em vista ventral, S. frontalis ndo formou um grupo
tdo coeso com T. truncatus. Entretanto, em vista lateral, os espécimes de S. frontalis formaram um
agrupamento com D. delphis e S. coeruleoalba; todas essas espécies apresentam uma fossa temporal
pequena, quando comparadas as demais (Fig. 7). Apenas na vista lateral, S. frontalis ficou préxima a S.
coeruleoalba. Além de uma fossa temporal pequena, a localizacdo da sutura entre a extremidade distal
da pré-maxila (os incisivum) esquerda e o frontal sdo semelhancas observadas entre as duas espécies
(Fig.7). Entretanto, as diferencas sdo mais evidentes entre as espécies de Stenella do que entre S. frontalis
e T. truncatus. Em vista dorsal e ventral, S. coeruleoalba possui a parte posterior do nerurocranio
achatada anteroposteriormente, alem da base da maxila e cranio mais largos. Em vista lateral, em S.
coeruleoalba o processo pré-ociptal é formado por um lacrimal longo e delgado; o esquamosal (0s
temprale / pars squamosa) possui menor extensdo de sutura com exociptal (os exoccipitalis) e a fossa

temporal € menor (Fig. 7).
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Stenella frontalis vs. Delphinus delphis Stenella frontalis vs. Tursiops truncatus Stenella frontalis vs. Stenella coeruleoalba

Stenella frontalis vs. Stenella coeruleoalba

Stenella frontalis vs. Delphinus delphis

o)

Fig. 7 — Comparacao entre a forma consenso do cranio de Stenella frontalis: em vista dorsal com a forma consenso de Delphinus delphis, Turiops
truncatus e Tursiops gephyreus (primeira linha); em vista ventral com a forma consenso de Delphinus delphis, Turiops truncatus e Stenella
coeruleoalba (seguna linha); em vista lateral entre a forma consenso de Delphinus delphis, Stenella coeruleoalba e Lagenodelphis hosei (terceira
linha). Espécie 1 vs Espécie 2; Linha cinza = forma consenso da espécie 1; Linha preta = forma consenso da espécie 2.
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Tursiops truncatus + Tursiops gephyreus + Steno bredanensis - As duas espécies de Tursiops
foram agrupadas no espaco de forma das vistas dorsal e lateral. Em vista dorsal, T. truncatus possui uma
expansdo na regido formada pelos marcos anatdmicos que representam o ponto mais posterior da fossa
temporal e 0 ponto extremo do supraocipital (os supraoccipitalis) do lado direito (Fig. 8). Lateralmente,
a sutura entre a maxila, processo pré-orbital do frontal e processo pré-orbital do lacrimal é deslocada
anteriormente em T. truncatus, assim como a sutura entre a maxila e o processo pré-orbital do lacrimal.
A fossa temporal é maior em T. truncatus e, a sutura entre 0 processo nasal da pré-maxila esquerda e o
frontal, em T. gephyreus é deslocada posteriormente. Em vista ventral, os pterigoides (0s pterygoideum)
de T. truncatus, possuem regido hamular mais proximas, formando um “u”, ao passo que, T. gephyreus
possui pterigoides com regido hamular distantes ¢ formando um “v” (Fig. 8). A regido formada pelos
pares de marcos anatdmicos 2-16 (entalhe anterorbital) e 3-15 (ponto mais anterior do processo
anterorbital) € mais expandida em T. truncatus (Fig. 8). Ao observarmos os cranios de T. gephyreus, a
mesma regido possui uma constricdo na base da maxila, que pode ser melhor visualizado na Fig. 10.

Em relacdo a S. bredanensis, as duas espécies de Tursiops possuem o cranio expandido
lateralmente, resultado de uma maior distancia entre o lado esquerdo e direito na regido que compreende
0 ponto mais anterior do processo anterorbital, processo pré-orbital e pos-obital do frontal; e nasais (0s
nasales) menores, em vista dorsal (Fig. 8). Ventralmente, a distancia entre 0 ponto mais posterior do
processo pré-orbital do lacrimal e a sutura entre o0 jugal (0s zygomaticum) e o esquamosal € maior em S.
bredanensis, quando comparado as espécies de Tursiops. O angulo formado pelos marcos anatdmicos
6-7-8 e 12-11-10 em relacdo ao entalhe intercondilar (incisura intercondyloidae), € menos obtuso em
Steno bredaenensis quando comparada a T. truncatus e T. gephyreus; assim como as distancias entre 0s
marcos anatdmicos 5-6 e 13-12 sdo maiores em S. bredanensis (Fig. 9). O cranio de S. bredanensis
possui maior distancia entre 0 ponto mais externo do processo pos-orbital do frontal e 0 ponto mais
posterior da crista temporal, em ambos os lado, conferindo uma forma mais retangular da parte posterior

do neurocranio, quando comparada a forma trapezoidal de Tursiops (Fig. 10).
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Lateralmente, as espécies de Tursiops, foram agrupadas no espaco de forma e apresentam maior
distancia entre 0 ponto mais anterior do processo pds-orbital do frontal e a sutura entre o0 processo nasal
da pré-maxila e o frontal, resultando em um cranio mais alto dorsoventralmente, quando comparado a
S. bredanensis. Steno bredanensis ao ser comparada com as espécies de Tursiops possui lacrimal com
menor distancia entre a sutura maxila-processo pré + orbital do lacrimal e sutura processo pré-orbital do
frontal + processo pré-orbital do lacrimal, resultando em uma estrutura robusta; a fossa temporal ocupa
maior propor¢do do neurocranio; o esquamosal € alongado, com maior distdncia entre ponto mais
posterior do processo zigomatico do esquamosal (processus zygomaticus) e o ponto mais ventral da
sutura entre 0 processo posglendide do esquamosal e 0 exociptal; e 0 processo pos-orbital € delgado,
com uma menor distncia entre 0 ponto mais anterior e 0 mais posterior do processo pés-orbital do
frontal (Fig. 9). A distancia entre 0 ponto mais ventral do processo pré-orbital do lacrimal e o ponto
mais anterior do processo pos-orbital do frontal € maior em S. bredanensis, quando comparado as outras
espécies, 0 que resulta em um espaco orbital maior (Fig. 11). Em vista lateral é possivel observar um
carater qualitativo em S. bredanensis: a expansdo posterior do processo pré-orbital do lacrimal. A
estrutura é expandida, alongando a sutura entre processo pré-orbital do frontal + maxila + processo pré-

orbital do lacrimal, assumindo uma sutura em forma de “T” (Fig. 12).
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Tursiops gephyreus vs. Tursiops truncatus

Tursiops truncatus vs. Steno bredanensis

Fig. 8 — Comparacéo entre as formas consenso do cranio de Steno bredanensis, Tursiops truncatus e Tursiops gephyreus na vista dorsal (primeira
coluna), ventral (coluna central) e lateral (Utima coluna). Espécie 1 vs Espécie 2; Linha cinza = forma consenso da espécie 1; Linha preta = 28
forma consenso da espécie 2.
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T. truncatus S. frontalis

Fig. 9 — Fotos dos crénios de Steno bredanensis, Tursiops gephyreus, Turiops
truncatus e Stenella frontalis em vista dorsal.
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Fig. 10 - Fotos dos cranios de Steno bredanensis, Tursiops gephyreus, Turiops truncatus e
Stenella frontalis em vista ventral.
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Fig. 11 — Fotos dos cranios de Steno bredanensis, Turiops truncatus, Tursiops
gephyreus e Stenella frontalis , em vista lateral. PPO = Processo pos-orbital.
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Fig. 12 — Detalhe da regido do processo pré-orbital nos crénios de Turiops
truncatus, Tursiops gephyreus, Steno bredanensis, em vista lateral. PPOL =
Processo pré-orbital do lacrimal;, PPOF = Processo pré-orbital do frontal.
Circulo pontilhado: sutura em forma de “T”.




Sotalia gruianensis + Sotalia fluviatilis - Os espécimes de Sotalia formaram um grupo coeso no
espaco de forma em todas as vistas (Fig. 13). Em vista dorsal, o cranio é alongado, possuindo uma
forma retangular, semelhante a S. bredanensis. Navista lateral, as espécies de Sotalia, assim como S.
bredanensis, possuem pos-orbital delgado, esquamosal alongado e processo pré-orbital do lacrimal em
forma de “T”. Entretanto, nas espécies de Sotalia, a regido orbital ocupa menor proporcdo craniana que

a fossa temporal (Fig. 14).
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Sotalia guianensis vs Sotalia fluviatilis

L=}

A

Fig. 13 — Comparagéo entre as formas consenso do cranio de Sotalia guianensis e Sotalia fluviatilis na vista dorsal (primeira coluna), ventral (coluna
central) e lateral (Ultima coluna). Espécie 1 vs Espécie 2; Linha cinza = forma consenso da espécie 1; Linha preta = forma consenso da espécie 2.
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Fig. 14- Fotos de cranios de Sotalia guianensis e Sotalia fluviatilis em vista dorsal (a), ventral (b) e lateral
(c). PPO = Processo pés-orbital.




Discusséo

O presente estudo comparou a morfologia do cranio de nove espécies de golfinhos. Os resultados
mostram uma clara separacdo das espécies de Sotalia em relagdo aos outros taxons, em todas as vistas,
e uma semelhanca na forma do crénio de Tursiops truncatus e Stenella frontalis. As duas espécies de
Stenella ndo formaram um grupo coeso; e, inclusive, S. coeruleoalba apresentou um padrdo de forma
mais semelhante a Lagenodelphis hosei, do que a S. frontalis. A variacdo da forma na regido ocipital do
cranio na vista dorsal e ventral e diferencas na forma do processo pos-orbital e lacrimal foram
importantes direcionadores para distinguir 0s grupos no espaco de forma por meio da analise de
covariancia.

Diferentes caracteristicas fisiograficas, como profundidade e temperatura superficial dos
oceanos, sdo considerados preditores da distribuicdo dos cetaceos, principalmente por influenciar a
distribuicdo de suas presas (Baumgrtner et al. 2001). Segundo Mannocci et al. (2015), a presenca de
Delphininae em aguas tropicais esta relacionada a presenca de grupos de fitoplancton, que caracterizam
a producdo primaria do ambiente. Cadeias alimentares que tém como base grupos de fitoplancton (e.g.
diatomaceas), tendem a suportar abundancias elevadas de peixes, 0 que suportaria grandes predadores,
como Delphininae (Parsons e Lalli, 2002; Mannocci et al. 2015). Portanto, os fatores hidrograficos,
responsaveis pela agregacdo de presas, podem ser considerados como delimitadores da distribuicdo dos
mamiferos marinhos (Forcada 2008). Presas demersais ou bentdnicas seriam limitadas pelo gradiente de
profundidade e o tipo de substrato. Presas pelagicas, como peixes pelagicos e cefalépodes, seriam
afetadas pela topografia e fendmenos de ressurgéncia, que elevam a producdo primaria e,
consequentemente, a producdo secundaria (Cafadas et al. 2002; Forcada 2008).

Em mamiferos marinhos, um dos primeiros direcionadores da variagdo morfoldgica é adaptacéo
a alimentacdo (Heyning and Mead 1996; Werth 2000). Os taxons avaliados possuem uma frequéncia
maior de predacdo sobre determinadas presas e locais de alimentacdo (e.g. diferentes profundidades) e,

para algumas espécies, é observado um padrdo semelhante. Quando o recurso € abundante, diferentes
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espécies com sobreposicdo de dieta podem ser encontradas em um mesmo habitat. Porém, quando o
recurso nao suporta a sobreposicdo de dieta, as espécies tendem a predar sobre diferentes presas ou em
diferentes estratos (Gowans and Whitehead 1995; Bearzi 2005). Segundo Perrin (1984), competicdes
diretas pelo recurso alimentar podem ser minimizadas por meio de especializacbes dos habitos
alimentares, que irdo refletir em diferencas morfoldgicas. Por exemplo, o parcionamento do nicho pode
ocorrer por uma diferenca na dieta (tipo ou tamanho da presa), com adaptacdes para alimentacdo, tais
como a forma e tamanho do rostro e o nmero de dentes (Rice 1998; Bearzi 2005); no uso do habitat
(predadores de superficie vs. de profundidade; costeiros vs. oceanicos); ou adaptacbes para ecolocalizar
em diferentes ambientes (Bearzi 2005; Barroso et al. 2012).

No presente estudo, padrGes de forma do cranio podem ser relacionados as adaptacGes para
consumir diferentes recursos alimentares em diferentes ambientes. Stenella coerulealba e L. hosei
estiveram proximos no espaco de forma de todas as vistas. Stenella coeruleoalba e L. hosei possuem a
regido ocipital com formato circular e base do rostro alargada. Ambas as espécies possuem uma ampla
distribuicdo geogréfica e consomem itens alimentares semelhantes: peixes e cefaldpodes mesopelagicos
em migracdo vertical (Dolar et al. 2003). As espécies apresentam semelhanca em relacdo ao padrdo de
achatamento da regido ocipital no sentido rostro-caudal e expansdo lateral do neurocrénio. A expansdo
lateral é observada principalmente na regido maxilar. A crista maxilar, localizada na parte lateral da
superficie dorsal da parte supraorbital da maxila, € o local de origem do misculo maxilonasolabial
(musculus maxilonasolabialis), que se ramifica dorsomedialmente em direcdo a passagem nasal em
cinco camadas musculares em forma de leque (Huggenberger et al. 2009). As ramificagdes musculares
tém inser¢do nos Orgdos associados & ecolocalizagdo, como os sacos de ar e meldo (Huggenberger et al.
2009). Os sacos de ar e meldo possuem importante funcdo na formacdo do feixe sonoro que sera
transmitido para o ambiente. Os sacos de ar funcionam como refletores acUsticos e irdo concentrar e
refletir o som produzido pelos complexo epicraneal (Mead 1975, Cranford et al. 1996, Au 2008). O

meldo ird focar a energia sonora gerada no complexo epicraneal e refletida pelos sacos de ar, diminuido
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a impedancia acuUstica na interface animal-ambiente (Harper et al. 2008; McKenna et al. 2012). Sendo
assim, a expansdo lateral sugere uma maior area de origem muscular. Uma vez que a funcionalidade
desses musculos esta associada a parte posterior do complexo epicraneal, complexo correlacionado a
ecolocalizagdo (Mead 1975; Huggenberger et al. 2009), uma maior capacidade de modificar a forma dos
sacos de ar e meldo atraves da contracdo muscular, pode ser importante ao predar em diferentes estratos
de profundidade. Delphinus delphis aparece préximo a S. coeruleoalba e L. hosei na vista dorsal e lateral;
entretanto, em vista ventral, forma um grupo exclusivo. Delphinus delphis apresenta o crénio, como um
todo, menor, ao ser comparado com as duas espécies. Em vista lateral, D. delphis, S. coeruleoalba, S.
frontalis e L. hosei, compartilham um padrdo de fossa temporal pequena, em relacdo a forma consenso.
A fossa temporal é formada, principalmente, pelos 0ssos esquamosal e parietal (0s parietale), e é a regido
de origem do musculo temporal (musculus temporalis). Possui um formato subcircular em vista lateral,
sendo limitada anteriormente pelo arco temporal, formado pelos processos zigomatico, que nos
Delphinidae tem formato triangular, e o processo pos-orbital (Mead and Fordyce 2009). Diferentemente
de outros mamiferos, 0s odontocetos possuem apenas 0 movimento dorso-ventral da mandibula e os
mUsculos responsaveis pela mastigacdo (temporal, masseter — musculus masseter - e pterigoide —
musculus pterygoideus) sdo relativamente menores, quando comparado a um mamifero terrestre (e.g.
cdo). Essa reducdo reflete uma menor forca na mordida, entretanto, confere uma maior velocidade, o
que se mostra vantajoso para um animal piscivoro, que necessita agarrar, segurar e engolir o alimento
inteiro (Marshall 2008). O tamanho da fossa pos-temporal pode ser utilizado para inferir o volume do
misculo temporal, que possui como principal funcdo o fechamento da mandibula (Marshall 2008).
Entretanto, é preciso avaliar a distdncia de insercdo muscular, que ocorre na parte posterior da
mandibula, até a extremidade distal da mesma, uma vez que uma maior distancia sugere um fechamento
mais rapido, porem com menor forca (Marshall 2008). Portanto, levando-se em consideracdo o tamanho
da fossa temporal, podemos inferir que a variagdo encontrada sugere adaptacOes quanto a captura das

presas de tamanhos diferentes e com maior ou menor agilidade. Sendo assim, a fossa temporal pequena,
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pode sugerir uma menor area de insercdo para o mulsculo temporal; e, consequentemente, uma menor
forca de apreensdo de presas. O rostro de D. delphis é alongado, sugerindo uma mordida rapida, o que
pode ser uma adaptacdo a predar lulas e pequenos peixes na coluna da &gua, organismos com
movimentos rapidos (Siciliano et al. 2006).

Na vista dorsal, as semelhangas entre as espécies de Tursiops sdo observadas no cranio em forma
trapezoidal. Na vista ventral, as espécies de Tursiops aparecem separadas no espaco de forma, o que
pode ser relacionado ao padrdo estreito da base da maxila e posicdo dos pterigoides. Na base da maxila,
é observada uma constricdo saliente nos espécimes de T. gephyreus, local de origem do complexo de
musculos rostrais (Mead 1975; Mead and Fordyce 2009). Segundo Harper et al. (2008), as trés porgdes
do musculo rostral atuam no corpo principal do meldo, alterando a sua altura e largura; e, com isso,
influenciando a direcdo do feixe de ecolocalizagdo. Tursiops gephyreus possui uma forte associagdo a
ambientes estuarinos, possuindo populacdes residentes nos estuarios de Imbé/Tramandai e Lagoa dos
Patos, no Rio Grande do Sul, e Laguna, em Santa Catarina (Wickert et al. 2016). O padrdo de forma
observado poderia sugerir adaptacbes para predar em ambientes proximo a costa. Em ambientes
costeiros, principalmente préximos a estuarios, a visibilidade é baixa devido ao maior aporte de matéria
organica e material particulado em geral (Kaiser et al. 2011). Entretanto, essa hipdtese deve ser testada,
incluindo-se novas variaveis, como por exemplo, a forma do processo nasal da pré-maxila. O processo
nasal da pré-maxila estd localizado na por¢do posterodorsal pré-maxilar, regido essa revestida, em parte,
por extensdes do epitélio nasal, que recobrem o saco pré-maxilar e o vestibulo inferior. Essas estruturas
estdo ligadas a ecolocalizagdo; portanto, variagdes em sua forma podem influenciar a forma dos sacos-
pré-maxilares (Mead 1975; Mead and Fordyce 2009). Na vista lateral, S. bredanensis e as espécies de
Tursiops apresentaram uma fossa temporal grande em relacdo ao outros taxons. Tursiops truncatus, T.
gephyreus e S. bredanensis sdo considerados predadores de apreensdo, capturando as suas presas com
uma mordida, antes de ingerir (Barroso et al. 2012) e predam, principalmente, peixes e cefalopodes

(Siciliano et al. 2006). Steno bredanensis apresentou uma fossa temporal maior, em comparacdo as
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espécies de Turisiops. Em relacdo a dieta de S. bredanensis, existe pouca informacdo (Jefferson 2008),
mas Trichiurus lepturus (peixe-espada), peixe teledsteo de corpo alongado e cauda pontiaguda, que
chega a atingir 3,5 metros de comprimento, parece ser um importante item alimentar (Siciliano et al.
2006). Diferentemente do que foi observado para S. coeruleoalba, L. hosei e D. delphis, uma fossa
temporal maior, sugere maior area de origem do musculo temporal, sugerindo uma mordida forte, com
alto poder de apreensao.

As espécies de Sotalia estiveram sempre agrupadas no espaco de forma de cada vista. Segundo
Monteiro-Filho et al. (2002), a diferenca na forma do cranio das espécies de Sotalia é grande e estaria
refletindo uma diferenca funcional entre as espécies. Sotalia fluviatilis, que se distribui em tributarios
dos rios Amazanos e Solimdes, tem necessidade de escanear o leito de rios que possuem troncos e raizes,
que podem dificultar a natacdo e, a ndo percepcdo dos mesmos podem vir a causar o seu encalhe; e S.
guianensis, com distribuicdo em aguas costeiras, que mergulha até o fundo do oceano para capturar suas
presas. No espaco de forma de todas as vistas, as distancias entre as espéecies de Sotalia sdéo menores do
que as distancias das mesmas as outras espécies de Delphinidae. Portanto, apesar de possuirem
requerimentos ecologicos, distribuicdo e padrdes de forma diferenciados (Monteiro-Filho et al. 2002;
Cunha et al. 2005; Caballero et al. 2007), ao serem comparadas com espécies de diferentes géneros, as
diferengas na forma entre Sotalia sdo menores que as diferencas em relacdo as outras espécies analisadas.

O oposto é observado para as espécies de Stenella. As duas espécies do género, que foram
avaliadas, estiveram distantes entre si no espaco de forma. Foi observado que S. coeruleoalba é mais
semelhante, morfologicamente, a L.hosei do que a sua congénere; e S. frontalis esteve agrupada a T.
truncatus em vista dorsal. Stenella possui cinco espécies validas, mas ainda ha bastante conflito entre as
propostas de relacdes filogenéticas, assim como a identificacdo em relacdo a caracteres morfologicos
diagnosticos (Perrin 1987). Stenella coeruleoalba e S. frontalis apresentaram padrfes de forma
diferentes no presente estudo, que podem ser associados aos diferentes tipos de ambientes e alimentacao.

Stenella coeruleoalba possui distribuicdo ampla, em aguas oceanicas e esta frequentemente associada a
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zonas de convergéncia e ressurgéncia (Ballance et al. 2006). A espécie se alimenta de lulas e uma
variedade de peixes pelagicos e demersais, podendo mergulhar 200 a 700 metros em busca de uma presa
em potencial (Archer 2008). Diferentetmente, S. frontalis habita aguas rasas e tropicais do Oceano
Atlantico, se alimenta de uma grande variedade de presas epipelagicas e mesopelagicas (Perrin 2008d)
e possui distribuicdo descontinua ao longo da costa oeste da América do Sul, existindo um intervalo
entre entre 6°S e 20°S, onde ndo ha o registro dessa espécie (Moreno et al. 2005). Stenella coeruleoalba
possui 0 cranio expandido lateralmente em relagdo a S. frontalis, a regido ocipital € comprimida no
sentido anterior-posterior. Stenella coeruleoalba possui maior area de origem dos musculos maxilares,
que atuam alterando a forma dos sacos de ar e meldo, estruturas envolvidas na ecolocalizacdo (Mead
1975; Huggenberger et al. 2009). Além disso, S. coeruleoalba, quando comparada a outras espécies do
género (e.g., Stenella attenuata e S. longirostris), possui saco de ar acessorio mais longo, sacos de ar
vestibulares direito e esquerdo de igual tamanho (nas outras espécies o saco de ar vestibular esquerdo é
maior que o direito) e musculatura associada ao saco de ar nasofrontal maior (Mead 1975). Sendo assim,
ao se comparar as duas espécies de Stenella, observa-se que, S. coeruleoalba se alimenta de peixes em
migracdo vertical e lulas, preferencialmente a noite, havendo a necessidade de ecolocalizar em diferentes
profundidades; ao contrario, S. frontalis habita dguas rasas (Siciliano et al. 2006).

Anélises filogenéticas moleculares ndo sdo resolutivas em relacdo a parafilia dentro do género
Stenella (LeDuc et al. 1999, McGowen et al. 2009, McGowen 2011, Amaral et al. 2012). No presente
estudo, so foi possivel avaliar espécimes de S. frontalis e S. coeruleoalba e, esta Gltima, esteve sempre
associada a L. hosei, independente do espaco de forma, corroborando o que foi observado por Jedensjo
et al. (2017). Nas analises filogenéticas moleculares, S. coeruleoalba e L. hosei ndo estdo proximamente
relacionadas. A analise de LeDuc (1999), baseada em citocromo b, é a que possui a maior diversidade
de taxons terminais e ndo recuperou S. coeruleoalba e L. hosei como taxons irmdos, mas sim como
taxons distantes filogenéticamente. Em McGowen (2011), L. hosei forma um grupo irmdo ao

agrupamento entre Tursiops+Delphinus+Stenella (a excecdo de S. attenuata) e em McGowen et al.
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(2009), L. hosei esta mais proxima a S. longirostris e S. attenuata do que de S. coeruleoalba. Como
evidenciado na literatura supracitada, as duas espécies estdo distantes filogeneticamente; e, as
semelhancas morfologicas observadas podem ser resultado de pressdes evolutivas semelhantes,
inerentes ao habitat e habitos alimentares, conferindo uma convergéncia no padrdo de forma.

Entretanto, uma vez que andlises morfologicas baseadas em morfometria geométrica ndo estao
avaliando a ancestralidade comum do género, e sim quantificando semelhancas e diferencas na forma,
seria errbneo, qualquer conclusdo no que concerne as relagdes filogenéticas com os resultados aqui
apresentados. As espécies avaliadas mostraram padrfes de forma no cranio que podem ser indicacdes
da acdo de diferentes forgcas evolutivas que podem estar agindo de acordo com as caracteristicas do
habitat e da estrutura social de cada espécie. O estudo da morfologia de um organismo e a sua variagdo
em relagdo a outras espécie € importante para o entendimento da evolugdo e interagdo entre fenotipo,
genotipo e o ambiente (Amaral et al. 2009). Em um grupo em que 0 acesso aos espéecimes in vivo, em
seu ambiente, é dificil, o uso da morfometria geométrica para estudos da variagdo da forma traz
contribuicbes importantes. A investigacdo da morfologia através de estruturas Osseas informativas, como
cranio e mandibulas, contribui para auxiliar no entendimento de questbes relacionadas a evolucdo e
adaptacdo desse grupo de golfinhos recentemente irradiado. Sendo assim, esforcos devem ser feitos a
fim de investigar as adaptabilidades da variacdo de forma encontrada. A andlise do ramo mandibular é
importante para compreender as adpatacdes das espécies a alimentacdo e ecolocalizagdo, uma vez que a
estrutura possui dupla funcionalidade. Sugere-se portanto, estudos que visem compreendem a variagdo
dessa importante estrutura nas espécies analisadas, assim como analises que investiguem a variacdo das
estruturas presentes no sincranio que estdo relacioandas a ecolocalizacdo (e.g. pré-maxilares e
pterigdides). Recomendasse também, atentar ao fato de que o rostro é uma estrutura em que a homologia
dos marcos anatbmicos é de dificil observacdo podendo trazer ruido as andlises. Como sugestdo final, é

crucial que estudos cladisticos com caracteres morfologicos sejam feitos a fim de avaliar as relacGes
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filogenéticas dentro do grupo e investigar se os padrdes de forma observados ndo seriam resultado de

uma ancestralidade comum e exclusiva.
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Consideracdes Finais

O objetivo norteador deste trabalho foi a quantificacdo da forma do crénio de Delphinus delphis,
Lagenodelphis hosei, Stenella coeruleoalba, Stenella frontalis, Sotalia fluviatilis, Sotalia guianensis,
Steno bredanensis, Tursiops truncatus e T. gephyreus, a fim de identificar padrbes de forma que
podessem ser associados a adaptacfes funcionais.

As espécies ndo apresentaram dimorfismo sexual e a alometria testada indicou que uma baixa
porcentagem da forma é predita pelo tamanho. As espécies de Sotalia estiveram separadas dos outros
taxons, em todas as vistas. Tursiops truncatus e Stenella frontalis apresentaram semelhancas na forma
do neurocranio. As duas espécies de Stenella ndo formaram um grupo coeso; e, inclusive, S.
coeruleoalba apresentou um padrdao de forma mais semelhante a Lagenodelphis hosei, do que a S.
frontalis.

A variacdo da forma na regido ocipital do cranio na vista dorsal e ventral; diferencas na forma
do processo pos-orbital e lacrimal; e variacdo na fossa temporal foram importantes direcionadores para
distinguir os grupos no espaco de forma por meio da andlise de covaridncia. Essas diferenciacdes nos
padrdes de forma podem ser relacionados as adaptacfes para ecolocalizar e consumir diferentes recursos
alimentares, podendo ser associadas a diferentes ambientes.

As principais conclusdes deste estudo s&o:

1. As espécies de Stenella avaliadas ndo foram agrupadas no espaco de forma, sendo mais

similares a outras espécies.

2. Tursiops gephyreus apareceu distante de sua congénere, T. truncatus, no espaco de forma da
vista ventral. A espécie foi recentemente descrita (Wickert et al. 2016) e mostrou possiveis
adaptacOes ao ambiente estuarino.

3. Tursiops truncatus e Stenella frontalis apresentaram semelhancas ao comparar a forma

consenso do neurocranio, principalmente em vista dorsal.
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4. As espécies de Sotalia estiveram sempre associadas, independentemente do espaco de forma,
sugerindo que, embora apresentem adaptacGes a nichos locais (Monteiro-Filho et al. 2002),
ao serem comparadas com outros géneros, as diferencas no padrdo de forma entre as duas
espécies se tornam menos acentuadas.

5. Foram observadas semelhancas morfologicas em espécies distantes filogeneticamente
(McGowen et al. 2009), como Stenella coeruleoalba e Lagenodelphis hosei, o que sugere que
as semelhancas morfoldgicas observadas podem ser resultado de pressbes evolutivas
semelhantes, conferindo uma convergéncia no padrdao de forma.

6. Os padrdes encontrados podem ser associados a funcionalidades sugerindo adaptacdes a
nichos locais, uma vez que as diferentes espécies possuem diferentes requerimentos

ecoldgicos.
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ANEXO |

Informacdo Suplementar S1 — Espécimes analisados através da morfometria geométrica 2D, acr6nimos
colecdes cientificas onde estdo depositado, identificacdo (ID) e sexo. F = fémea; M = macho; | =
indeterminado. GEMARS = Grupo de Estudos de Mamiferos Aquaticos do Rio Grande do Sul; GEMM-
Lagos = Grupo de Estudos de Mamiferos, Aves e Répteis Marinhos e Costeiros da Regido dos Lagos;
IOUSP = Instituto Oceanogréfica da Universidade de S&o Paulo; LAMAQ = Laboratério de Mamiferos
Aquaticos; MNRJ = Museu Nacioanl; MZUSP = Museu de Zoologia da Universidade de Sao Paulo;
MUHNAC = Museu Nacional de Historia Natural e da Ciéncia.

Espécie Colecao Cientifica ID Colecgéo Cientifica  Sexo
Delphinus delphis GEMARS GEMARRO0419 F
Delphinus delphis GEMARS GEMARR1183 F
Delphinus delphis GEMARS GEMARRO0015 I
Delphinus delphis GEMARS GEMARR1190 I
Delphinus delphis GEMARS GEMARR1214 I
Delphinus delphis GEMARS GEMARR1194 M
Delphinus delphis GEMARS GEMARR1241 M
Delphinus delphis GEMARS GEMARR1424 M
Delphinus delphis GEMARS GEMARRO0221 M
Delphinus delphis GEMARS GEMARR1218 M
Delphinus delphis GEMM-Lagos GEMML29 I
Delphinus delphis GEMM-Lagos GEMML67 I
Delphinus delphis GEMM-Lagos GEMMLO7 I
Delphinus delphis IOUSP IOUSP118 I
Delphinus delphis IOUSP IOUSP120 I
Delphinus delphis IOUSP IOUSP124 I
Delphinus delphis IOUSP IOUSP130 I
Delphinus delphis IOUSP IOUSP23 I
Delphinus delphis IOUSP IOUSP48 I
Delphinus delphis IOUSP IOUSP87 I
Delphinus delphis IOUSP IOUSP24 M
Delphinus delphis IOUSP IOUSPO7 I
Delphinus delphis IOUSP IOUSP126 I
Delphinus delphis IOUSP IOUSP85 M
Delphinus delphis LAMAQ LAMAQ1036 I
Delphinus delphis LAMAQ LAMAQ1088 I
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Espécie Colecéo Cientifica ID Colecdo Cientifica  Sexo
Delphinus delphis LAMAQ LAMAQ1250 I
Delphinus delphis LAMAQ LAMAQ1330 I
Delphinus delphis LAMAQ LAMAQ1365 I
Delphinus delphis LAMAQ LAMAQ1014 M
Delphinus delphis LAMAQ LAMAQ1418 M
Delphinus delphis MNRJ MNRJ50109 I
Delphinus delphis MZUSP MZUSP27624 I
Delphinus delphis MZUSP MZUSP27643 I
Delphinus delphis MZUSP MZUSP25655 I
Delphinus delphis MZUSP MZUSP27642 F
Delphinus delphis MZUSP MZUSP18945 I
Delphinus delphis MZUSP MZUSP27586 I
Delphinus delphis MZUSP MZUSP29376 I
Delphinus delphis MZUSP MZUSP18877 I
Delphinus delphis MZUSP MZUSP3799. I
Delphinus delphis MZUSP MZUSP23799 I
Delphinus delphis MZUSP MZUSP27585 I
Delphinus delphis MUHNAC MBL90818 F
Delphinus delphis MUHNAC MBL60130 F
Delphinus delphis MUHNAC MBL90116 I
Delphinus delphis MUHNAC MBL00222 I
Delphinus delphis MUHNAC MBL70140 I
Delphinus delphis MUHNAC MBLsem dados I
Delphinus delphis MUHNAC MBL61242 M
Delphinus delphis MUHNAC MBL50508 M
Delphinus delphis MUHNAC MBL70610 M
Delphinus delphis MUHNAC MBL90113 M
Delphinus delphis MUHNAC MBL90217 M
Delphinus delphis MUHNAC MBL00244 M
Delphinus delphis MUHNAC MBL50329 M
Delphinus delphis MUHNAC MBL60131 M
Delphinus delphis MUHNAC MBL60132 M
Delphinus delphis MUHNAC MBL60233 M
Delphinus delphis MUHNAC MBL01136 M
Delphinus delphis MUHNAC MBL90115 M

53



Espécie Colecéo Cientifica ID Colecéo Cientifica  Sexo
Lagenodelphis hosei GEMARS GEMARRO0487 F
Lagenodelphis hosei GEMARS GEMARRO0435 M
Lagenodelphis hosei GEMARS GEMARRO0461 M
Lagenodelphis hoseli GEMARS GEMARRO0465 M
Lagenodelphis hosei GEMARS GEMARRO0486 M
Lagenodelphis hosei GEMARS GEMARRO0470 M
Lagenodelphis hosei GEMM-Lagos GEMMLO8 I
Lagenodelphis hosei MNRJ MNRJ51648 I
Lagenodelphis hoseli UNISINOS UNISINOS165 I
Sotalia fluviatilis MZUSP MZUSP18948 I
Sotalia fluviatilis MZUSP MZUSP23802 I
Sotalia fluviatilis MZUSP MZUSP28183 I
Sotalia fluviatilis MZUSP MZUSP28000 I
Sotalia fluviatilis MZUSP MZUSP26867 I
Sotalia fluviatilis MZUSP MZUSP27999 I
Sotalia fluviatilis MZUSP MZUSP18924 F
Sotalia fluviatilis MZUSP MZUSP19913 I
Sotalia fluviatilis MZUSP MZUSP18950 I
Sotalia fluviatilis MZUSP MZUSP18949 M
Sotalia guianensis GEMM-Lagos GEMML96 F
Sotalia guianensis GEMM-Lagos GEMML39 I
Sotalia guianensis GEMM-Lagos GEMML65 I
Sotalia guianensis GEMM-Lagos GEMMLG68 I
Sotalia guianensis GEMM-Lagos GEMML108 I
Sotalia guianensis GEMM-Lagos GEMMLS87 M
Sotalia guianensis GEMM-Lagos GEMMLS82 I
Sotalia guianensis IOUSP IOUSPO F
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP106 F
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP110 F
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP140 I
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP26 I
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP27 I
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP29 I
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP44 I
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP99 I
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Espécie Colecao Cientifica ID Colecdo Cientifica  Sexo
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP102 M
Sotalia guianensis IOUSP IOUSPU15 F
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP100 I
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP114 I
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP117 I
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP31 I
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP4 I
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP153 M
Sotalia guianensis IOUSP IOUSP19 M
Sotalia guianensis MNRJ MNR124 F
Sotalia guianensis MNRJ MNRJ47665 I
Sotalia guianensis MNRJ MNRJ49869 I
Sotalia guianensis MNRJ MNRJ49872 I
Sotalia guianensis MNRJ MNRJ50096 I
Sotalia guianensis MNRJ MNRJ50112 I
Sotalia guianensis MNRJ MNRJ81530 I
Sotalia guianensis MNRJ MNRJ81796 I
Sotalia guianensis MNRJ MNRJ47668 I
Sotalia guianensis MNRJ MNRJ81519 I
Sotalia guianensis MNRJ MNRJ81520 I
Sotalia guianensis MNRJ MNRJ81795 I
Sotalia guianensis MZUSP MzZUSP27830 I
Sotalia guianensis MZUSP MZUSP28182 I
Sotalia guianensis MZUSP MZUSP26863 F
Sotalia guianensis MZUSP MZUSP26871 I
Sotalia guianensis MZUSP MZUSP27521 I
Sotalia guianensis MZUSP MZUSP25606 F
Sotalia guianensis MZUSP MZUSP25616 F
Sotalia guianensis MZUSP MZUSP19541 I
Sotalia guianensis MZUSP MZUSP27619 I
Sotalia guianensis MZUSP MZUSP26868 I
Sotalia guianensis MZUSP MZUSP26859 I
Sotalia guianensis MZUSP MZUSP28181 M
Sotalia guianensis MZUSP MZUSP27652 I
Sotalia guianensis MZUSP MZUSP25619 F
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Espécie Colecao Cientifica ID Colecdo Cientifica  Sexo
Sotalia guianensis MZUSP MZUSP23812 I
Stenella coeruleoalba GEMARS GEMARRO0593 F
Stenella coeruleoalba GEMARS GEMARRO0104 I
Stenella coeruleoalba GEMARS GEMARRO0378 I
Stenella coeruleoalba GEMARS GEMARSO0370 I
Stenella coeruleoalba GEMARS GEMARRO0047 M
Stenella coeruleoalba GEMARS GEMARRO0592 M
Stenella coeruleoalba GEMARS GEMARR1240 M
Stenella coeruleoalba LAMAQ LAMAQ1344 M
Stenella coeruleoalba MUHNAC MBL70212 F
Stenella coeruleoalba MUHNAC MBL70102 F
Stenella coeruleoalba MUHNAC MBL50808 I
Stenella coeruleoalba MUHNAC MBL41 M
Stenella coeruleoalba MUHNAC MBL00204 M
Stenella coeruleoalba UNISINOS UNISINOS198 I
Stenella frontalis GEMM-Lagos GEMML32 I
Stenella frontalis GEMM-Lagos GEMMLA46 I
Stenella frontalis IOUSP IOUSP37 F
Stenella frontalis IOUSP IOUSP42 I
Stenella frontalis IOUSP IOUSP47 I
Stenella frontalis IOUSP IOUSP58 I
Stenella frontalis IOUSP IOUSP66 I
Stenella frontalis IOUSP IOUSP128 M
Stenella frontalis IOUSP IOUSP254 M
Stenella frontalis IOUSP IOUSP164 F
Stenella frontalis IOUSP IOUSP165 F
Stenella frontalis IOUSP IOUSP264 M
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1309 F
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1414 F
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1029 I
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1033 I
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1050 I
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1235 |
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1328 I
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1347 I
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Espécie Colecao Cientifica ID Colecdo Cientifica  Sexo
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1401 I
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1425 I
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1051 M
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1061 M
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1097 M
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1107 M
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1316 M
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1406 M
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1251 I
Stenella frontalis LAMAQ LAMAQ1227 M
Stenella frontalis MNRJ MNRJ53653 F
Stenella frontalis MNRJ MNRJ50107 I
Stenella frontalis MNRJ MNRJ81528 |
Stenella frontalis MZUSP MZUSP27623 I
Stenella frontalis MZUSP MZUSP27644 M
Stenella frontalis MZUSP MZUSP27590 I
Stenella frontalis MZUSP MZUSPEMNO5 I
Steno bredanensis GEMARS GEMARRO0512 F
Steno bredanensis GEMM-Lagos GEMMLT77 I
Steno bredanensis GEMM-Lagos GEMMLO9 I
Steno bredanensis GEMM-Lagos GEMMLO6 I
Steno bredanensis GEMM-Lagos GEMML10 I
Steno bredanensis IOUSP IOUSP108 I
Steno bredanensis LAMAQ LAMAQ1049 I
Steno bredanensis LAMAQ LAMAQ1067 I
Steno bredanensis LAMAQ LAMAQ1234 I
Steno bredanensis MNRJ MNRJ53648 F
Steno bredanensis MNRJ MNRJ50106 I
Steno bredanensis MNRJ MNRJ55368 I
Steno bredanensis MNRJ MNRJ81524 I
Steno bredanensis MNRJ MNRJ53649 M
Steno bredanensis MNRJ MNRJ49876 I
Steno bredanensis MZUSP MZUSP23791 I
Steno bredanensis MZUSP MZUSP27625 I
Steno bredanensis UNISINOS UNISINOS187 M
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Espécie

Colecéo Cientifica

ID Colecéo Cientifica

Sexo

Tursiops gephyreus
Tursiops gephyreus
Tursiops gephyreus
Tursiops gephyreus
Tursiops gephyreus
Tursiops gephyreus
Tursiops gephyreus
Tursiops gephyreus
Tursiops gephyreus
Tursiops gephyreus
Tursiops gephyreus
Tursiops gephyreus
Tursiops gephyreus
Tursiops gephyreus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus
Tursiops truncatus

GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
UNISINOS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMARS
GEMM-Lagos
GEMM-Lagos
GEMM-Lagos
GEMM-Lagos
GEMM-Lagos
IOUSP
IOUSP
IOUSP
IOUSP
IOUSP
IOUSP
IOUSP

GEMARRO0400
GEMARRO0405
GEMARRO0564
GEMARRO0632
GEMARR1021
GEMARR1199
GEMARR1442
GEMARRO0005
GEMARRO0333
GEMARRO0569
GEMARR1259
GEMARR1320
GEMARRO0040
UNISINOS168
GEMARR1337
GEMARRO0382
GEMARRO0922
GEMARR1192
GEMARRO0115
GEMARRO0401
GEMARR1050
GEMARR1268
GEMARR1495
GEMML18
GEMMLS81
GEMML98
GEMMLO1
GEMML57
IOUSP63
IOUSP74
IOUSP97
IOUSP103
IOUSP109
IOUSP151
IOUSP33
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Espécie Colecao Cientifica ID Colecdo Cientifica  Sexo
Tursiops truncatus IOUSP IOUSP60 |
Tursiops truncatus IOUSP IOUSP62 |
Tursiops truncatus IOUSP IOUSP93 I
Tursiops truncatus IOUSP IOUSP61 M
Tursiops truncatus IOUSP IOUSP91 M
Tursiops truncatus IOUSP IOUSP96 M
Tursiops truncatus MNRJ MNRJ50111 |
Tursiops truncatus MNRJ MNRJ81523 I
Tursiops truncatus MNRJ MNRJ52810 I
Tursiops truncatus MZUSP MzZUSP28408 I
Tursiops truncatus MZUSP MZUSP23817 |
Tursiops truncatus MZUSP MZUSP19481 M
Tursiops truncatus MZUSP MZUSPEMNO1 I
Tursiops truncatus MZUSP MZUSPEMNO3 I
Tursiops truncatus MUHNAC MBLS8 F
Tursiops truncatus MUHNAC MBL31106 F
Tursiops truncatus MUHNAC MBL43 M
Tursiops truncatus UNISINOS UNISINOS166 M
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